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Das Eindringen der sedentdren Polychiten in den Boden ist ein interes-
santes biologisches Problem. Thm kommt auch fiir die Paldontologie grofie Be-
deutung zu, da die Wurmréhren mit zu den &dltesten Lebensspuren zédhlen.

Uber den Rohrenbau der an unseren Kiisten lebenden Spioniden ist bisher
nicht viel bekannt. Die strukturell nur wenig voneinander unterschiedenen
Polydora-Arten und Pygospio elegans besiedeln sehr verschiedene Biotope. Es
war daher von Interesse zu untersuchen, wie das Eingraben ins Sediment und
der Réhrenbau den Bedingungen der Sand- und Weichbéden angepaflt ist.
Auflerdem war die Frage, ob bei der Herstellung der Bohrlocher mechanische
oder chemische Krifte wirken, fiir Polydora wie fur viele andere in Hartbéden
siedelnde Tierarten noch ungelost. Hierzu wurde besonders das Verhalten von
Polydora ciliata studiert. Ein weiteres Problem war, welche Schutzeinrichtun-
gen den hier betrachteten Polychiten das Leben in der Brandungszone ermog-
lichen und welche Beziehungen Erndhrung und Brutpflege zu Biotop und
Wohnweise haben.

Folgende Arten wurden untersucht:

Polydora quadrilobata JACOBI, Polydora ligni WEBSTER, Polydora re-
deki HORST, Polydora ciliata JOHNSTON und Pygospio elegans CLAPA-
REDE.

1) Herrn Prof. Dr. A. REMANE, meinem verchrten Lehrer, mochte ich fiir die Anregung
zu dieser Arbeit, sein Interesse und alle Férderung an dieser Stelle Dank sagen.
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I. Untersuchungsgebiet und Methodik

Beobachtungen und Material fiir die vorliegende Arbeit wurden vom Frithjahr 1954
bis zum Winter 1955 gesammelt?). Im Eulitoral der Kieler Bucht wurden Strandgebiete zwi-
schen Flensburg und Fehmarn untersucht. An der Nordsee sind in je fiinfwichigem Aufent-
halt Untersuchungen in den Wattgebieten von Mellum in der Jade (Mérz—April 1954) und
im Kénigshafen von List/Sylt (Juni—September 1955) durchgefihrt. Einzelne Proben wur-
den an fiinf weiteren Stationen des Nordseelitorals genommen. Neun jahreszeitlich ver-
schiedene Kontrollserien stammen aus dem Nordostseekanal und eine aus der Schlei.

An der Ostseekiiste wurden auflerdem an vier verschiedenen Stellen von fiinf zu finf
Metern Wassertiefe Profile gelegt. Die Bodengreiferfinge ergaben einige Fundorte in ver-
schiedenen Sedimenten des Sublitorial. Die von Pelydora ciliata angebohrten Kalksteine und
Molluskenschalen wurden teilweise bei den Exkursionen an der Nord- und Ostseekiiste im
Angespiil und Geschicbe gesammelt. Dieses Material stammt hauptsichlich aus Dredschfingen
auf den Austernbinken vor List, den Lister und Mellumer Mytilus-Béinken und dem Pfahl-
bewuchs in der Kieler Bucht.

An der franzdsischen Mittelmeerkiiste und auf Mallorca konnte ich im Herbst 1954
kursorische Beobachtungen zur Ukologie und Biologie einiger Arten sammeln.

Die Art der Probenahme war fiir die einzelnen Biotope sehr verschieden. Bei den Pro-
ben aus dem Sublitoral und bei den aus dem Nord-Ostsee-Kanal und der Schlei handelt es
sich um Dredsch- und Bodengreiferfinge, die von den Forschungsfahrzeugen ,Siidfall® und
,Ellenbogen® aus durchgefilhrt wurden. Von diesen Fingen wusch ich die oberflichlichen
Schichten sorgfaltig in der von Ax (1951) beschriebenen Weise aus. Der Auswaschriickstand
wurde in Glisern. deren Boden mit griindlich ausgewaschenem Substrat des betreffenden
Biotopes gefiillt war, mit frischem Wasser gehiltert. Die Proben wurden zundchst kiihl ge-
stellt und im Labor in durchliiftete Aquarien auf reinen Seesand gebracht.

Am Strand und in den Watten wurden aus Spionidensiedlungen kleinere Substratproben
ausgewaschen und der Riickstand in der gleichen Weise gehaltert oder es wurden ,Klein-
siedlungen® mdglichst unversehrt mit einer kleinen Schaufel ausgestochen und sofort in Be-
obachtungsschalen gesetzt. Die Beobachtungen von Rohrenban und Lebensweise konnten am
natiirlichen Standort und zum Teil im Labor unter dem Binokular durchgefiihrt werden.
Die Darstellung des RShrenbaus basiert auf Beobachtungen an erwachsenen Tieren. Das Ver-
halten der jungen, benthonischen Stadien wird in einem gesonderten Abschnitt behandelt.
Diese Untersuchungen werden fortgesetzt. Eine Beschreibung der Methode im einzelnen folgt
in den entsprechenden Kapiteln3).

II. Zur Morphologie der Arten

Die Morphologie der im Dienste des Rohrenbaus stehenden Korperab-
schnitte kann, infolge nur geringer Unterschiede, fiir alle Polydora-Arten ge-
meinsam behandelt werden. Demgegeniiber zeigt Pygospio einige starkere Ab-
weichungen, die mit der teilweise anderen Lebensweise gut iibereinstimmen.
Genaue anatomisch-histologische Untersuchungen an Polydora ciliata und P.
quadrilobata fihrte Jacosr (1883) durch.

?) Eine ausfiihrliche Darstellung der Verbreitung und Ukologie der hier untersuchten
Arten erscheint in Kicler Meeresforschung 13 (1957).

%) Herrn Prof. Dr. Wist danke ich fir die Erlaubnis, an Materialsammelfahrten des
Forschungsschiffes ,Siidfall” teilzunehmen. Auflerdem méchte ich Herrn Dr. Aurich, Biolo-
gische Anstalt Helgoland, List auf Sylt, und Herrn Prof. Dr. Perrt, Laboratoire Arago,
Banyuls-sur-Mer, vielmals danken, die mit bei der Materialbeschaffung behilflich waren, in-
dem sie mir freundlich Arbeitsmdglichkeit in ihren Institutén gaben, und Herrn Prof. Dr.
Drost, Vogelwarte Helgoland, der mir einen funfwéchigen Aufenthalt auf der Vogelinsel
Mellum ermdglichte. Herrn Prof. Dr. BArGMANN, Anatomisches Institut der Universitdt Kiel
(Abb. 12, 14), und Herrn Dr. ZieceLmEiEr, Biologische Anstalt Helgoland {Abb. 9, 10, 16),
danke ich fiir die Unterstiitzung bei der Herstellung der fotografischen Aufnahmen.
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Der Kopflappen (Prostomium) trigt ein Paar zylindrischer Tentakeln, die
am hinteren Ende des Kopfabschnittes entspringen und bei Polydora etwa die
Linge von 20—25 Kérpersegmenten erreichen. Der Hohlraum des Tentakels
(Abb. 1) ist mit Bindegewebe erfiillt, das von feinen Muskelfasern durchzogen
wird. An den Winden setzen kriftige Ring- und Langsmuskeln an, die eine
Bewegung des Tentakels nach allen Seiten ermdéglichen. Die ventrale Ten-
takelseite ist bewimpert und bildet eine mehr oder weniger tiefe Rinne. Zu
dieser Hauptrinne fithren von den Rindern her kleine Vertiefungen — Wim-
perbander — die in regelmifigem Abstand angeordnet sind. Die Cilien der
Hauptrinne schlagen mundwirts, die der Wimperbdnder in Richtung der
Hauptrinne. Rechts und links von der Ventralseite des Tentakels liegt ein
Saum von Papillen, von der jede mit einer Tastborste versehen ist. Diese
stehen mit dem Nervensystem in Verbindung. Am vorderen Ende des Ten-
takels sind sie dichter angeordnet, die Wimperrinne ist dort schmiler. Die
Tastborsten konnen sich zur Mitte neigen.

Die Hauptaufgabe der Tentakel ist der Transport von Nahrung und Bau-
material. Die Polydora-Arten fangen kleine Teilchen aus dem freien Wasser,
Pygospio dagegen sammelt mit verhiltnismafig dicken Tentakeln, die lang-
samer bewegt werden, an der Bodenoberfliche. Kleine Nahrungsteilchen und
Bausteine konnen durch gerichteten Cilienschlag ,wie auf einem Férderband®
zur Mundéffnung geleitet werden. Bei groferen Fremdkérpern hilft Druck von
den Seiten der Rinne mit beim Transport. Sehr grofle Sandkérner und Nah-
rungspartikel werden, wenn sie an der Tentakelspitze festgeheftet sind, durch
Kontraktion oder Einrollung des Tentakels zur Mundéffnung gebracht. Diese
Arbeitsweise ist sehr dhnlich derjenigen, die DaLes (1955) fir den Tentakel
einer Terrebellide beschreibt.

Lings der Ventralseite des Prostomiums liegt bei den Polydora-Arten als
Mundoffnung (Abb. 2) ein breiter, bewimperter Spalt. Die Trichterwand, die
durch Verlingerung des Pharynx das ,Munddach® bildet, ist nach innen zu
eingeschlagen. Diese nach oben hin breiter werdende Einstiilpung tiberragt den
Rand des Prostomium, sie wird als zungenformiges Organ bezeichnet. Auch dieses
ist bewimpert. Rechts und links von der Mundéffnung verlaufen zwei bewim-
perte Wiilste. Der an der Innenseite bewimperte Pharynx reicht bis zum
2. Segment, sein Epithel ist driisenreich. Am hinteren Ende bildet er eine Falte,
welche durch kriftige Muskelfasern, die an einer Ringmuskelschicht ansetzen,
gestreckt werden kann. Dadurch ist die Mundoffnung bis iiber den ventralen
Spalt vorschiebbar. — Bei Pygospio elegans ist die Mundéffnung anders ge-
staltet (Abb. 3). Sie wird von einer ventral gelappten, trichterférmigen Er-
weiterung des Pharynx gebildet.

Jacosi fand in den Tentakeln eine Arterie und eine Vene, aber kein ver-
zweigtes Kapillarsystem, wie es bei vielen anderen Polychétenarten vorkommt.
Beim Ausstrecken der Tentakeln schiefit das Blut in die Gefifistimme, im
kontrahierten Zustand sind sie blutleer

Die Kiemen beginnen bei Polydora redeki am 2. Segment, bei den an-
deren Polydora-Arten nach dem fiinften. Bei Pygospio.liegen sie bei den
Weibchen zwischen dem elften und zwanzigsten Segment (7—9 Paar), die
Minnchen haben nach dem elften Segment hiufig 20—28 Paar und auflerdem
ein Paar grofle Kiemen am 2. Segment. Die Kiemenbldttchen von Pygospio
sind viel kleiner als die der Polydoren. Auf der dem Kérper zugewandten
Seite tragen sie eine Wimperreihe, deren Cilien nach beiden Seiten schlagen



Abb. 1. Mittlere Region eines Polydora-Tentakels. Der Tentakel ist im Querschnitt nieren-

formig. Zur Hauptrinne fithren von den Seiten her Wimperbdnder. Am Rande stehen mit

Stiften versehene Papillen. Baumaterial und Nahrung werden durch Wimperschlag in Pfeil-
richtung befdrdert. Die Rinne kann erweitert werden (schematisch)

Abb. 2. Prostomium von Polydora ciliata: 1. Tentakel, 2. Zungenférmiges Organ, 3. median-
dorsaler Wulst, 4. Bewimperter Mundschlitz {Ventralansicht)

Abb. 3. Prostomium von Pygospio elegans (Ventralansicht)

Abb. 4. Muskulatur in der Borstentasche des 5. Segmentes von Polydora ciliata. An der Ring-
muskulatur setzen strahlenférmig starke Muskelbéinder an, durch welche die Borsten bewegt
werden (schematisch)
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konnen. Im Gegensatz zu den Polydoren dienen bei Pygospio vorwiegend die
Tentakel als Atemorgane.

Die Béwaffnung mit mehreren groflen messerartigen Borsten am finften
Segment ist Gattungsmerkmal fiir Polydora*). In Anzahl und Form unter-
scheiden sie sich bei den einzelnen Arten. Das finfte Segment ist mit einer
besonders starken Muskulatur versehen. Zu der Ringmuskulatur, die das Seg-
ment umschlieft, verlaufen strahlenférmig Muskelfasern, welche an der Bor-
stentasche ansetzen (Abb. 4). Dadurch sind die Borstenbiindel in mehreren
Ebenen gut beweglich. Die einzelnen Borsten konnen jedoch nur wenig gegen-
einander verschoben werden. — Abgesehen von diesen Messerborsten tragen
die Parapodien des fiinften, wie der folgenden Segmente mehrere feine Haar-
borsten. Bei Pygospio kommen keine Messerborsten vor.

Fir die Gattung Polydora sind zwei Arten von zusammengesetzten
Driisen charakteristisch (CrapariDE 1870, JacoBr). Am sechsten und den
folgenden Segmenten finden sich die paarigen ,poches glanduleuses® (Cra-
PAREDE), welche im siebenten und achten Segment am starksten entwickelt sind.
Nach Jacosi sind sie birnen{érmig und bestehen auflerdem aus mehreren
schlauchférmigen Drisenzellen, die jede einzeln am unteren Ast des Para-
podiums ausmiinden. :

Nach Hanngrz (1956) treten diese ,poches glanduleuses® schon bei den
Larven auf. Im metamorphose-reifen Stadium liegen sie in den Segmenten 7,
8 und 9 und bestehen dort jede aus vier oder fiinf Zellen. Im gleichen Stadium
(17—20 Segmente) fand er im 5. Segment 1 Paar Driisen, die den ,poches
glanduleuses” vergleichbar sind; sie haben die Lidnge der Bohrborsten und
stehen mit der Borstentasche in Verbindung. Die Ausmiindung liegt unter den
Borstenspitzen; bei der Metamorphose werden sie geschlossen. Das schleimige
Sekret dieser Driisen reagiert sauer. — Fiir Polydora ciliata und quadrilobata
beschreibt Jacosi in den Segmenten 7—9 noch andere paarige Dritsenkomplexe
(Jacosische Driisen), die besonders bei Polydora quadrilobata sehr grof} sein
konnen. Sie minden jede einzeln ventral. (Jacos1 verglich diese Driisen mit
denen, die von Craparipe fiur Fabricia armandi Clap. und von StEEN fiir
Terrebellides stromii Sars beschrieben wurden.) Sie sezernieren einen Schleim,
der beim Bau der Rohren als Kitt dient. Auch Pygospio elegans hat, besonders
in der mittleren Korperregion, grofle Schleim produzierende Driisen. — Der
Hautmuskelschlauch ist bei den Polydora-Arten und Pygospio kriftig ent-
wickelt. Dadurch kdnnen sie sich auch auflerhalb der Rohre schnell schlingelnd
oder kriechend bewegen.

