Beobachtungen an Phaeocystis-Kulturen!)

Von Peter Kornmann

Aus der Biologischen Anstalt Helgoland, List auf Sylt,
in der Bundesforschungsanstalt fir Fischerei

(Mit 13 Abbildungen im Text)

I. Ubersicht iitber die altere Liiteratur

Es ist verwunderlich, wie gering unsere Kenntnis tiber die Biologie von
Phaeocystis ist, ein Organismus, der zeitweise das Nordsee-Plankton be-
herrscht und durch sein Massenauftreten sogar fir die Fischerei zu praktischer
Bedeutung gelangen kann. Nach Untersuchungen von Savack (1930) ist es
wahrscheinlich, dafl die Anreicherung von Phaeocystis in bestimmten Gebieten
der stidlichen Nordsee die Wanderwege des Herings beeinflufit und daf} da-
durch die Ertriage der englischen Heringsfischerei in erheblichem Ausmaf so-
wohl giinstig als auch nachteilig beeintrachtigt werden kdénnen.

Phaeocystis wurde zuerst 1882 in nérdlichen Breiten gefunden und von
Harror (in Poucner 1892) als Tetraspora Poucheti beschrieben. Seit LAGER-
HEIMs kurzen Veroffentlichungen wurde dieser Alge keine eingehendere Be-
arbeitung mehr zuteil. Er stellte 1893 ihre Zugehorigkeit zu den Chrysomona-
dinen fest und griindete die Gattung Phaeocystis. 1896 wiederholte er in einer
kleinen Abhandlung im wesentlichen die Angaben von Poucuer. Die bis zu
2 mm groflen Kolonien sind selten spharisch, dagegen meist von eiférmiger,
ldanglicher oder auch unregelmifiger Gestalt. Wahrend die kleinsten Thalli
eine ebene Oberfliche aufweisen, werden die ubrigen als buckelige Gebilde
bezeichnet, die aus mehreren, im Zentrum des Thallus kommunizierenden Bla-
sen zusammengesetzt sind. In dieser Form ist Phaeocystis Poucheti nach der
Abbildung von LaGErRHEIM in der Literatur bekannt geworden; es darf jedoch
nicht iibersehen werden, dafl Lageraeim auch von kugeligen bis linglichen
Kolonien und solchen mit ebener Oberfliche berichtet hat.

Fir ScuerrreL (1899) war die kugelige Gestalt bei den meisten der bei
Helgoland im Plankton auftretenden Kolonien der Grund, sie als eine be-
sondere Art, Phaeocystis globosa, anzusehen. Seine ausfiihrlichen Studien
(1900) enthalten manche wertvollen Beobachtungen, denen aber bisher wenig
Beachtung zuteil wurde und auf die weiter unten noch zuriickzukommen sein
wird. Auler der Kugelgestalt sollte das Verbreitungsgebiet die neue Art
von Phaeocystis Poucheti unterscheiden, die damals nur nordlich des 60. Brei-
tengrades bekannt war. Auch OsteNrELD (1913) hielt die beiden Arten auf

1) Herrn Prof. Dr. F. Lamace zum 70. Geburtstag gewidmet.
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Grund ihrer Verbreitungsgebiete getrennt. Inzwischen wurde aber Phaeocystis
Poucheti fir die Strafle von Calais und den Kanal angegeben, wo sie in den
Wintermonaten auftritt (nach Angaben bei HameL 1930). Savace (1930) er-
kannte die in der sidlichen Nordsee auftretende Form als Phaeocystis Pou-
cheti. Die Bestimmung wurde durch Prof. OsteENFELD bestitigt, der seine
frithere Ansicht iiber die Verbreitung der beiden Arten nicht aufrechthilt und
sogar die Moglichkeit offenldfit, dafl keine wesentlichen Unterschiede zwischen
den beiden Arten bestehen (briefliche Mitteilung an Savace 1930). 1934 gibt
Dancearp das Vorkommen von Phaeocystis globosa an der franzdsischen
Atlantikkiiste an. Er hat die Alge zwar nicht im freien Wasser beobachtet,
sondern es entwickelten sich kugelige Kolonien im Laboratorium in einer See-
wasserprobe, die — wahrscheinlich in den Wintermonaten — bei Quiberon
wihrend des Niedrigwassers aus einer Felsmulde gesch6pft worden war.