IIT. Bau der Polydora-Rohre

1. Polydora quadrilobata

Polydora quadrilobata siedelt in Sand- und Weichboden des Eu- und Sublitorals. Die
Art ist nicht an bestimmte Korngréflenzusammensetzungen des Sedimentes gebunden. Beson-
ders giinstig -erscheinen die Lebensbedingungen am Rande von flachen Prielen oder in einem
Lanice-Rasen nahe der NW-Linie. In beiden Gebieten ist das Angebot an Bedentribe sehr
grofl. Das grobe Sediment in der Lanice-Siedlung bietet auflerdem den Larven giinstige An-

4} Zwei andere, in Kalk bohrende Polydora-Arten, die am Mittelmeer hdufig vorkom-
men, Polydora armata Clap. und Polydora hoplura Clap. tragen auflerdem an den letzten
Segmenten einige Messerborsten.



satzmdglichkeiten. Alle Fundorte liegen in Wattabschnitten, die nur kurze Zeit trocken fallen
oder doch standig von einem Wasserfilm bedeckt sind.

Die Bauweise der U-férmigen Rohren ist am deutlichsten bei Polydora
quadrilobata zu erkennen, sie soll daher hier ausfithrlicher betrachtet werden.
Als Baumaterial finden wir erhdrteten Schleim, der von Driisen des Tieres
ausgeschieden wurde und eine Hiille bildet. In diese sind kleine Fremdkérper,
Sandkérner, Detritus, Muschelbruchstiicke und Pflanzenteilchen eingebaut.

An den im Freiland erstellten Réhren von P. quadrilobata konnen deut-
lich drei Abschnitte unterschieden werden.

1. Uber die Bodenoberfliche ragen zwei Schornsteine. Sie bestehen aus zusam-
mengekittetem Detritus und sind innen mit einer Schleimtapete ausge-
kleidet.

2. An der Bodenoberfliche wird neben feinem auch gréberes Baumaterial ver-
wendet und feste Schleimbidnder verankern das Réhrensystem an einigen
grofien Sandkérnern.

8. Im Bodeninneren besteht die Rohrenwand aus erhértetem Schleim, in dem
unterschiedlich grofles Baumaterial ganz unregelméfig verteilt ist. Beson-
ders in der Biegung des U ist das System sehr instabil. (Lange der im Sedi-
ment verlaufenden Réhrenschenkel 2-—7 c¢m, ihr Abstand 1—3 c¢m.)

Unter finf Rohren ist durchschnittlich eine abweichend gestaltet, und zwar
entweder W- oder UU-f6rmig, wobei die einzelnen Schenkel abwechselnd be-
wohnt werden; andere Rohren verlaufen im flachen Bogen unter der Boden-
oberfliche.

Um die Tiere beim Bauen beobachten zu konnen, wurden Aquarienbeob-
achtungen durchgefiihrt.

Dazu wurden im Freiland ausgegrabene und in der Hand sehr vorsichtig
vom umgebenden Sediment freigewaschene Réhren in gut durchliifteten Aqua-
rien auf reinen Seesand gelegt. Nachdem sich die Tiere eine zeitlang adaptiert
hatten, veranlafite ich einige durch feine Nadelstiche zum Verlassen ihrer R6h-
ren und beobachtete den Neubau der Réhren dann in Schalen unter dem
Binokular. Um den Bau im Inneren des Sedimentes verfolgen zu kénnen, wur-
den die Polydoren in schmale Kiivetten mit Sediment gesetzt (vgl. ZIEGELMEIER
1952), das dem des natiirlichen Standortes entsprach.

Der Wurm beginnt sofort, nachdem er auf das Substrat gelegt ist, unter
peristaltischen Bewegungen mit Schleimabsonderung. Das Tier kriecht vor-
wirts und rlickwiérts und legt sich auf die Seite. Der vordere Abschnitt des
Koérpers wird dabei am stirksten bewegt. Nachdem auf diese Weise eine pro-
visorische Rohre entstanden ist, wie sie ZIEGELMEIER auch fir Lanice be-
schreibt, werden die Tentakeln nach hinten gelegt und der Wurm schiebt sich
mit dem Vorderende zwischen die Sandkérner, welches dabei hin- und her-
bewegt wird oder spiralige Bewegungen ausfihrt. So wird das Substrat zur
Seite gedrangt (Abb. 5a). Besonders die Borsten des finften Segmentes unter-
stiitzen das Prostomium durch schnelle Bewegungen von vorn nach hinten bei
der Grabtitigkeit. Nach je drei oder vier Minuten wird eine Ruhepause ein-
gelegt, wobei der vordere Kérperabschnitt im Boden verbleibt. Erst wenn das
Tier mit allen kiementragenden Segmenten eingegraben ist, dreht es sich in
dem geschaffenen Hohlraum um, so daf} jetzt das Hinterende im Sande steckt.
Durch starke Schleimproduktion wird ein Nachsickern des Sedimentes ver-
hindert.

Das Tier beginnt nun mit dem Schornsteinbau. Dieser Bauabschnitt wurde
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nicht nur im Aquarium, sondern auch im Freiland beobachtet (Abb. 5b). Die
Tentakel gleiten in kurzen schnellen Bewegungen iiber die Bodenoberflache
oder schieben sich ein wenig zwischen die groflen Sandkérner. Das herbeige-
flimmerte Material gleitet dann in der Tentakelrinne zum Prostomium. Es
wird von der taschenférmigen Mund6ffnung aufgenommen und in die Tiefe
der Rohre hinuntergezogen.

Entweder wird nach einer Weile das Material wieder aus der Réhre her-
ausgeworfen oder die Mundoffnung legt sich {iber den Rohrenrand, und durch
das Vorstillpen des Pharynx werden die in der Tasche gehaltenen Sandkdrn-
chen — inzwischen mit Schleim vermischt — herausgedriickt und gleich Bau-
steinchen mauerartig aneinandergeftigt. Wenn man das Sediment, welches die
Rohre umgibt, ein wenig aufwirbelt, so dafl feine Partikel im Wasser schwe-
ben, schwenkt der Wurm seine Tentakel durch das Wasser und sammelt da-
mit alle Teilchen ein, die fur ihn erreichbar sind. Haufig wird dann das Ma-
terial zunachst in die Rohre eingebracht, neues Material gefischt, und erst nach
einer Weile wird der in der Réhre gesammelte Vorrat eingebaut. (Die Nah-
rung wird auf die gleiche Weise wie das Baumaterial mit den Tentakeln her-
angeholt.) Dieser erste Schornstein wird nur ein Stiick weit erstellt. Die Bau-
tatigkeit dauert bei reichlichem Angebot von Detritus ungefahr 2'/2 Stunden.
Der Gang im Inneren des Sedimentes wird noch etwas erweitert, danach ein
zweiter Ausgang geschaffen und auch auf diesen ein Schornstein aufgesetzt
(Abb. 5c). Erst dann wird der Gang im Inneren vervollstindigt, zu dessen
Ausbau zum Teil auch mit den Tentakeln eingebrachtes Sediment von der
Bodenoberflache verwendet wird. Dieses war nachzuweisen, indem den Tieren
an der Bodenoberfliche feingemahlene Ziegelsteinsplitter oder mit Sudanrot
gefarbter Sand geboten wurden, die spater auch in der R6hrenwand im Boden-
inneren zu finden waren.

Neben grobsandigem Sediment einer Lanice-Siedlung, in dem P. quadri-
lobata im Konigshafen-Watt mit der grofiten Siedlungsdichte auftrat, wurden
den Tieren im Aquarium in anderen Versuchen sehr feine Korngréfen vor-
gelegt. Das Eingraben dauerte in diesem Falle wesentlich linger. Im Gegen-
satz zum vorhergehenden Versuch, bei dem sich die Tiere fast senkrecht in den
Boden hineingearbeitet hatten, blieben sie, handelte es sich um feinen Sand,
dicht unter der Oberflache.

Im Aquariumsversuch fehlt die Verankerung des Schornsteins an grofien
Sandkdrnern der Bodenoberfliche. In dem Schornstein, der am natiirlichen
Standort selbst in einer grobsandigen Lanice~Siedlung nur aus Detritusmate-
rial besteht, wurden im Aquarium auch Sandkérner mit eingebaut. Sonst sieht
die im Aquarium wie die im Freiland gebaute Réhre aus. Daher diirfte der
normale Arbeitsgang dem im Aquarium beobachteten entsprechen.

Bei Mangel an feinen Sinkstoffen werden einzelne Sandkérner umgedreht
und ,abgeweidet”. Gewohnlich wird der Detritus aus dem Wasser gefischt oder
an der Bodenoberfliche gesammelt. Den Arbeitsgang konnte man bei einem
Rohrensystem, das frei in einen Arenicola-Trichter hineinragte, gut beob-
achten.

Wiéhrend der Niedrigwasserzeit zieht sich der Wurm ganz in seine Réhre
zuriick, kommt aber sofort mit seinen Tentakeln heraus, wenn das Wasser
einer neuen Flut die Rohre tberspiilt. Dieses enthalt immer besonders viel
Bodentriibe, Detritus, und es beginnt sofort eine lebhafte Tentakeltitigkeit.
Am natiirlichen Standort miissen die Schornsteine haufig erneuert werden. Sie
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ragen nur ein kleines Stlick iber die Bodenoberfldche und werden leicht Giber-
sandet, konnen aber in kurzer Zeit neugebaut werden. — Als nach einem hef-
tigen Regengufl im September 1955 sehr viele Polydora-Schornsteine des
Lanice-Wattes vernichtet waren, konnte ich beobachten, dafl wahrend des dar-
auffolgenden Hochwassers, d. h. in wenigen Stunden, die Schornsteine neu
gebaut waren.
Zusammenfassend konnen wir beim Rohrenbau von P. quadrilobata fol-
gende Arbeitsphasen unterscheiden:
i. Herstellung einer provisorischen Schutzhiille an der Bodenoberflache, Ein-
- graben ins Sediment, so tief, dafl der kiementragende Korperabschnitt darin
Schutz findet. Bei diesem Bauabschnitt werden am natiirlichen Standort
einige groflere Sandkérner an der Bodenoberfliche mit Schleim zusammen-
gesponnen,
2. Bau des 1. Schornsteines.
8. Bau und provisorische Auskleidung des U-férmigen Ganges im Inneren des
Sedimentes, Schaffung des 2. Ausganges.
4. Bau des 2. Schornsteines.
5. Auskleidung des ganzen Rohrensystems mit einer Schleim-Detritus-Tapete
und Verlidngerung der Schornsteine.

2. Polydora redeki

Polydora redeki besiedelt bevorzugt harte Tonbéden, wo es zu einer hohen Besiedlungs-
dichte kommt (60 Schornsteine auf 5 c¢m?2). Die hier untersuchten Tiere stammten aus dem
Nord-Ostsee-Kanal.

Lange der iber die Bodenoberfliche ragenden Schornsteine: 1!/z mm.
Lange der Réhre: bis 2 cm. Durchmesser der Rohre: 1600 u. Wanddicke: 300 p.

Die beiden Schenkel der U-Rohre verlaufen oft nicht parallel. In dem
festen Material sind die eingelagerten Muschelbruchstiicke und Pflanzenteile
oder etwas grofiere Sedimentstiicke nicht zur Seite zu schieben, sondern miis-
sen von den Tieren bei der Anlage der Wohnung umgangen werden.

Die Rohre ist im Sediment deutlich gegen das Substrat abgesetzt und
1488t sich mit einer Nadel herauspriparieren. — In der Rohrenwand sind drei
Schichten zu unterscheiden:

Auflen wird die Rohre von einer Hille gebildet, die aus Schleim-Detritus-
masse besteht, in die aber gréfere Tonpartikel, feine Sandkornchen und manch-
mal auch Muschelbruchstiicke und Pflanzenteile eingelagert sind. Die duflere
Schicht ist stark von Eisenoxyd gefarbt. Es folgt eine feiner strukturierte
Schicht gleicher Substanz. Den inneren Abschluf} bildet meist als Tapete eine
glasartige Haut aus erhirtetem Schleim.

Die Herstellung der Réhren wurde unter dem Binokular beobachtet. In Schalen wurden
Tonbrocken gelegt, diese fein zerkleinert und an der Oberfliche pastenartig geebnet, getrocknet
und auftretende Trockenrisse wieder mit Ton verschmiert. Das so entstehende auflerordentlich
feste Substrat wurde den Wiirmern zum Bohren angeboten, nachdem es kurze Zeit wieder mit
Wasser bedeckt war. Tiere, die vorher mehrere Tage im Aquarium gehiltert waren, wurden
mit einer feinen Nadel vorsichtig aus ihren Rohren herausgehoben und auf dieses Substrat
gelegt. Die Wirmer hingen mit Schleimbéndern sehr fest in ihren Réhren und sind iiberaus
emfindlich. Es wurden nur solche Tiere verwendet, die v6llig unbeschddigt waren.

Schon nach einmaligem, ungefdhr 1 ¢cm weitem Vorwarts- und Riick-
wirtskriechen ist das Versuchstier von einer Schleimhiille umgeben, an der
Tonpartikel kleben. Das Vorwirts- und Riickwartskriechen wird mehrere Male
wiederholt. Nach einer Ruhepause von 1—2 Minuten beginnt dann der Wurm



Abb. 5. Rohrenbau von Polydora
quadrilobata (schematisch). a) Aus
einer Schutzhiille an der Bodenober-
fliche, die aus erhdrtetem Schleim
und einigen daranhaftenden Sand-
kornern besteht, schiebt der Wurm
“sich in das Sandliickensystem der
oberflichlichen Schichten. Er scheidet
dabei Schleim aus, wodurch ein Nach-
sickern des Sandes verhindert wird.
b) Der Wurm hat sich in der Hoh-
lung umgedreht und baut den ersten
Schornstein. ¢) Der zweite Schorn-
stein entsteht, bevor der Innenaus-
bau des Rohrensystems beendet ist.
Die Rohre ist zum Teil aufgeschnit-
ten dargestellt, um den Wurm bei der
Arbeit zu zeigen

Abb. 6. Bewegungen des Borstenbiin-
dels im 5. Segment von Polydora
redeki beim Bohren in Ton. a—c)
Drei verschiedene Stellungen der
Borsten bei der Bohrtitigkeit. Die
punktierte Linie gibt die Ruhelage
an. d) Bewegung der Borsten bei
einer Raspelperiode. 1: Ruhestellung,
2—8: Stellungen bei der Bohrtitig-
keit. Die Borsten beschreiben eine in
zwei Ebenen halbkreisférmige Be-
wegung
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viertel-, halbkreisformige Bewegungen an der Bodenoberfliche auszufithren,
wobei die Tonpartikel der Oberfliche zur Seite geschoben werden. Stofit das
Tier bei diesen Suchbewegungen auf irgendeine grofiere Unebenheit in der
Sedimentoberflache, so dient diese als Ansatzpunkt fir die Bohrtatigkeit. —
Die Borsten des fiinften Segmentes sind das Hauptwerkzeug
zum Eingraben in den Tonboden. Das vollzieht sich in Seitenlage. So-
bald eine kleine Vertiefung mit den Borsten geschaffen ist, fihrt der Wurm
bogenformige Kriechbewegungen aus. Er beschreibt dabei eine nierenférmige
Kriechspur. Aber nur bei jeder vierten Hobelperiode wird die Spur ganz be-
schrieben, die anderen Male kriecht er nach dem Raspeln in der alten Spur
riickwérts und setzt gleich wieder zu neuem Hobeln an. Immer an der Stelle
der stirksten Bogenkriimmung hobeln die Borsten das Tonmaterial weg Es ist
unter dem Binokular deutlich zu beobachten, wie die feinen, losgelésten Ton-
partikel im Wasser schwimmend und vom Cilienschlag der Kiemenwimpern
aufgewirbelt, langsam an dem Wurmkorper entlangstreichen. Groflere Par-
tikel werden hiufig unter Spreizen der Borsten irgendeines Kérpersegmentes
nach hinten oder zur Seite geschoben. Die ganze Grabtatigkeit erfolgt unter
standiger Absonderung von Schleim, so daf das Tier sich bei seinen Bewe-
gungen immer in einer Hille befindet.

Der Wurm schafft sich so eine bogenférmige Aushohlung, die schrdg in
die Tiefe fiihrt. Wenn diese grof genug ist, so dafl er mit seinem kiemen-
tragenden Ko6rperabschnitt darin Platz findet, tritt eine langere Pause ein. Die
Anlage des ganzen Gangsystems und der Schornsteinbau entsprechen im Prin-
zip der von P. quadrilobaia. Der Gang im Sediment wird erst nach Errichtung
beider Schornsteine in der ganzen Linge angelegt. Eine genaue Beobachtung
der Arbeitsweise der Borsten des fiinften Segmentes beim Eingraben in Ton
ergab folgendes:

Das Biindel aus je 9 Borsten, die von der Seite gesehen U-hakenférmig
angeordnet sind, arbeiten wie eine kleine Schaufel.

Die Muskulatur, die das Borstenbiindel bewegt, ist in Abb. 4 dargestellt
und in Kap. II beschrieben. Die strahlenférmige Anordnung der breiten Mus-
kelbdnder, die von der Borstentasche zu der das Segment umschliefenden
Ringmuskulatur verlaufen, erméglicht eine in zwei Ebenen halbkreisformige
Bewegung des Borstenbiindels. Die Bewegungen werden ruckartig ausgefiihrt.
Abb. 6a—d geben eine schematische Darstellung der Arbeitsweise der messer-
artigen Borsten.

Beim Bauen im Aquarium lag der Gang ziemlich an der Oberfldche. Das
wird damit zu erkliren sein, dal der Wurm wegen des starken Lichtes der
Beobachtungslampe oder wegen anderen nicht auszuschaltenden ungiinstigen
Lebensbedingungen das Bestreben hatte, moglichst schnell in das Sediment
einzudringen. Ein flacher Gang beansprucht nicht so viel mechanische Kraft
wie ein in die Tiefe fithrender und ist infolgedessen schneller zu bauen. (Diese
Beobachtung entspricht dem Verhalten von P. guadrilobata bei Versuchen, in
denen als Substrat Feinsand angeboten wurde [s. 5. 105).)

Bei P. redeki gelang es nicht, den ganzen Bauvorgang unter dem Bin-
ckular zu beobachten. Der Bau eines Gangsystems wurde von langen Ruhe-
pausen unterbrochen. Die Tiere starben meist vor Beendigung des Baus. Die
Anlage des Ganges und der Baubeginn des zweiten Schornsteines wurde an
mehreren Tieren beobachtet, die, nachdem sie auf Tonmaterial gesetzt waren,
zundchst einige Stunden im Dunkeln kithl gehalten waren. Die Génge waren
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dann etwas tiefer als diejenigen, die unter dem Binokular gebaut waren. Ins-
gesamt wurden alle Phasen des Baus fiinfmal beobachtet, sie verliefen alle
anndhernd in der gleichen Weise.

3. Polydora ligni

Polydora ligni besiedelt sehr verschiedene Substrate. Diese Art bohrt sich in Tonbdden
ein und tritt stellenweise in dichten Kolonien in Sand- und Weichbéden auf.

Liange der iiber die Bodenoberfliche ragenden Schornsteine: 2 mm. Linge
der Rohre: unterschiedlich, bis zu 4 ¢cm. Durchmesser der Rohre: 1200 u. Ab-
stand der Schornsteine voneinander: ungefdhr 5 mm. Die Bautidtigkeit und
Struktur der Réohre von P. ligni ist sehr dhnlich der von P. redeki.

Bei dieser Art gelang es, den Bau im Inneren des Sedimentes im Aqua-
rium zu beobachten. Die auflere Schicht der Rohre entsteht auf folgende
Weise: Hin- und herkriechend scheidet der Wurm Schleim aus, auf dem das
umliegende Tonmaterial haften bleibt. Beim Bewegen in der so entstandenen
Hiille scheidet der Wurm auch weiterhin Schleim ab. Die sehr feinen Ton-
partikel, die diesem Schleim beigemengt sind, waren, wie ein Versuch mit
gefarbten Partikeln zeigte, mit dem Atemwasserstrom in die Rohre gelangt. Die
von P. ligni im Aquarium gebauten Ginge waren wie bei P. redeki sehr flach.

4. Polydora ciliata

Die Wohnréhren von Polydora ciliate kommen in sehr verschiedenen Sedimenten des
Meeresbodens, angeheftet an Steinen und zwischen Algen vor. Hauptsdchlich findet man sie in
kleine Vertiefungen eingebettet, die der Wurm in Kalkstein und Molluskenschalen oder andere
Kalksubstanzen gebohrt hat.

Abb. 7. Von Polydora ciliuta zerbohrter Kalkstein aus dem Geschiebe von Suhrendorf

Eine gute Beschreibung der Bohrlécher und des darin liegenden Réhren-
systems gibt Prerr (1925) an Hand eines Helgoldnder Kalksteines. Dicht



Bd. VI H. 1: Hempel, Réhrenbau und Nahrungsaufnahme einiger Spioniden 109

nebeneinander liegen an der Oberfliche des Steines kleine hantelférmige
Locher (Abb. 7). Wo der Stein nicht so dicht besiedelt ist, fiihren zwei flache
Spuren bogenformig zu der Bohrung hin. Zwei runde Offnungen werden von
einer 0,2—0,5 mm breiten Briicke getrennt. Im Querschnitt ist die Wohnhohle
U-férmig und verlduft 5—10 mm senkrecht oder wenig schrdg in die Tiefe.
Bei den grofieren Vertiefungen sind bogenformige Linien zu erkennen, welche
als Zuwadhsstreifen aufzufassen sind. In dieser Hohlung eingebettet liegt die
Rohre. Uber die Gesteinsoberfliche ragen die Schornsteine 0,5—3 mm heraus.
Das Baumaterial fiir die Schornsteine kann je nach dem umgebenden Material

Abb. 8. Réhrensystem von Polydora ciliata. a) Réhrenkolonie; in einer leeren Mytilus-Klappe

aus Detritus gebaut. b) Schornsteinverkiirzung. c¢) Schornsteinbau. Der Wurm verbaut mit

dem iber den Schornsteinrand gelegten Prostomium das Baumaterial, das die Tentakeln
herbeibeférdern

sehr verschieden sein. Die beiden in der Hohlung liegenden Schenkel des U
werden von einer Wand, die oben als Briicke erschien, getrennt. Rohren und
Trennungswand bestehen aus feinen Fremdkorpern, wie Sandkérnchen, De-
trituspartikeln und Kalksteinsplittern, die durch erhirteten Schleim anein-
andergekittet sind. In der Tiefe des Bogens fehlt die Auskleidung manch-
mal. — Die trennende Mittelwand zeigt oft eine Schichtung, die, wie die oben
erwihnte Skulpturierung, auf verschiedene Arbeitsphasen des Wurmes schlie-
fen 148¢t. Bei trockenen Steinen ist sie hiufig zerrissen oder die Auskleidungs-
masse fehlt ganz. In Molluskenschalen sind die Bohrlocher und Génge meist
sehr unregelmiflig gestaltet, da die einzelnen Schichten der Schalen den Wiir-
mern beim Bohren sehr verschiedenen Widerstand entgegensetzten, oder das
Wirtstier, wenn der Polychit beim Bohren die Schale nach innen hin zu durch-
dringen droht, mit Kalkabsonderung reagiert. Dann mufl sich der Wurm
einen neuen Ausgang suchen. Der Grundplan des U-formigen Ganges ist aber
auch in den Molluskenschalen gut zu erkennen.

Bauen in lockerem Sediment und Einbau der Réhren in Kalksubstanzen:

Die von P. ciliata in verschieden feinem Seesand gebauten Rohren stehen
nicht wie die von P. quadrilobata senkrecht im Boden, sondern liegen waage-
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recht auf der Sedimentoberfliche oder verlaufen in einem kurzen Bogen dicht
unter der Oberfliche. Trotzdem entsprechen sie in Struktur und Anlage der

Schornsteine und der Réhre dem allgemeinen Typ der U-formigen Polydora-
Réhre,

Die Schornsteine konnen sehr unterschiedlich lang und sehr verschieden stabil sein. Auf
Littorina-Schalen in der Brandungszone z. B. ragen sie manchmal weniger als 1 mm iiber das
Bohrloch hinaus. Zwischen dem Algenaufwuchs und Balanidenschildern auf einer Muschel-
schale sind sie mehrere Millimeter lang (Abb. 8a). Bei anderen Kolonien, die oft aus Mudd
gebaut, zwischen dem Byssusgespinst von Mytilus zu finden sind, kann man iberhaupt nicht
zwischen Rohre und Schornstein unterscheiden.

Wenn der Schornstein beschidigt ist, werden zur Reparatur oft grofle Sandkérner an-
gebaut, die dem Wurm zunichst Schutz bieten. — Bei gilinstigem Angebot von Baumaterial
scheinen die Tiere neben der Nahrungsaufnahme stindig an dem Rohrensystem weiterzu-
bauen. Haben die Schornsteine eine bestimmte Linge erreicht, werden sie, besonders wenn
aus Mudd gebaut, instabil und von dem Polychiten selbst wieder verkiirzt. (Abb. 8b.) Der
Wurm schiebt seitlich seine Tentakeln durch ein Loch in der Schonsteinwand, welches an einer
instabilen Stelle mittels Druck mit dem Prostomium entstanden ist. Er dridngt sich mit dem
ganzen vorderen Kérperabschnitt durch dieses Loch heraus, schiebt das obere Schornsteinende
zur Seite und benutzt die Uffnung zum neuen Réhrenausgang.

Wie die Wiirmer ihre Rohren in gebohrten Hohlungen herstellen, wurde beim Bau in
aufgespalteten Austernschalen und Schneckenhdusern (Littorina und Buccinum) beobachtet.
In welcher Reihenfolge die einzelnen Réhrenabschnitte gebaut werden. untersuchte ich mit ver-
schieden gefirbtem, nacheinander angebotenem Sand.

Auch bei dieser Art wird der Schornsteinbau (Abb. 8c) vor der Auskleidung des Bohr-
loches im Inneren der Muschelschale ausgefithrt. Die im Bohrloch eingebettete RShre besteht
aus wesentlich gréberem Material, das weniger sorgfiltig aneinandergefiigt ist, als in den
Schornsteinen. Die Stabilitit der Réhre nimmt nach unten hin ab. Die Wand zwischen den
beiden Schenkeln entsteht teils vor, teils wihrend des Rohrenbaus.

IV. Das Bohren von Polydora ciliata

I. Historische Ubersicht und Problemstellung

Schon 1670 (veréffentlicht 1787) meldet SwammerpaMM den Fund von Littorina-Schalen,
die von kleinen Wiirmchen zerfressen sind. Fiir die englischen und franzdsischen Steilkiisten
und die Kreide bei Helgoland werden dichte Siedlungen von Polydora ciliata beschrieben.
Zwischen Somme und Seine leben im Kalkstein bis zu 250 000 Individuen auf 1 m2 -
P. ciliata ist zahlreich vertreten in den Lagunen und seichten Buchten bei Triest. Die venezia-
nischen Austernfischer sehen Polydora-Befall als eine Hauptgefahr fir die Muschelbdnke an.
(Carrazr 1895.) WaITELEGGE (1890), der P. ciliata an der australischen Kiiste bei New-Castle
beobachtete, vermutet, dafl ihre Larven sich ohne zu bohren an der Schaleninnenseite fest-
setzen und eine Schlammrohre bauen, um die der Wirt auf den Reiz hin, eine Kalklamelle
abscheidet.

Anprews (1891) beschreibt P. ciliata als Kommensalen. Er fand den Polychiten ver-
gesellschaftet mit Hydractinia auf einem Schneckenhaus, das von einem Einsiedlerkrebs be-
wohnt war.

Auch im Geschiebe und Angespiil unserer Kiisten, vor allem auf der Diine von Helgoland,
und in Dretschfingen, finden sich Kalksteine und Molluskenschalen, die filigranartig von
Polydora-Gingen durchzogen sind. Die Austern- und Mytilus-Binke der Nordseekiiste und
die Pfihle der Kicler Bucht sind von diesen Epibionten besiedelt. Befallene Balanidenkolonien
mancher Strandbefestigungen kdnnen in kurzer Zeit zu Bruchschill aufgearbeitet und die
Littoriniden vollig zerfressen sein.

Die Vielseitigkeit der geologischen Fragestellung, die mit der Bau- und Bohrtatigkeit
von Polydora verbunden ist, wird in cinem besonderen Kapitel behandelt.

Die Fihigkeit, sich in Kalksubstanzen einzubohren, war fiir P. ciliata seit
langem bekannt. Es handelt sich um ein weitverbreitetes Phdnomen, das auch
von wirtschaftlicher Bedeutung ist. Wie stellt der Wurm die Bohrldcher her?

Dies Problem war bisher noch ungeldst.
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Es wurde zwar des ofteren zu dieser Frage Stellung genommen. Experi-
mente und Beobachtungen an bauenden und bohrenden Wiirmern liegen je-
doch fast gar nicht vor. Nur SODErRsTROM (1923) berichtet von einigen Be-
obachtungen an lebenden Tieren. Die {ibrigen Autoren geben eine kurze Be-
schreibung der Bohrginge und des Roéhrensystems und schliefen von deren
Formen und der Struktur des angebohrten Materials auf die Bohrweise der
Wiirmer,

Fir das Zustandekommen der Bohrlécher gibt es drei Moglichkeiten:

1. Die Bohrlocher werden auf mechanische Weise hergestellt.

{(Mecznikow, 1865; LankesTeRr, 1868; Mc. InTosm, 1915.)