II. Eigene Untersuchungen

A. Material und Methode

In dem Material, das mir im Plankton bei List/Sylt zur Verfigung stand,
fehlten die allgemein abgebildeten gelappten Kolonien, doch waren nur die
wenigsten Blasen kugelig. Die meisten waren oval oder bildeten Schiduche
von 6—7 mm Linge und etwa 0,5 mm Durchmesser, bestanden also vor-
wiegend aus Formen, die ScHerrreL (1900) nur gelegentlich antraf. Unab-
hangig von der Form der Ausgangsblase waren aber die jungen Kolonien
in meinen Kulturen stets kugelig, wihrend &ltere Kolonien die verschieden-
sten Formen annehmen konnen, worauf noch niher eingegangen wird. Diese
Vielgestaltigkeit macht es wahrscheinlich, dal Phaeocystis globosa nur ein
Jugendstadium von Ph. Poucheti ist. In der kugeligen Form entwickelte sich
die Alge auch in DancEarps (1934) Kultur und tritt — vielleicht nur unter
besonderen hydrographischen Voraussetzungen — auch im freien Meere auf.
Ob wirklich zwei Arten unterschieden werden miissen, wird sich mit Sicherheit
erst nach einer Untersuchung des nordischen Materials entscheiden lassen.

Wihrend den fritheren Arbeiten mit Phaeocystis das im Plankton gefun-
dene Material zugrunde lag, fithrte ich meine Untersuchungen an Labora-
toriumskulturen durch. Phaeocystis 1alt sich leicht in geeigneten Néhrlosungen
kultivieren. Der Gehalt des Mediums an Nihr- und Wirkstoffen sowie die
Lichtverhaltnisse bestimmen das Wachstum in entscheidendem Mafle (s. S. 227).
Wahrend der Wintermonate wurde eine Tageslichtlampe als zusitzliche Licht-
quelle benutzt.

Zum ersten Male trat Phaeocystis zu einer ganz ungewohnlichen Zeit und
unter ungewdhnlichen Umstidnden auf: Im Dezember 1950 erschien sie auf
Objekttrager-Kulturen, die dauernd von tropfendem, nicht besonders ge-
reinigtem Seewasser benetzt wurden. Um diese Zeit kommen im Plankton bei
List/Sylt keine Phaeocystis-Kolonien vor; die Alge konnte sich also nur aus
Schwarm- oder Ruhestadien entwickelt haben, die im Seewasser vorhanden
sein mufiten.

Ende September 1951 traten wieder einige Phaeocystis-Kolonien zufallig
in einem Gefafl auf, in dem ein Thallusstiick von Enteromorpha seit Ende
August zur Beobachtung eines epiphytischen Anfluges kultiviert wurde. Wah-
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rend dieser vier Wochen hatten sich einige grofle Kolonien von Phaeocystis
entwickelt. Auch diese Kolonien miissen aus einem Stadium der Alge ent-
standen sein, das einer direkten Beobachtung nicht zuginglich war. Aufler
solchen zufilligen Funden dienten im allgemeinen Phaeocystis-Kolonien aus
dem Plankton nach mehrmaligem Waschen in filtriertem Seewasser als Aus-
gangsmaterial fiir die Kulturen.

B. Morphologie der Kolonien

Wie bereits erwihnt, ist schon im freien Wasser die dufere Gestalt der
Phaeocystis-Kolonien nicht einheitlich. In Kulturen kann man aber leicht noch
extremere Formen erzielen. Befinden sich nur wenige Kolonien in einer Petri-
schale, so wachsen sie schnell zu abgeplatteten Kugeln mit einem Durchmesser

Abb. 1. Phacocystis, Zungenférmige Auswiichse am Rand einer dlteren Kolonie, in der die

Zellen zu einem muldenférmigen Belag an der tiefsten Stelle abgesunken waren. Die oben

sichtbare Kontur ist die Membran der urspriinglichen kugeligen Kolonie. (Nach einer Photo-
graphie gezeichnet.)