Mc. InTosa und Mecznikow fanden P. ciliate in siureunldslichem Gestein, wo also eine
chemische Bohrweise nicht in Frage kommt. Als Werkzeug fiir eine mechanische Bohrarbeit
sind die Borsten des fiinften Segmentes anzunehmen. Carazzi erwihnt fir P. armata und
P. hoplura die besonders stark entwickelten Borsten der hinteren 10 Segmente. Diese beiden
felsbohrenden Arten sind im Mittelmeergebiet verbreitet.

2. Die Bohrlécher werden chemisch mit Hilfe einer Sdure hergestellt.

(LANKESTER, 1868; S6pERSTROM, 1623.)

Hauptsichlich sprechen die von LAnNkEsTER und SODERsTROM gefithrten Nachweise (Lak-
mus und Vitalfirbung mit Neutralrot) einer sauren Reaktion der Schleimdriisensekrete fiir
eine chemische Bohrtitigkeit. Nach Prere (1925) kommt als dtzende Sdure nur die stdndig im
Stoffwechsel anfallende Kohlenséiure in Frage. Schwefelsdure scheidet aus, denn neben feinen
Quarzkdrnchen werden auch Kalkpartikel in die Gangverkleidungen mit eingebaut. Da der
Wurm mit dieser in Beriibrung kommt, miifiten sie in Gips verwandelt werden, was aber
nicht der Fall ist.

Zu dem Vorkommen von P. ciliata im Helgoldnder Sandstein sagt S6pErsTrOM, dafl es
sich bei diesem zwar stratigraphisch um Sandstein, petrographisch aber um kalkigen Mergel
handele. Das Gestein ist in der Brandungszone stark ausgelaugt und setzt dem Wurm mecha-
nisch nur wenig Widerstand entgegen. Die Génge sind dort jedoch eng-schleifenférmig, wie
immer, wenn den Wiirmern ein starker Widerstand entgegengesetzt wurde (LANKESTER).
Dieser Widerstand miifite chemischer Art sein.

8. Der Wurm arbeitet chemisch mit Hilfe einer Sdure und auch mecha-
nisch mit Hilfe der Borsten des fiinften Segmentes.

(Carazzi, 1895; SOpERSTROM, 1920; PrELL, 1925; HanNERZ, 1956.)

Einerseits 148t das Vorhandensein eines zum Bohren brauchbaren Werkzeuges auf eine
mechanische Herstellungsweise der Héhlungen schlieflen, andererseits weist die Exkretion
ciner Sdure auf die Moglichkeit einer chemischen Bohrweise hin. So kommen verschiedene
Autoren zu dem Schluff, dafl es sich bei der Bohrtdtigkeit von P. ciliata um eine Kombination
beidzr Arbeitsweisen handele. Hanngrz fand an metamorphosereifen Larven (17 bis 20 Seg-
mente) ventral von den Borsten des fiinften Segmentes, Driisen, die mit den Borstentaschen in
Verbindung stehen und die nach der Metamorphose riickgebildet werden.

Er wies fiir diese Driisen ein saures Sekret nach und vermutet, nach Beobachtungen an
Larven, dafl die erste Arbeit teilweise chemisch geleistet wird, wiahrend die erwachsenen
Tiere dann mdglicherweise mechanisch bohren.

In den folgenden Kapiteln werden Aquarienbeobachtungen an adulten
Tieren, genaue Untersuchungen des angebohrten Materials und des Bohr-
werkzeuges geschildert, die fiir eine rein mechanische Bohrweise von adulten
P. ciliata sprechen.

2. Beobachtungen an dem von Polydora angebohrten
Material

a) Verzeichnis der angebohrten Molluskenschalen
Bei folgenden Mollusken fand ich Bohrspuren von P. ciliata sowohl in
den leeren als auch in bewohnten Schalen und Gehdusen. Die einzige Aus-
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nahme bildet Mya arenaria. Diese Art scheint der Wurm nur postmortal zu
befallen. Allein dort, wo sie als Bankmuschel lebt, also nicht eingegraben im
Sediment, ist sie mitunter schon zu Lebzeiten angebohrt. (Miindl. Mitteil.

JAckeL.)

Ostrea edulis L. Littorina littorea L.
Cardium edule L. Buccinum undatum L.
Mytilus edulis L. Crepidula fornicata L.

Mya arenaria L.
Scrobicularia plana Da Costa
In der Literatur wird von einigen weiteren Mollusken-Arten Polydora-Befall erwdhnt:

AnxgL 1986: Gibbula cineraria L., Littorina obtusata L., Nucella lapillus L., LANGER-
HANS 1886: Pinna L. Evtason 1920: Nepiunea antiqua L. HanNErz 1956: Paiella vulgata L.

b) Lage der Bohrlécher auf der Schale
Zuerst und am dichtesten werden auf den Schalen und Gehausen die

skulpturierten Stellen befallen.
Bei Littorina und Buccinum liegen die feinen Locher oft dicht nebenein-

Abb. 9. Bohrspuren von Polydora ciliata in Littorina littorea. a) Die Region des Apex wird

besonders in den Nahten stark zerbohrt. b) Ausschnitt aus der Region des Apex. Die Ab-

bildung zeigt verschieden grofle Schornsteine und Bohrspuren, z. T. mit herausragenden

Tentakeln. Einige Wiirmer kommen, durch Formalin gereizt, mit dem ganzen Vorderende aus

ihrem Réhrensystem heraus. ¢) Polydora ciliata auf Littorina. d) Langer, schleifenférmiger
Bohrgang, die Rohre wurde aus dem Gang entfernt
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ander in den Néhten. Bei fortgeschrittenem Befall kann der ganze Apex zer-
fressen oder abgefallen sein (Abb. 9a u. b),

Bei ausgewachsenen Mollusken findet man Bohrlocher auch in den An-
wachsstreifen, am Collumellarand und am Nabel. Wenn an einer der skulp-
turierten Stellen eine groflere Anzahl von Polydoren ihre Ginge angelegt
hat, greift der Befall oft auf das ganze Schneckenhaus iiber (Abb. 9c). Bis
ins Innere des Gehduses dringen die Bohrlocher nur selten ein (Abb. 9d), da
die Schnecke den mechanischen Reiz, den der bohrende Wurm ausiibt, mit
Kalkabsonderung an der gefihrdeten Stelle beantwortet. Beschidigungen am
Columellarand kommen sehr selten vor und werden nach Tauser (1944) vom
Mantelrand ausgebessert. Solche Stellen sind an etwas verzerrten Anwachs-
streifen zu erkennen.

Nach Anker wohnt fast immer ein Wurm in dem Nabel von Gibbula
cineraria. — Bei den iibereinandersitzenden Pantoffelschnecken sind der un-
tere Rand, mit dem ein Tier auf dem anderen sitzt, und der Wirbel die be-
vorzugten Regionen,

Unter den Muscheln sind die Austernschalen am haufigsten und dichtesten
befallen. Die obersten Lamellen sind bei diesen stark gewellt und mit Knbt-
chen besetzt und bieten so den Wiirmern gute Ansatzpunkte. Bei Mytilus zeigt
die Gegend des Schlosses und die am starksten gewdlbte Region die meisten
Bohrspuren. Bei mehreren Exemplaren von Cardium fand ich die kleinen
Offnungen der Bohrgénge nur in den Rippeln am Rande, andere Artgenossen
hatten sie allein am Schlof. Nur die Schale von Mya arenaria ist ganz vor-
wiegend auf der Innenseite angebohrt. Bei allen anderen erwahnten Mollus-
Kenarten wird die Schalenauflenseite bevorzugt, auch wenn der Wurm die
Schale erst postmortal befallen hat.

Fir den Zeitpunkt des Befalles mit Polydora spielt die Lebensweise des
Mollusken eine ausschlaggebende Rolle, wie TAUBER an einem umfangreichen
fossilen Material aus dem Torton des Wiener Beckens und rezenten Mollus-
kenschalen zeigte. Pramortal sind am hiufigsten sessile Mollusken angebohrt,
dann folgen vagile nicht grabende und vagile gelegentlich grabende Arten.
Ausschliefilich grabende Mollusken zeigen vor dem Tod des Weichtieres auf
ihren Schalen fast nie Bohrspuren von 2. ciliata.

Fir die Bevorzugung der skulpturierten Stellen bei der
Bohrtédtigkeit kann es zwei Griinde geben:

1. In den Nihten, Ritzen und zwischen den gewellten Lamellenblittern
finden die Larven den ersten Schutz. Unter dem Binokular konnte beobachtet
werden, wie die Larven auf der Molluskenschale herumkrochen oder schwam-
men, bis sie kleine Vertiefungen oder einen Spalt gefunden hatten, in den sie
hineinschliipfen konnten. Das gleiche gilt fiir adulte Tiere, die zum Verlassen
ihrer Rohren veranlafit wurden.

2. Die skulpturierten Abschnitte sind gleichzeitig diejenigen, an denen
sich beim Wachstum des Kalkteiles der Schale die organische Schalenaufien-
haut, das Periostracum zuerst ablost. Nach KLouN (1936) werden diese Stellen
auch am stirksten vom Seewasser chemisch beansprucht. Er wies eine starke
~Kreidigkeit®, z, B. fir die Rippeln am unteren Rand einer Cardium-Schale
und die Region des Wirbels bei verschiedenen Molluskenschalen nach. Durch
die chemische Arbeit des Wassers wird die Oberfliche der Molluskenschalen
in ein feines Maschenwerk zerlegt. Der Wurm ist aber auch im Stande, das
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Periostracum zu durchbohren, wie z. B. an jungen Littorina-Schalen zu be-
obachten ist.

c¢) Die Bedeutung anderer Epibionten fir die Bohrtdtigkeit von
Polydora ciliata

Die Schalen besonders der adulten Mollusken werden von zahlreichen
Epibionten bewohnt, welche fur die Polydora-Larven zum Teil giinstige An-
satzmoglichkeiten schaffen.

Oft sind die Schalenauflenflichen fast vollig von Bryozoen bewachsen
(Abb. 10). Dazwischen siedeln Balaniden, Polypen, Schwdmme, Algen usw.
Ein Bild von der Mannigfaltigkeit der Formen, denen Prosbranchier als Wirte
dienen, gibt ANKEL.

Unter diesen Epibionten gibt es eine ganze Reihe von bohrenden Arten.
Atzschwdmme (Clionidae) und manche Bryozoen (Marcus 1926) sind kalk-
lésend und minieren die Schalenoberfliche. Auch einige andere Polychaten-
arten bohren sich in Muschelschalen und Schneckenhiduser ein: Dodecaceria

Abb. 10. Polydora-Kolonie auf einer Austernschale, die von Bryozoen tiberwachsen ist

concharum Oerstedt (hdufig in den Austernschalen der Lister Austernbénke)
und Potamilla reniformis O. F. Miller. — Durch die Bohrtatigkeit dieser
Organismen, die v. P1a (zit. bei WerzeL 1937) als wichtigste Zerstorer der
leeren Molluskenschalen angibt, wurden Prismen der obersten Schichten ge-
lockert und fir die nachfolgenden mechanischen und chemischen Angriffe des
Wassers neue Ansatzpunkte geschaffen. WETzer beschreibt sehr regelmafli-
ges Vorkommen mikroskopischer Bohrorganismen in Schillansammlungen,
Austern- und Myiilus-Banken der Flachsee und in den Mollusken der Steil-
kiisten und Felsgrinde in Gegenwart und erdgeschichtlicher Vergangenheit.
(Seit dem Silur bekannt.)

Unter fiinfzig Austernschalen von den Austernbanken vor List fand ich
ungefdhr vierzig mit ganz deutlicher von Cyanophyceen hervorgerufener Fir-
bung (griinlich oder braunlich). Auch bei den meisten anderen Molluskenarten
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war die Oberfliche fast immer von Blaualgen durchsetzt. Folgende bohrende
Algen wurden auf den Molluskenschalen gefunden®).

Perforierende Algen
auf Buccinum undatum: Cyanophyceen
1. Plectonema terebrans Born et Flak.
2. Hyella caespitosa Born et Flak.

auf Crepidula: Chlorophyceen
1. Gomeritia polyrhiza Born <t Flak.
2. Ostrobium Queketti Born et Flak.
1. Plectonema terebrans
2. Hyella caespitosa
8. Mastigocoleus testarum Lagerheim.
Chlorophyceen wie oben.

auf Mytilus: vorwiegend Ostrobium Queketti.
vereinzelt Plectonema terebrans.

auf Cardium: iiberwiegend Gmeritia polyrhiza.
fast keine Cyanophyceen. -

Andrerseits gibt es auch eine Menge Epibionten, durch welche die Poly-
dora-Kolonien vernichtet werden konnen. Von Einsiedlerkrebsen bewohnte
Prosobranchiergehduse werden sehr oft von dem Hydroidpolypen Hydractinia
echinata Flem. oder Podocoryne carnea Sars befallen. Als dicke Kruste mit
stacheliger Oberflache (AnxeL) tiberwachsen sie das Schneckenhaus. Die Kalk-
substanz wird teilweise resorbiert (AuriviLLus 1891). Lost man mit einem
Messer den Polypenbelag ab, so findet man in der Schale vielfach die Bohr-
gange von P. ciliata, die vor dem Polypenbefall angelegt und spiter erstickt
wurden. Auch der Schwamm Halichondria panicea, der meist auf Mytilus lebt,
kann einen so dichten Bewuchs bilden, daf} darunter P. ciliata abstirbt.

d) Die prismatische Struktur der Molluskenschalen

Bei den Schalen der Meeresmollusken sind bei Schliffen senkrecht zu den
Anwachsstreifen drei ihrer Struktur nach verschiedene Schichten zu unter-
scheiden. Auf das bei alteren Tieren meist beschiddigte Periostracum folgt die
Kalkschicht (porzellanartige Schale) und als innerer Abschluf} bei den alteren
Molluskenfamilien die Perlmutterschicht.

Die scheinbar homogene Porzellanschale setzt sich aus mehreren, meist drei Schichten
zusammen, Sie ist aus kristallinen Kalkfibrillen aufgebaut, die Kalkplatten bilden. Die Schich-
ten sind gegeneinander geneigt (75—105°9), wodurch im Anschliff eine vielfdltige Anordnung
erscheint. Senkrecht nebeneinander stehende Prismenplatten wirken wie Palisaden. Wenn zwei
Platten in einem Winkel von 70° bzw. 110° aufeinander folgen, erscheinen sie, da durchsichtig,
im Schnitt wie ineinander verflochten. Zu unterscheiden sind Balkenanordnung, Palisaden-
struktur und Gitterstruktur. Auer den Unterschieden in der Streichrichtung kénnen die Pris-
men auch verschieden dicht gepackt und besonders in der obersten Schicht wie ,auseinander-
gebogen® erscheinen (BeceiLp 1930, ANkeL 1936).

Da die einzelnen Bauelemente der Schale den Wirmern, die sich zu-
néchst von der Oberfliche senkrecht in die Schale einbohren, verschieden star-
ken Widerstand entgegensetzen, wurde die Schalenstruktur der Mollusken,
die von P. ciliata befallen werden, im Anschliff untersucht. Die Anschliffe zeig-
ten bei allen von Polydora besiedelten Arten in den angebohrten Schichten
eine locker-federige, palisadenartige oder schwach geneigte Struktur.

§) Fir die Bestimmung der Algen danke ich Frl. D. Aldinger.
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e) Die chemische Zusammensetzung der Molluskenschalen

Die Schalen der Meeresmollusken bestehen im allgemeinen aus 95—98 %o
Calciumcarbonat, entweder in Form von Calcit oder von Aragonit und un-
gefdhr 1,590 Conchyolin. Conchyolin ist eine organische Substanz, die das
bereits erwdhnte Periostracum bildet.

Sowohl in der Harte, als auch in der Saureloslichkeit besteht ein Unter-
schied zwischen Calcit und Aragonit.

Calcit: Hérte 3, geringe Sdureloslichkeit.
Aragonit: Harte 3!/, groflere Saureloslichkeit.

Demnach wire der Calcitanteil leichter mechanisch, der Aragonitanteil
leichter chemisch zu bearbeiten.

Fir die Unterscheidung dieser beiden Modifikationen des Calciumcarbo-
nates gibt es verschiedene Methoden. Die Trennung nach der Harte ist sehr
schwierig, da diese je nach der Lage der Kristalle etwas variabel ist. Ich fithrte
die Trennung nach der Mercenschen Probe durch®).

Feine aus der Molluskenschale herauspréiparierte Stiicke wurden pulverisiert mit Kobalt-
nitrat erhitzt. Aragonit wird nach kirzester Zeit violett, Calcit nach langem Kochen blaugriin.

Diese Probe ergab, daff von den bohrenden Polydoren der Calcitanteil,
d. b. der mechanisch leichter angreifbare Teil, bevorzugt wird, wie Haufigkeit
und Grofle der Ginge zeigen.

Ostrea edulis, die am hiufigsten befallene Art, ist ein reiner Calcitschaler.
Die Littoriniden haben eine dicke duflere Calcitschicht.

) Der Kalkstein

Kalk- und Kreideablagerungen der Triasformation, und zwar sowohl an-
stehende Transgressionsflichen als auch losgeloste Felsbrocken werden hiufig
von P. ciliata angebohrt (Abb. 7). Auch in Kreidebéndern, die in Feuersteinen
eingelagert sind, findet man Polydora-Génge. Bei schwacher Verkieselung des
Gesteins wird Polydora selten und fehlt bei stirkerem Auftreten von Kiesel-
sdure ganz.

Die Oberfliche des Gesteins wird durch mechanische und chemische Krifte
in gleicher Weise aufgearbeitet, wie die Molluskenschalen. Die Besiedelung
mit Epibionten ist bei den Kalksteinen nicht so stark wie bei den Mollusken-
hartteilen. Als bohrende Arten treten am hiufigsten Blanalgen auf, die an den
Steilkiisten oder auf Geschiebeblocken dichte Uberziige bilden kénnen und
sich zwischen die Prismen schieben. Dadurch kann die submikroskopische
Struktur der Gesteinsoberfliche netzartig aufgeldst werden.

Nach Prerr werden, abgesehen von Kalk- und Kreidegestein, von den
Wiirmern auch Tockschiefer und diluvialer Siilwasser-Tock besiedelt. Nach
Ricurer (1924) sogar triassische Tonsandsteine. In Buntsandstein dringen die
Tiere nach SODERsTROM (1923) gewdhnlich nicht oder nur an angewitterten
Stellen ein. PreLr fand Polydora bei Helgoland auch in ,erweichtem® Sand-
stein (s. S. 111).

8. Versuche zur Bohrtédtigkeit von Polydora ciliata
Um Polydora ciliata direkt bei der Bohrtitigkeit zu beobachten, wurdem zahlreiche
Agquarienversuche durchgefithrt. Da sowohl Larven, die aus Planktonfingen stammten, als

%) Herrn Prof. Wetzel danke ich fiir freundliche Hinweise zur Methodik dieser Unter-
suchungen,
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auch adulte Tiere, die vorsichtig zum Verlassen ihrer Rohren veranlafit wurden, im Aquarium
sehr schnell starben, setzte ich Zuchten an:

Zahlreiche P. ciliata, die in Muddréhren an Myiilus gesiedelt hatten, wurden mit ihren
Réhren vorsichtig von den Muscheln geldst. In groflen gut durchliifieten Aquarienbecken auf
eine 10—15 cm dicke Schicht von grindlich ausgewaschenem feinem Seesand gelegt, hatten
sie sich schon nach einigen Tagen in Verlingerung der Muddrdhre im Sand eine neue Réhre
gebaut. Die Zuchten wurden zweimal in der Woche mit einer feinen Aufschwemmung von
Piscidin (Praparatenfabrik Haberle, Kdrnung 000) gefiittert und das Wasser alle zwei Monate
erneuert. Auf soiche Weise gehalterte Tiere wurden zu den anschlieflenden Versuchen ver-
wendet. {Uber die Gewinnung festsetzungsbereiter Larven vgl. Kap. V1)

a) Das Bohren in Kalkstein und Molluskenschalen

Als Material, in das sich die Tiere einbohren sollten, wurden glatt gewaschene und
stark angewitterte Kalksteine aus dem Geschiebe gewihlt. Die Muschelschalen wurden zum
Teil, um eine Beobachtung zu erleichtern, vorher angeschliffen. Auferdem wurden Muschel-
schalen angeboten, in die sich schon frither Polydoren eingebohrt hatten, dann waren aber
schon vorher die Sandrdhren restlos aus den Bohridchern entfernt. Die Versuchsanordnung
wurde im é¢inzelnen vielfach abgewandelt. Nur folgende Versuche fithrten zu Ergebnissen:

Angewitterte Kalksteine aus dem Geschiebe befanden sich in einem Aqua-
rienbecken auf einer mehrere Zentimeter dicken Schicht reinen Seesandes. Auf
oder neben die Steine, die mit einer dinnen Feinsandschicht bedeckt waren,
wurden mehrere bewohnte Polydora-Réhren aus den oben beschriebenen Zuch-
ten gelegt. Der Sand wurde von den Wiirmern zur Verlingerung der Réhren

Abb. 11. Polydora ciliata. An der Oberfliche eines Kalksteines sind mit Gespinnstfdden Sand-
rohren befestigt, auf die kleine Schornsteine aufgesetzt sind. Die Rohren wurden im Aquarium
gebaut

benutzt. Nach einigen Tagen war der neugebaute Rohrenabschnitt mit Ge-
spinstfadden an dem Stein befestigt, und zwei Wochen spater lag auf dem Stein
ein neues Rohrensystem: eine waagerechte fest angesponnene Réhre, auf die
mehrere kleine Schornsteine senkrecht aufgesetzt waren (Abb. 11). Nach mehr
als zwei Monaten konnte ich an einem Ende der Rohre die erste kleine Ver-
tiefung im Kalkstein beobachten. Wieder zwei Monate spater war diese 3 mm
tief und die Rohre in die kleine Hohlung hinein verldngert. Nach insgesamt
fiinf Monaten stand die Rohre an der Oberfliche des Steines mit der im Bohr-
loch eingebetteten gar nicht mehr in Verbindung. Der Wurm bewohnte die
Roéhre im Stein.
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Angeschliffene Molluskenschalen und glattgewaschene Kalksteine nehmen
die Tiere gar nicht an. Bei den schon frither angebohrten Molluskenschalen
drangen die Wiirmer oder einige Larven aus dem Auswaschriickstand in die
alten Hohlungen ein. Waren die Schalen teilweise Gbersandet, wurden Réhren
von mehreren Millimetern Linge gebaut. Die Tiere starben sehr bald.

Wegen der Linge der Zeit, die zur Herstellung eines Bohrloches im
Aquarium benétigt wird, ist eine direkte Beobachtung, ob zur Bohrarbeit die
Borsten des fiinften Segmentes benutzt werden, unmdglich. — Die Herstel-
lung der Bohrlocher geht im Freiland wesentlich schneller. Vielleicht veran-
laflt starke Wasserbewegung den Wurm zu rascherer Bohrarbeit. Zuminde-
stens scheint ein Zusammenhang zwischen Brandung und Bohrtétigkeit zu
bestehen.

b) Das Bohren in Ton

Da es anzunehmen war, daff die Wiirmer sich in ein weniger widerstands-
fihiges Material schneller einbohren wiirden, bot ich den Tieren in anderen
Versuchen anstelle von Kalkstein Ton an. Die Versuchsanordnung war die
gleiche wie bei P. ligni und P. redeki. Nach ungefahr einer Stunde hatten sich
die Wirmer in den Ton eingegraben, wobei die Borsten in der gleichen Weise
gebraucht wurden, wie es fiir die beiden immer in Ton siedelnden Arten be-
schrieben wurde. Die Schleimabsonderung von P. ciliata war bei dieser Bohr-
titigkeit besonders stark. Nach einer mehrstiindigen, von einigen lingeren
Ruhepausen unterbrochenen Arbeit, war eine mehrere Millimeter tiefe Héh-
lung in die Tonmasse eingegraben. Beim Bohren in Ton kommt nur eine
mechanische Bohrweise in Frage.

4. Beobachtungen an den von Polydora ciliata
hergestellten Bohrléchern

Die Form eines fertigen Bohrloches im Kalkstein wurde bereits beschrie-
ben. In Abb. 12a—e stellte ich eine Serie von unvollstindigen Bohrungen in
einer Austernschale zusammen. Die gezeigten Stadien kommen sehr hiufig
vor und sind in anderen Molluskenschalen dhnlich gestaltet.

Ich rekonstruierte in folgender Weise danach die Bohrtitigkeit: In Abb.
12a sind die ersten Bohrspuren zu beobachten. Der Wurm hat kriechend
(genau wie beim Bohren im Ton) mit den Borsten eine nierenférmige Vertie-
fung in die Muschelschale geraspelt, die durch spitere Abtragung an einer
Seite eine Schriagung bildet, die tiefer in die Schale hineinfithrt. Durch Ab-
priparation der oberen bebohrten Schichten wird der weitere Verlauf des
Bohrganges sichtbar (Abb. 12b—d). Wir erhalten eine schrige, bogenférmige
Vertiefung, bei welcher in der Mitte zwischen zwei Stellen stirksten Bohrens
ein Hiigel stehenbleibt. Der Wurm trigt nur an der Innenseite ab.

Aufgespaltene Austernschalen zeigen in ihren Lamellen oft schlingen-
férmige, waagerecht verlaufende Vertiefungen, in die der Wurm seine Rohren
einbettet. Solche Spuren kommen in weicherem Material ebenfalls durch das
bogenférmige Kriechen zustande. Diese Ginge brauchen nicht schrdg in die
Tiefe zu fithren, da sie zwischen den schiitzenden Lamellen der Muschelschale
liegen. Eine Wand aus Sand und Detritus trennt die Héhlung in zwei gleiche
Hailften (Abb. 12¢). Im Inneren der Schale erhilt man, nach Abtragen einiger
Kalklamellen, ein in Aufsicht nierenformiges Bohrloch. Das Vorhandensein
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von feinsten Raspel- und Kratzspuren 1afit darauf schlieflen, dafl mechanische
Arbeit vorliegt. Diese Spuren liegen am hdufigsten an der Bogeninnenseite
und manchmal zwischen den feinen Schichten der Lamellen. Sie sind nur selten
in dem tbrigen Gang zu erkennen, was man leicht so erkliren kann: Die
Polydora verwischt selbst wieder ihre eigenen Spuren, wenn sie hdufig dar-
tber hinkriecht.

Abb. 12. Polydoru ciliata. a) Erste Spuren der Bohrtitigkeit. Der Wurm raspelt kriechend eine

nierenférmige Vertiefung in die Muschelschale. b) An der konkaven Seite wird am stirksten

abgetragen, so dafl eine Schrigung entsteht. ¢) Eine aus Sandkérnchen aufgebaute Wand

schafft zwei Eingénge in die Héhle. d) Bogenférmige Vertiefung. In der Mitte zwischen zwei

Stellen stirkster Abtragung bleibt ein ,Hiigel“ stehen. e) Schleifenférmige Bohrspur. In der

Mitte eine diinne Wand aus Sandkérnern. f) Schleifenférmige Bohrspur. In der Mitte anstehend
der ,Zentralhiigel®,

Die Génge sind in Muschelschalen hidufig unregelmiflig gestaltet infolge
des verschiedenen Widerstandes, den die einzelnen Schalenschichten dem
Wurm entgegensetzen. Je hirter das Material ist, desto enger missen die
Schlingen angelegt werden. Im Kalkstein fand ich an der OberHache meist nu:
die Hantelform. Der Wurm grabt sich in diesem Fall sehr steil ins Sub-
strat ein.

Aus der Ahnlichkeit der Rohren und Bohrformen in Muschelschalen,
Kalkstein und Ton kann man auf eine gleiche Bohrweise in Kalk und Ton
schliefen. Im Ton stellten die Wiirmer die Hohlungen mit Hilfe der Borsten
des fiinften Segmentes rein mechanisch her,

5.Das Werkzeug

Nehmen wir eine mechanische Bearbeitung des Kalkes mit den Borsten
des fiinften Segmentes an, so ist es naheliegend, an diesem Werkzeug nach
Spuren einer Abnutzung zu suchen, die durch die Bohrtitigkeit hervorgerufen
wurde.
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Eine Abnutzung ist tatsdchlich deutlich zu erkennen.
Aus Tieren, die in Kalkmaterial gebohrt hatten, wurden die Borsten des
funften Segmentes herausprépariert.

Abb. 18, Die Messerborsten des fiinften Segmentes von Polydora ciliata. a) Avs einem Wurm

herauspripariert, der vorher in einer Muschel gebohrt hatte. Die vorderen Borsten sind deut-

lich abgenutzt. b) Borsten eines Wurmes, der nicht gebohrt, sondern in Sand gebaut hatte. Die
ersten Borsten enden spitz und sind linger als die folgenden.

Abb. 13a—b zeigen die Borsten des funften Segmentes einer Polydora,
die nur in Sand gebaut hatte, und einer anderen, die aus einer Litforina-
Schale stammt. Wahrend bei den Tieren aus dem lockeren Sediment die vor-
deren Borsten spitz oder fast spitz endigen und der Gréfie nach abgestuft sind,
sind die ersten drei Borsten der Tiere, die ein Bohrloch hergestellt hatten,
stumpf, und der kleine seitliche Zahn ist hdufig nur noch im Ansatz oder gar.
nicht mehr zu erkennen. Bei den bohrenden Tieren fehlt eine Lingenabstufung
gegentiber den folgenden Borsten.



Bd. VI H. 1: Hempel, Réhrenbau und Nahrungsaufnahme einiger Spioniden 121

Nicht bei allen Wiirmern, die in Kalk gebaut hatten, zeigen die vorderen
Borsten eine solche Abnutzung, was damit zu erkliren ist, dafl einige Wiirmer
sicher in schon bestehende Hohlungen eindringen und dort hinein ihre Rohren
bauen. Sie benodtigen dann ihre Borsten kaum oder gar nicht zur Herstellung
eines Bohrloches.

Eine entsprechende Abnutzung des Werkzeuges wies ZIEGELMEIER (1954) fiir Lunatia
nitide nach. Diese Raubschnecke bohrt mit Hilfe ihrer Radula die Schalen verschiedener

Muscheln an und frifit das Wirtstier durch das Bohrloch aus. Nach der Herstellung eines Bohr-
loches sind die Mittel-, Seiten- und Randzdhne der Radula abgestumpft.

6. Erweiterung der Polydora-Réhren beim Wachstum
der Tiere :

Ein wesentliches Problem ist, wie die Tiere ihre Rohren beim Wachstum
vergroflern. Jingere Wirmer, d. h. solche mit geringerer Segmentzahl, be-
wohnen kleinere Rohrensysteme als altere Tiere.

Anscheinend haben die Polydoren bei der Erweiterung ihrer Rohren
mehrere Bauprinzipien; diese stimmen mit der Vergroflerung der Bohrlécher
in Kalksubstanzen tberein.

1. R6hre und Bohrloch werden nach unten hin verliangert.
In der Krimmung des U ist die Sandréhre nicht stabil oder sie fehlt ganz.
In schmalen Kiivetten konnte fir P. quadrilobata beobachtet werden, dafl die
Wohnung an der instabilen Stelle spiter nach unten erweitert wurde. In ge-
bohrten Hohlungen sind deutlich bogenformige Bohrlinien und feine Bohr-
spuren zu erkennen (s. S. 118—119), die von verschiedenen Arbeitsgangen
zeugen und auf eine Tieferverlegung des Réhrensystems schlieflen lassen
(vgl. PrELL).

2. In dem relativ weichen Material z. B. einer Austernschale kénnen ent-
sprechend dem W- und UU-Typ der Rohre neue Giénge seitlich angeschlossen
werden.

3. Nur selten scheint der Wurm seine alte Wohnung zu verlassen. um sich
seiner Grofle entsprechend eine neue Réhre zu bauen.

7. Die Auswahl des Baumaterials

Im Aquarium wurden in Auswahlversuchen fiir P. ciliata die Partikel-
groflen bestimmt, die zum Bau verwendet werden, und beobachtet, ob die
Wiirmer aus dem Angebot irgendein Material bevorzugen.

Beim Rohrenbau verwendete Korngrofien:

1 mm wird nicht bewegt
1—0,5 , wird bewegt

0,5 , wird bewegt, auch von einem Tentakel allein oder mit dem Prostomium, aber

nicht eingebaut

0,3 , wird selten in der Tentakelrinne beférdert und eingebaut

0,2 , wird in der Tentakelrinne befordert und eingebaut

0,1—0,5 mm bevorzugte Partikelgréfe beim Bauen in Sand

Fiir die Auswahl des Baumaterials ist weniger die Korngrofle als seine
Oberflichenbeschaffenheit und das Gewicht der einzelnen Partikel bestim-
mend. Von zermahlenen Ziegelsteinen oder Kohlesplittern wurden wesentlich
groflere Partikel mit den Tentakeln eingebracht als von rundgewaschenen
Quarzkornern. Die Ziegelsteine sind leichter als der Sand und haben aufier-
dem eine rauhe Oberfliche, an der die Cilien bessere Ansatzpunkte finden.
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Leichte Nahrungspartikel, die herangeschafft werden, konnen oft die vielfache
Grofle der Réhrenoffnung haben.

Das von P. quadrilobata bevorzugte Baumaterial ist etwas feiner. Aus
fertigen, im Konigshafenwatt von List gebauten P. quadrilobata-Réhren wur-
den unter dem Binokular mit dem Objektmikrometer die Partikel vermessen,
die das Tier in die Réhre eingebaut hatte; ausgeschlossen wurden diejenigen.
die moglicherweise aus dem umgebenden Substrat an der Rohre angeheftet
waren. .

Mafle des Baumaterials: der Polydora quadrilobata-Réhre.

Baumaterial des Schornsteines: 0,1 mm
Baumaterial an der Bodenoberfliche: 0,2—0,6 mm
Baumaterial im Bodeninneren: 0,1—0,3 mm

V. Die Pygospio-Wohnrohre

Pygospio elegans ist im untersuchten Gebiet in Sand- und Weichboden des Eu- und Sub-
litoral weit verbreitet. Diese Spionide tritt oft in sehr dichten Siedlungen auf. Am Rande von
Schlicksandschollen z. B. stehen die Rohren zu Tausenden dicht beieinander, und in festem Sand
bilden sie stellenweise einen Rohrenrasen. An Steinen oder Molluskenschalen angesponnen, sind
sie auch in der Brandungszone zu finden.

Das Bauschema von Pygospio weicht von dem der Polydora-Arten ab.
Die Wohnrohre ist nicht U-f6rmig, sondern gerade”). Im oberen Drittel der
Réhre fihren eine (vgl. THaMDRUP 1935) oder auch mehrere Abzweigungen
in verschiedenen Winkeln zur Bodenoberfliche und im mittleren und unteren
Teil kurze Abzweigungen nach unten. An unverletzten Spitzen von Pygospio-
Réhren fand ich fast immer ein aus erhirteten Schleimfidden gesponnenes
Filternetz.

Lénge der Rohre: 8—10 mm. Durchmesser der Réhre: 0,75—1 mm.

Um die Bauweise der Rohre und des Filternetzes beobachten zu konnen,
wurden in der in Kap. IV, 3 beschriebenen Weise Kulturen angelegt und ein-
zelne Tiere beim Bau unter dem Binokular beobachtet. Pygospio beginnt ihren
Rohrenbau so, wie es fur Polydora quadrilobata beschrieben wurde, in dem
sie sich aus einer provisorischen Schleimhiille, die sie an der Bodenoberfldche
schiitzt, in das Sandliickensystem hineinzwingt.

Diese schnell ausgeschiedene Schleimhulle zeigt keinerlei Struktur. Die
Rohre, die der Wurm dann im Boden baut, besteht aus wenigen Schichten
sehr gleichmafig aneinandergefiigter, groferer Sandkérner, die von Schleim
zusammengekittet werden. In den Liicken dazwischen liegen feinere Partikel
und Bruchstiicke von Muscheln oder Seeigelstacheln. Auflerdem ist Eisen-
hydroxyd eingelagert. Den inneren Abschlufl bildet auch hier eine sehr diinne
Schleimtapete. Haufig werden die Teilchen von den Borsten und Parapodien
unter peristaltischen Bewegungen hin- und hergeschoben, bis sie gleichmafig
nebeneinander liegen. Einige werden von der Mundé6ffnung mit in die Rohre
genommen und dort von innen eingefiigt. Dies wurde wieder mit gefirbtem
Sand nachgewiesen (vgl. Kap. III, 1). Der Bau wird zunichst von oben nach
unten angelegt, dann aber unter hdufigem Umdrehen des Wurmes innerhalb
der Wohnung von unten nach oben vervollstindigt. Das Baumaterial richtet
sich nach der Sedimentzusammensetzung. In Weichbéden werden die Réhren

7) Eine gute Beschreibung von Siedlungsweise und Réhre von Pygospio gibt LiNkE nach
Beobachtungen im Jadebusen.
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aus Schlammpartikeln und Pflanzenteilen, in Schillansammlungen aus Bruch-
schill gebaut. Aus einem Gemisch, das den Wirmern in Versuchen angeboten
wurde, bevorzugten sie die groberen Teilchen. — Die von Pygospio im Aqua-
rium ohne Stérung angelegten Rohren sind unverzweigt. Durch kinstliche
Wasserbewegung erzeugte Risse in der Wand werden als neue Offnung ver-
wendet, durch die das Tier sich mit den Tentakeln und dem Prostomium her-
ausschiebt und an der weitergebaut wird. Der alte vordere Abschnitt erscheint

Abb. 14. Pygospio elegans. a) Filternetz an der Spitze der Wohnrdhre. b) Wabenstruktur

dann als ,Abzweigung®, ist innen bald verklebt und wird nicht mehr be-
nutzt. — Von oben nach unten nimmt auch bei der Pygospio-Rohre die Festig-
keit ab und besteht in ithrem letzten Drittel aus einem Schleimmantel, an dem
Sandkérner des umgebenden Sedimentes festhaften. Uber die Bodenoberflache
ragende Schornsteine fehlen.

Bisher unbekannt war der Bau des Filternetzes, welches im Freiland an
der Rohrenspitze gesponnen wird (Abb. 14). In den obersten 1/2:—2 mm &n-
dert sich die Struktur der Schleimhiille. Zunichst I6st sich die homogene Se-
krettapete in sehr gleichmaflige Waben auf, die mit Bausteinen besetzt sind.
Nach 10—15 Wabenreihen laufen 2—2,5 mm lange, dicht nebeneinander
stehende Streben aus erhértetem Schleim nach oben zusammen. Viele einzelne
Sekretfdden sind untereinander verklebt und in drei Gruppen ,wie die Seiten
einer Pyramide® (HANNERZ) angeordnet. Sie werden vom Wurm auseinander-
geklappt, wenn er mit dem Kopfabschnitt aus der Rohre heraustritt. In meh-
reren Fallen fand ich auch die kleinen Pyramidendreiecke mit Sand beklebt. —
Im Aquarium (ohne Wasserzirkulation) beobachtete ich nur zwei Réhren mit
Filternetz und konnte die Tiere bisher auch nicht bei der Herstellung der
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Netze beobachten. Im Freiland werden sie offenbar sehr schnell nach Réhren-
verletzungen neu gesponnen. Denn selbst in Biotopen, welche zerstorender
Wasserumlagerung ausgesetzt sind, besitzen fast alle im Sediment gebauten
Rohren ein Filternetz. Dieses verhindert, dafl Fremdkorper in die Wohnung
hineinfallen, kleine Teilchen vom Atemwasserstrom mitgerissen werden oder
Feinde eindringen konnen. Hannerz fand ebenfalls diese Schutzeinrichtung
an der R6hrenspitze und nimmt an, dafl sie das Eindringen von Feinden, be-
sonders von jungen Nephthys hombergi verhindern soll®). Bei den Polydora-
Arten werden Fremdkérper zum zweiten Schornstein wieder herausgespiilt.
Bei Pygospio ist eine Rohrensduberung auf solche Weise nicht moglich. Das
Filternetz steht offenbar auflerdem im Dienste des Nahrungserwerbs.

In der Brandungszone baut Pygospio nicht im Sediment, sondern auf
Steinen oder leeren Muschelschalen. In der Brandungszone am Amrumer
Kniepsand fand ich mehrere Exemplare von Petricola pholadiformis mit je
10—20 bewohnten Pygospio-Rohren, und am Nordstrand des Lister Ellen-
bogen solche Rohren in den Hausern von Crepidula.

Die Rohren sind an den Steinen und an den Molluskenschalen mit Ge-
spinstfdden sehr fest verankert. Sie sind immer verhaltnismafig kurz und mei-
stens mehrfach verzweigt. Die Pygospio-Rohren an Steinen unterscheiden sich
von den in Abb. 8 gezeigten Polydora ciliata-R6hren schon auflerlich durch
das Fehlen der kleinen Schornsteine.

VI. Brutpflege und Festsetzen der Larven

Die Darstellung des Rohrenbaus in den vorhergehenden Kapiteln grindet
sich auf Untersuchungen an erwachsenen Spioniden. Uber das Verhalten der
Jugendstadien und den Bau der ersten Rohre ist bisher nur sehr wenig be-
kannt.

Eine umfassende Beschreibung der Larvalentwicklung der Spioniden und eine Zusammen-
stellung der fritheren Literatur, aus der die Arbeiten von SODERsTROM (1920) und die von
Wiison {1928) (Polydora hoplura und Polydora armata) besonders zu erwihnen sind, -gibt
HANNERZ.

Im folgenden werden einige Beobachtungen zur Larvalentwicklung im
Untersuchungsgebiet und iber das Verhalten der Jugendstadien beim Fest-
setzen wiedergegeben.

1. Die Brutrohre

Zahlreiche Spioniden-Arten betreiben, wie in der Literatur beschrieben
wird, Brutpflege. Sie legen ihre Eier in Sickchen ab, die an der Réhrenwand
befestigt sind und aus einer von den Drisen der mittleren Korpersegmente
ausgeschiedenen Haut bestehen. (Ausfithrliche Beschreibung bei SGDERSTROM
1920.) Die Wohnung der Spioniden wird zur Zeit der Eiablage als Brutrohre
bezeichnet.

Bei einigen Arten unterscheiden sich die Wandungen der Wohn- und
Brutréhren voneinander. Durch starke Schleimabsonderung verstirkt der
Wurm die innere Tapete und erhoht dadurch die Festigkeit des Réhren-

8) Watson (1907) beschreibt fiir Sabella spec., dafl die obere Réhrenspitze meist zusam-~
mengeklappt ist, um den Wurm vor Feinden zu schiitzen. Eine felsbohrende Sabellide rollt nach
ds. Autor (Watson 1891) die Rohrenspitze wie ein Farnblatt ein.
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systems. Auch der untere sonst instabile Abschnitt der Réhre ist wihrend der
Brutpflegezeit fester gebaut.

Bei Polydora redeki und quadrilobata wird auflerdem sehr reichlich
Fisenhydroxyd in die RGhrenwand eingelagert. Nach der Eiablage bleibt das
Muttertier in der Rohre. Der Atemwasserstrom umspilt die Eier. Die jungen
Larven ernidhren sich zunichst vom Dotter, unbefruchteten Eiern und schwi-
cheren Embryonen (Hannerz). Bei Polydora ciliata konnte ich Larven von
4 Segmenten bei der Aufnahme von- kleinen Partikeln aus dem Atemwasser-
strom des Muttertieres beobachten. Tab. 1 fafit die Beobachtungen der ersten
Larvalentwicklung zusammen.

2. Verhalten der Larven beim Festsetzen

Die Larven, die zum planktonischen Leben iibergehen, schwimmen nach
Verlassen der Brutréhre unter heftigem Spreizen der Borsten sofort in Was-
serschichten, die unter Lichteinfall stehen. Nach einer unterschiedlich langen
planktonischen Phase (einige Stunden bis Tage) kehren die Larven zum Fest-
setzen an den Boden zuriick.

Um solche Larven zu erhalten, wurden im Sommer Muschelschalen, die
von Polydora ciliata befallen waren, vorsichtig mit Seewasser abgewaschen.
Dabei erhilt man zwei verschiedene Stadien. Eins mit 4—5 Segmenten und
ein viel groferes mit 18 Segmenten. Bei den jiingeren Tieren handelt es sich
um Larven, die gerade die Brutrohre verlassen, wihrend die &lteren, bei
denen die Borsten des fiinften Segmentes bereits vollstandig entwickelt sind,
im Begriff sind, zum Bodenleben zuriickzukehren.

Im Gegensatz zu den Larven, die man aus Planktonfangen erhalt, sind
diese nicht mehr positiv phototaktisch. Den Tieren wurde eine Austernschale
angeboten, die etwas beschliffen war, um groflere Unebenheiten und Unter-
schlupfe zu vermeiden. Die Larven schwammen unter Spreizen der Borsten
dicht iiber der Muscheloberfliche, krochen darauf ein Stiick entlang und
schwammen unter Abstemmen mit den Borsten wieder auf. Dies wiederholte
sich mehrere Male, bis eine kleine Vertiefung, ein Spalt oder eine sonstige
Unebenheit gefunden war (Kap. III, 8). Dort heftete sich die Larve unter
sofortiger Schleimabsonderung, die mit peristaltischen Bewegungen verbunden
ist, fest. Nach kurzer Zeit wurden die Messerborsten in gleicher Weise be-
wegt, wie oben fiir die Bohrtatigkeit der adulten Tiere beschrieben ist. Meta-
morphose-reife Larven, denen ich Tonsubstrat anbot, gruben sich darin in kur-
zer Zeit eine kleine Vertiefung. Im Aquarium gelang es jedoch bisher nicht,
die ganze Bohr- und Bautatigkeit eines Jungtieres zu beobachten. Die jiing-
sten P. ciliata, die in Muschelschalen gefunden wurden und in ein Bohrloch
eingebettet ein vollstindiges Réhrensystem mit zwei kleinen Schornsteinen
besaflen, hatten 25 Segmente. — Ich fand nie mehr als 2 Jungtiere dicht bei-
einander siedelnd. Die Larven suchen vielmehr die Nihe der Réhren erwach-
sener Tiere auf und bilden unter sich keine Kolonien, wie es etwa bei den
Balaniden der Fall ist.

Die jiingste P. ligni, die eine vollstindige Rohre gebaut hatte, war im
6-Segment-Stadium.

Hannerz beschreibt das Verhalten von P. ciliala-Larven in &hnlicher
Weise und beobachtete, dafi sie sich mit Hilfe eines Schleimes am Substrat
anheften. Er vermutet fiir die Larven teilweise chemische Bohrweise (s. S. 104).
Fast regelmifig auftretende, feine Kratzspuren in unvollstindigen Bohrungen



Bd. VI H.!: Hempel, Réhrenbau und Nahrungsaufnahme einiger Spioniden 127

und die Tatsache, dafl auch Jungtiere sich mit den Borsten des fiinften Seg-
mentes in Tonbéden einzugraben versuchen, sprechen zumindest fir eine Be-
teiligung der Borsten auch bei der Bohrarbeit der Larven.

Beim Auswaschen der oberflichlichen Schichten einer Pygospio-Siedlung
erhielt ich auch von dieser Art einige Jungtiere, die noch keine Rohre gebaut
hatten. — In den Versuchsschalen, in denen ich sie anschlieflend beobachtete,
umgaben sie sich sofort mit einer Schleimhille. Unter heftigen peristaltischen
Bewegungen versuchten sie sich, oft in Seitenlage, dann zwischen die Sand-
kérner zu zwingen. Bei einem Tier erschienen schon nach sehr kurzer Zeit die
Tentakeln wieder an der Bodenoberfliche und beférderten die ersten Detritus-
partikel zur Mundoffnung.

Auch von Pygospio wurden sehr junge Wiirmer (27 Segmente) in Réhren
gefunden, die sich von denen der erwachsenen Tiere nicht unterscheiden; je-
doch fand ich an der Réhrenspitze kein Filternetz.

VII. Die Nahrungsaufnahme der Spioniden

Uber die Erndhrungsbiologie der Polychiten ist nur sehr wenig bekannt. Den Nahrungs-
erwerb und die Verdauung bei Terebelliden beschreibt Dares (1955) sehr ausfithrlich (dort auch
Literaturitbersicht). RauscHENPLAT (1901) bezeichnet nach seinen Untersuchungen in der Kieler
Bucht Polydora ciliata als Detritusfresser. Hunt (1928) erwihnt als Nahrung der selective
Feeders®, zu denen er die Spioniden stellt — untersucht wurde Magelona papillicornis —,
sandigen Detritus, Diatomeen, Cysten und Sporen von Algen, Tintinniden und die Larven
verschiedener Crustaceen, Mollusken und Wiirmer.

Wartson (1890) und ZizcerMeier (1952) beobachteten im Zusammenhang mit dem Roh-
renbau den Nahrungserwerb von Lanice conchilega. Nach Tuorson (1946) nehmen Polychiten-
larven hauptsdchlich Phytoplankton als Nahrung auf. HArLEY beobachtete bei dem rduberischen
Polychiten Nereis diversicolor die Herstellung eines im Dienste des Nahrungserwerbes stehen-
den Filternetzes. Fir die Metatrochophora-Larven von Chaetopterus variopedatus beschreibt
WEeRNER (1958) den Nahrungserwerb mit Hilfe eines Schleimfilters. Eine ckologische Vertei-
lung der Erndhrungstypen gibt Remane (1988 u. 1940).

Bei den Untersuchungen iiber den Réhrenbau der Spioniden konnte ich
auch zahlreiche Beobachtungen zur Erndhrungsbiologie sammeln. Die Spio-
niden gehéren zu den hemisessilen Tieren (Remane 1940). Die Poly-
dora-Arten werden zu den Strudlern und Pygospio elegans zu den Ta-
stern gerechnet. In diatomeenreichen Sandgebieten frifit Pygospio vor allem
Diatomeen.

Wie das Baumaterial, so wird auch die Nahrung mit den Tentakeln ein-
gebracht. Bei den Polydora-Arten, deren U-Rohrensystem zwei Kamine be-
sitzt, werden beide abwechselnd bei der Nahrungssuche benutzt. Die Tiere
verlassen ihre Wohnrohren nur bei sehr ungiinstigen Milieuverhiltnissen und
bauen sehr schnell an einer anderen Stelle eine neue Réhre.

1. Nahrungserwerb der Polydora-Arten

Die Polydora-Arten sammeln ihre Nahrung hauptsichlich aus dem freien
Wasser. In dem Raum dicht {iber der Bodenoberfliche stehen ihnen aufge-
wirbelte Bodentriibe, kleine Algen, niedersinkender Detritus und Plankter zur
Verfiigung. Alle Teilchen, die in den Bereich der schnell hin und her wedeln-
den Tentakeln kommen, werden auf den Wimperbandern zum Prostomium
befordert. Erst dort findet eine Auswahl statt. Ich konnte beobachten, dafl von
dem Angebot kleine Planktonorganismen sicher als Nahrung dienen. Aufler
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dem oben (S. 102, 105) beschriebenen Strudelmechanismus, in den der starke,
von den Kiemenblittchen erzeugte Atemwasserstrom mit einbezogen ist, helfen
gerichtete Tentakelbewegungen mit beim Einfangen freischwimmender Larven
und anderer Planktonorganismen. Verschiedentlich beobachtete ich die Poly-
doren beim Beutefang. Die aus der Rohre herausragenden Tentakeln schlagen
wild im Wasser umher. Gelangt dabei z. B. ein Harpacticide in den Bereich
dieser Fangorgane, muf der Krebs einen Augenblick in dem Wirbel verblei-
ben. Durch schnelle Zusammenarbeit beider Tentakel wird er, wenn er nicht
allzu grof} ist, auf folgende Weise zum Prostomium befordert:

In dem Moment, wo die Beute an einem Tentakel verhaftet ist, schlingt
sich der andere Tentakel dariiber, und unter Steilstellung und Verengung
dieser Schlinge wandert das Beutetier rasch zum Mund. Die Fangweise ist in

Abb. 15, a—d) Beutefang von Polydora ciliata

Abb. 15 dargestellt. Ein Harpacticide ist aber zu grof, um quer in die Rohre
hinuntergezogen zu werden. Der kurze Pharynx des Wurmes wird vielfach
ausgestiilpt, wobei er den Krebs zu umfassen versucht. Wenn ein geeigneter
Ansatzpunkt gefunden ist, wird die Beute unter Zerren hin und hergedreht,
bis es gelingt, sie ganz oder ein Stiick weit in die Réhre hinunterzunehmen.
Unter dem Binokular beobachtete ich, daff nach einer halben Stunde die leere
Chitinhiille des Krebses wieder aus der Rohre herausgeschoben wurde.

Im Aquarium fiitterte ich die Zuchten manchmal mit frischen Plankton-
fingen. Mit einer Pipette konnte ich nach einigen Tagen die aus der Rohre
herausgeworfenen Nahrungsreste einsammeln. Es waren vor allem Borsten
junger Trochophoren und Harpacticiden-Hartteile. Auch in den Magen einiger
Polydora ciliata fand ich feine Haarborsten. Die Kulturen im Aquarium fiit-
terte ich hauptsichlich mit ,Piscidin® und Enchytraen. Von ,Piscidin® wurden
die Kérnungen 000 und 00 angenommen, d. h. sehr leichte Nahrungsteilchen,
deren Durchmesser wesentlich grofler ist als die maximale Bausteingrofie. In
Auswahlversuchen wurde die Grofle der Planktonorganismen bestimmt, die
von adulten Tieren als Nahrung aufgenommen wurden. Die grofiten Beute-
tiere waren 0,6 mm lang. In den Darmen der Polydoren befand sich auflerdem
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von Algen gefarbter Sand. Im Aquarium bot ich den Wiirmern Sandkérnchen,
die mit der kleinen Grunalge Protococcus bewachsen waren, als Nahrung an,
die von P. ciliata vereinzelt gefressen wurde.

Im folgenden sollen kurz die Erndhrungsbedingungen in den von P. cili-
ala besonders dicht besiedelten Biotopen beschrieben werden.

In sehr grofier Wohndichte lebt P. ciliata eingebohrt in Kalk- oder Kreidegestein mancher
Steilkiisten und in den Schalen der dort lehenden Mollusken. In den Felsritzen oder den vom
Wurm geschaffenen Bohrlochern sind die Réhren vom Wellenschlag geschiitzt, wihrend die
Tentakeln in der erndhrungsmafig besonders ginstigen Brandungszone fischen kdnnen. Eine
grofie Auswahl an Planktonorganismen, kleinen Tierleichen und Wassertrithe wird von jeder
Welle gegen die Kiiste geworfen und bleibt teilweise zwischen den dicht beicinander stehen-
den Polydora-Schornsteinen hidngen, die eine Art Sandfang bilden. Auferdem ist in dem
extremen Lebensraum, den die Hartbéden darstellen, die Zahl der Nahrungskonkurrenten sehr
gering. Die gleichen giinstigen Erndhrungsbedingungen wie an den Steilkiisten finden wir
auch an manchen flach unter der Wasseroberfliche liegenden Steinbdnken, so z. B. an dem
von P. ciliata reich besiedelten Witteklifl am Nordende der Helgoldnder Diine, tiber das ein
starker Wasserstrom zieht, und an der Kante des Hauptprieles im Lister Konigshafen-Watt.
Dort fand ich das gréfite Vorkommen von P. ligni. Ein weiterer Biotop, in dem- P, ciliata haufig
ist, sind die Muschelbinke. — Fiir das Bestehen von Austernbiinkén -sind stindige Wasser-
bewegung und damit immer neue Zufuhr von Plankton Voraussetzung (Caspers 1950). Die
Helgolinder Austernbank z. B. ist am Nordhang eines Ausliufers der Helgolander Tiefen
Rinne gelegen, durch die der Wasserwechsel der Rinne teilweisé vor sich geht. Ganz allgemein
werden Prielhinge, die von einer Stromung getroffen werden, von Austeriv Bevorzugt besiedelt
(Haomeier und Kinprer 1927). Auch die Miesmuscheln bilden die grofiten:Bénke in Watt-
abschnitten oder an Pfdhlen, die dem Gezeitenstrom stark ausgesetzt sind.*/

Nicht allein die hydrographischen Verhiltnisse schaffen fiif Polydora duf Muschelbinken
gute Erndhrungshedingungen. Auch die Gemeinschaft mit Tieren desselben Erndhrungstyps
wirkt beglinstigend. An den Tentakeln der Wiirmer streicht der von Mollusken erzeugte
starke Wasserstrom vorbei, bevor ¢r in den Kiemenraum gelangt. Die Wassermenge z. B., die
eine Miesmuschel in einem Tag filtriert, betrdgt 45,5 Liter/Tag (Docson, zit. bei Livke). Der
Strudelmechanismus der Wirtstiere schafft dicht iiber der Bodenoberfliche kleine Turbulenz-
riume, die fiir den viel kleineren, strudelnden Polychiten den Beutelang erleichtern.

Abb. 16 zeigt den Befall von Balanus mit P. ciliata, der schlieBlich zur Vernichtung der
Balanidenkolonien fithren kann. —

Die Polydoren siedeln bevorzugt an den Schalenrindern von Crepidula [ornicata und
den unteren Schalenrindern von Caerdium. Littorina littorea, eine der meist befallenen
Schnedken, ist vagil und sucht meist Lebensriume auf, dic auch fiir Polydora optimale Be-
dingungen bieten, z. B. die Brandungszone, Muschelbinke und kleine Resttiimpel im Watt. —
Viel weniger giinstig sind die Lebensbedingungen fiir die Wiirmer auf toten Molusken-
schalen, da diese bald iibersandet werden.

2. Nahrungserwerb von Pygospio elegans

Pygospio elegans sammelt seine Nahrung fast ausschlieflich an der
Bodenoberfliche. Auch wihrend der Niedrigwasserzeit sind in trockenfallen-
den Wattabschnitten die Tentakeln titig, solange der Boden nur ein wenig
feucht bleibt.

In der Sandregion ist er nach RemaNE (1938) der einzige Taster. Die
langsam arbeitenden Tentakeln von Pygospio scheinen zum Fang von aktiv
bewegter Beute nicht fahig zu sein. Nach HaNNERZ werden auch bei dieser Art
Planktonorganismen mit den Tentakeln aufgenommen, was ich jedoch nie
beobachten konnte. Getétete Plankter dagegen, die auf dem Boden in den
Aktionsradius der Tentakel gelegt wurden, werden von den Tieren als Nah-
rung angenommen. Auch feingeriebene Enchytraen und ,Piscidin® wurden
gefressen.

Wo Pygospio Weichboden besiedelt, stehen ihm Sinkstoffe als Nahrung
zur Verfiigung, Die wichtigste Nahrungsquelle fiir Besiedler der Sandbéden
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sind Diatomeen. Einzelne Sandkorner werden eingebracht und ,abgeleckt®.
In dichten Diatomeenbestinden kommt der Wurm mit seinem ganzen vorderen
Kérperabschnitt aus der Rohre heraus und weidet die Umgebung ab.

Das an der Spitze der Réhren gelegene Filternetz (s. S. 123}, durch welches
der Atemwasserstrom passieren muf}, steht offenbar auch im Dienste des Nah-
rungserwerbs. Planktonorganismen, die an diesem Netz haften bleiben, wer-
den, wie ich des ofteren beobachten konnte; vom Polychiten abgeweidet oder
in die Robre hinabgezogen.

Linke gibt eine gute Beschreibung eines Wattgebietes mit reichem Vor-
kommen von Pygospio und Diatomeen.

Abb. 16. Balaniden-Kolonie auf einer Schale von Ostrea edulis, die von Polydora ciliata
befallen wurde. Ein Balanus ist vollig von Polydora-Schornsteinen ausgemauert. Die kleinen
Kalkschilder stehen schiitzend um die Wurmréhren herum

Am Rande der Pygospio-Siedlung erscheinen die Diatomeen zunichst als kleine Fledken
auf den Rippeln und schliefen sich dann zu grofleren Ansammlungen zusammen. Durch das
stindige Hin- und Herwandern verschleimen die Diatomeenzellen die oberste Bodenschicht
sehr stark. In dieser Schleimschicht bleibt Detritus haften, der wiederum die Diatomeen-
wucherungen begiinstigt. So entstehen Schlicksandtafeln, auf denen P. elegans am haufigsten
ist. Da die Diatomeendecke keine Festigkeit erreicht, ist sie fiir Pygospio kein Hindernis beim
Bau der Wohnréhre. Die Rohren werden beim Anwachsen der Schlicksandschollen vom Wurm
nach oben verlingert. Welche Diatomeenarten bevorzugt werden, konnte LiNke nicht beob-
achten. Trotz der grofen Wohndichte von Pygospio (stellenweise iber 20 000/m?) beeintrich-
tigen die Wiirmer die Entstehung einer Decke aus Kieselalgen nicht. Die Beobachtungen von
Livke stimmen gut mit den eigenen fiberein. Ich fand dichte Kleinsiedlungen von Pygospio
an ein bis zwei Rippeln iiberdeckende Diatomeenflecken gebunden. An den Abbruchkanten der
Schlicksandschollen kann man die Pygospio-Réhren dicht nebeneinander stehen schen.

Die Sonderstellung, die Pygospio als Taster in Sandgebieten einnimmt,
ist also damit zu erkliren, dafl der Wurm sich dort fast ausschlieflich von
Diatomeen erndhrt. Diatomeenfresser sind fir Sandgebiete typisch (REMANE

1933).
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VIII. Zur geologischen Auswertbarkeit der Ergebnisse

Von geologischer Seite wurde der Bohr- und Grabtatigkeit der Spioniden
des ofteren Interesse geschenkt. Hierfiir gibt es drei Hauptgriinde:

1. Fiir die Bestimmung fossiler Wurmspuren und die
stratigraphische Einordnung ihrer Horizonte ist eine ge-
naue Kenntnis der rezenten Bohrgidnge und eine Unterschei-
dung zwischen bohrenden und grabenden Formen notwendig.

Auf zahlreichen Schichtflichen hauptsidchlich aus der Trias sind fossile
Lebensspuren zu finden, deren Herkunfi viel umstritten ist.

Sie wurden zunichst als Tetrapoden- oder Hithnerfdhrten beschrieben
und spiter als Ginge sehr verschiedener Sandbewohner aufgefafit. PreLL
(1925, dort auch Literaturiibersicht) fuhrt sie auf die Bohrtatigkeit von Poly-
dora zuriick und gibt den Schichten den Namen ,Polydorinen-Horizont®.

Hauptsachlich aus folgenden Schichten sind Spuren bekannt, die Polydora
zugeschrieben werden:

Fihrtenplatten des mittleren Buntsandstein bei Berka a. d. Iim.

Buntsandstein der Rhon und Niederhessens.

Plattensandstein des wiirttembergischen und badischen Schwarzwaldes.

Chirotheriensandstein des Taubertales.

Die Wurmspuren beschridnken sich stets auf eine oder wenige Schichten
in allen Gebieten ihres Vorkommens.

Nach PreLL ist bei den fossilen Géngen eine grofle Formenmannigfaltig-
keit zu finden. Dies ist mit der Verschiedenartigkeit des Materials zu erklaren,
das den Wiirmern zur Bearbeitung zur Verfigung stand (vgl. rezente Génge
Kap. III, 4) und damit, dafl nicht immer fertige, sondern auch unfertige Géinge
vorliegen kénnen (vgl. Abb. 12). Auflerdem kann die Fossilisation auf ver-
schiedene Weise erfolgt sein.

a) In widerstandsfdhigem Gestein wurden die Réhren durch Ton aus-
gefiillt, wodurch typische U-Réhren erhalten bleiben.

b) War das Substrat, welches von den Wiirmern besiedelt wurde, locker,
und wurden die Génge durch haltbar petrifizierbaren Stoff ausgefiillt, so ent-
standen Steinkerne oder Ausglsse der Rohren, die spiter herausgewittert als
selbstdndige Fossilien erhalten sein konnen.

Fir die Unterscheidung der Lebensspuren bohrender und grabender
Formen gilt folgendes:

Bohrginge wurden in bereits anstehendem, in fritherer Zeit entstande-
nem Gestein angelegt und sind daher nicht als ,Leitfossilien” zu bewerten.
Das Gestein kann eine dltere marine Ablagerung oder in dolischer Zeit ent-
standen sein. Bei einer spiteren Transgression wurde es von den Wiirmern
besiedelt.

Bei den von Prerr beschriebenen Buntsandsteinplatten sind die Bohr-
ginge die einzigen Spuren organischen Lebens. Schalenreste von Muscheln
oder Schnecken fehlen vollkommen, was darauf schlieflen 138t, daf es sich zur
Zeit des Polydora-Befalles um Abrasionsflichen gehandelt hat, wie wir sie
auf den Klippen und im Felswatt von Helgoland heute finden.

Einen Ubergang von bohrender zu grabender Lebensweise finden wir
auf einer Schichtfliche im Jurakalk, die DacQut beschreibt. Unter einer juras-
sischen Austernbank fand er im oberen Jura nordoéstlich von Verdun Spuren
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einer Bohrmuschel und viel feinere von Bohrwiirmern, die sich in der Jurazeit
in den zdhen und erhdrteten Schlamm eingegraben hatten, — &hnliche Ver-
héltnisse, wie wir sie auch heute bei den groflen Muschelbianken finden.

Nach Dacqut werden Wurmspuren hauptsichlich auf diskontinuierlich
tiberlagerten Schichten gefunden, die vor ihrer Ubersandung eine Zeitlang
unbedeckt lagen und schon erhirtet waren. CHoFFAT (zit. bei Dacqug) be-
schreibt eine Diskordanz zwischen Miozdn und Jura, bei welcher die Jura-
flache durch Polydora angebohrt war.

2. Zusammen mit anderen Bohrorganismen sind die Poly-
doren verantwortlich zu machen fur viele Bruchschillan-
sammlungen und sind damit sedimentbildend — eine Bedeutung,
auf die v. P1a im Zusammenhang mit der Bohrtétigkeit einiger Thallophyten
hinweist (Lagunenkalk, vgl. auch WerzeL 1987).

3. Ineiner fir niedere, hartteillose Tiere selten ginstigen
Weise sind Angaben tiber das erdgeschichtliche Alter der in
Molluskenschalen bohrenden Wiirmer méglich. Eine genaue Un-
tersuchung von fossilen Wurmspuren und Molluskenschalen 1aft bei zahl-
reichen Conchylien auf Polydora-Befall schlieflen.

Bei pramortalem Befall haben die Wirmer das gleiche erdgeschichtliche
Alter wie die Mollusken.

Eine vergleichende Betrachtung erlaubt auflerdem Schliisse auf Lebens-
weise und Lebensbedingungen in den Meeren fritherer Erdepochen.

IX. Zusammenfassung

Die untersuchten Spionidenarten besiedeln sehr verschiedene Lebens-
rdume, denen sie sich in ihrer Lebensweise, vor allem im Réhrenbau, ange-
paflt baben. Der Rohrenbau der Arten wurde untersucht und im Zusammen-
hang damit Beobachtungen iiber den Nahrungserwerb und die Brutpflege
gesammelt,

Einzelbeobachtungen im Freiland und Versuche im Agquarium ergaben
folgendes: ‘

1. Die Wohnrohren der Polydora-Arten sind U-formig. Uber die Boden-
oberfliche ragen zwei im Dienste des Nahrungserwerbs stehende Schornsteine.
Diese werden vom Wurm aus mit Schleim vermischten Sand- oder Detritus-
partikeln aufgemauert. Im Boden nimmt die Festigkeit der Réhre ab und be-
steht im gekriimmten Teil des U nur noch aus einer Schleimhille, an der
auflen einige Bodenpartikel haften.

Dem Wadhstum des Wurmes entsprechend werden die Wohnréhren an
dieser instabilen Stelle nach unten hin verldngert. Manchmal wird seitlich ein
Gang angeschlossen. Nur selten wird eine neue gréfiere Rohre gebaut.

2. Polydora quadrilobata zwiangt sich in das Liickensystem von Sand-
und Weichbdden ein. Dabei wird eine Schleimhiille ausgeschieden, an der das
umgebende Sediment anhaftet und in die auch aktiv Baumaterial von der
Bodenoberfliche eingefiigt wird. Die Schornsteine werden sehr bald, vor Be-
endigung des Baus im Boden, hergestellt. Die Schornsteine sind an der Boden-
oberfliche oft mit Gespinstfiden an groferen Sandkérnern verankert.
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3. Polydora ligni und redeki siedeln in harten Tonboden. Sie bauen ihre
Wohnrohren in taschenférmige Vertiefungen ein, die mit Hilfe der messer-
artigen Borsten des fiinften Segmentes in das Sediment geraspelt werden.

4. Polydora ciliala lebt eingebohrt in Kalkstein und verschiedene Mol-
luskenschalen. Die selbstgeschaffenen Vertiefungen sind mit einer Wohn-
réhre aus Schleim und Fremdkérpern ausgekleidet.

Die Bohrweise wurde wie folgt untersucht:

a) Im Experiment wird von erwachsenen Wiirmern an der Gesteinsober-
fliche eine aus Sand und Schleim bestehende Wohnrohre gebaut, diese mit
Gespinstfaden verankert und kleine Schornsteine aufgesetzt. Aus dieser Rohre
heraus bohrt sich der Wurm in den Stein ein und kleidet die Hohlung spéter
mit einer R6hre aus. Die Herstellung eines Bohrloches im Aquarium dauerte
fast 2wei Monate. Eine direkte Beobachtung des Bohrvorganges war daher
nicht méglich.

b) In harte Tonbéden bohrt sich P. ciliata (juv. und ad.) auf die gleiche
Weise wie P. ligni und P. redeki mit den Borsten des finften Segmentes ein.

¢) Die in Kalkmaterial hergestellten Bohrlocher und unfertige Bohrungen
gleichen denen, die in Ton mechanisch hergestelit werden.

' d) Kratzspuren in unfertigen Bohrléchern und zwischen den feinen Schich-
ten der Molluskenschalen zeigen, dafi die Borsten auch bei der Herstellung
von Bohrléchern in Kalk beteiligt sind.

¢) In den Molluskenschalen wird die Calcitschicht am starksten angebohrt.
Diese hat eine grofiere Hirte, ist aber von Siure weniger leicht anzulésen als
die Arragonitschicht. Die Prismenanordnung in Kalkstein und Mollusken-
schalen ist, wie Anschliffe zeigten, in den angebohrten Lagen senkrecht, fedrig
oder nur leicht geneigt und meist sehr locker.

Auf den Hartboden lebt P. ciliata vergesellschaftet mit zahlreichen boh-
renden Arten, insbesondere mit perforierenden Algen, welche die prismatische
Struktur des Kalkes in ein feines Maschenwerk auflésen.

f) Die als Werkzeug anzunehmenden Borsten des finften Segmentes
zeigen nach der Bohrtitigkeit im Kalkstein meist sehr deutliche Abniitzungs-
spuren. Die Muskulatur, welche die Borsten bewegt, ist besonders kriftig ent-
wickelt.

g) An den mittleren Korpersegmenten liegen Drisen, die ein saures Sekret produzieren.
Dies veranlafite verschiedenc Autoren zu der Annahme einer chemischen Bohrweise. Saures
Sekret wird aber auch von vielen anderen nicht bohrenden Polychéitenarten sezerniert. In der
Spreite zwischen den Réhrenschenkeln liegen in den Bohrldchern feine Kalksplitter. Diese

mifiten, wenn der Wurm mit Hilfe von S#ure bohrt, aufgeldst oder zu Gips verwandelt
werden (PRELL).

Nach diesen Befunden ist fir adulte Polydora ciliata eine
mechanische Bohrweise anzunehmen.

5. Die Wohnrohre von Pygospio elegans ist gerade und sehr gleichmifig
gemauert. Abzweigungen sind durch Réhrenverletzungen bedingt. (Bestiti-
gung einer Annahme von LiNkE.) Es wird immer nur ein R6hrenast bewohnt,
der andere wird zugemauert.

An Steinen oder an der Innenwand von leeren Molluskenschalen ver-
spinnt der Wurm seine Réhre dhnlich wie Polydora ciliata, bohrt sich jedoch
nie in die Hartbéden ein.

Struktur und Funktion eines an der Rohrenspitze liegenden Filternetzes
werden beschrieben.

6. Die verschiedene Wohnweise von Pygospio elegans und den Polydora-
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Arten steht in Beziehung zu Unterschieden im Bau der Tentakeln, der Bor-
stenbewaffnung und deren Muskulatur.

7. Die Polydoren sind zu den Strudlern und Pygospio zu den Tastern zu
rechnen. In diatomeenreichen Sandgebieten tritt Pygospio als Diatomeenfres-
ser auf. So kommt es zur besonders dichten Besiedlung mancher Biotope (Steil-
kiisten, Diatomeensande). Die Verschiedenartigkeit der Erndhrungstypen steht
in Beziehung zu Unterschieden im Bau des Kopfabschnittes.

8. Einige Beobachtungen tiber die Brutpflege der Spioniden und das Fest-
setzen der Larven werden beschrieben.

9. Es wird auf die geologische Auswertbarkeit der Ergebnisse hinge-
wiesen.
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