Abb. 2. Phaeocystis. Fingerférmig geteilter Auswuchs aus dem Rand einer dlteren, kissen-
formigen Kolonie. (Nach einer Photographie gezeichnet.)

bis zu etwa 8 mm heran. In dicht besetzten Kulturgefiflen bleiben die Ko-
lonien kleiner, bei ganz dichter Lagerung platten sie sich so gegeneinander ab,
daR das mikroskopische Bild an ein parenchymatisches Gewebe erinnert. In
kleinen Kugeln — etwa bis zu einem Durchmesser von 1,5 mm — verteilen
sich die Zellen ziemlich gleichmdfig in einer Schicht mit einem Abstand von
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etwa 15 p unter der farblosen Auflenmembran. Bei weiterer Gréflenzunahme
sammeln sich in ruhigstehenden Kulturen die Zellen in der unteren Hilfte der
Kugel an (vgl. Abb. 3 oben rechts). Oft findet man einzelne Zellen oder Zell-
gruppen auch in der oberen, farblos erscheinenden Halfte solcher Kolonien,
die sich bei weiterem Wachstum kissenformig abgeflacht auf dem Boden der
Kulturschale ausbreiten.

ro

~1mm

Abb. 8. Phaeocystis. Aus dem Saum einer &lteren, kissenfdrmigen Kolonie losgeléste Gruppe
von Blasen, die sich zu einem Ph. Poucheti-ahnlichen Gebilde entwickelte. In der grofien Blase
rechts sind die Zellen auf die tiefste Stelle abgesunken. (Nach einer Photographie gezeichnet.)

Eine Moglichkeit der weiteren Entwicklung zeigt unsere Abb. 1. An dem
Rand der dicht mit Zellen besetzten unteren Hailfte solcher kissenformigen
Kolonien bilden sich schmale, zungenférmige, von einer neuen Membran um-
gebene Auswiichse. Die urspriingliche Membran der kugeligen Kolonie sitat
diesem Gebilde wie eine Glocke auf. In dlteren Kulturen konnnen sich die
Auswiichse zu fingerférmig geteilten Lappen entwickeln (Abb. 2). Trennen
sich diese schliefflich ab, so konnen sic in der Kulturflussigkeit leicht zu For-
men heranwachsen, die der Abbildung von Phaeocystis Poucheti bei LLAGER-
HEM recht dhnlich sind (Abb. 8). Wenn auch diese duflerlich ganz dhnlichen
Gebilde auf verschiedene Weise entstanden sein mogen, so wird es doch offen-
bar, welche geringe Bedeutung der Kugelgestalt von Phaeocystis ,globosa*
als Artmerkmal zukommt.

Nicht nur Wachstumserscheinungen, sondern auch mechanische Vorginge
konnen zu den mannigfachsten Gestaltsabwandlungen kugeliger Kolonien fiih-
ren. Die farblose Auflenwandung der Kolonien besitzt trotz ihrer Zartheit eine
beachtliche Festigkeit, wie auch schon ScuErrrEL und DancEarRD beobachtet
haben. In die frei im Wasser schwebende Kolonie dringt eine Nadelspitze nicht
ein, sondern verursacht eine faltige Delle, solange der Druck anhilt. Die Mem-
bran ist in hohem Grade elastisch: Man kann eine kugelige Kolonie mehrmals
nacheinander in eine Kapillare einsaugen, sie nimmt nach dem Freiwerden
jedesmal wieder ihre Kugelgestalt an. Die erstaunlichste Eigenschaft der Mem-
bran ist aber ihre erhebliche Plastizitit, sie ermdglicht die merkwiirdigsten
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Umbildungen der Phacocystis-Kolonien. Wenn grofiere kugelige Kolonien in
einem Rohrenglas zuféllig oder absichtlich durch eine Gasblase an der Fliissig-
keitsoberfliche festgehalten werden, so beginnen sie sofort ihre Gestalt zu ver-
andern. Die Kolonie fliefit in eine neue Form; sie verldngert sich nach unten
in einen oder mehrere sackartige Lappen, die bei ihrem Absinken immer
diinner werden. So kann sich innerhalb von 2 Stunden eine kugelige Phaeo-
cystis-Kolonie in Faden von mehreren Zentimetern Linge verwandeln, die
ganz normal von Zellen ausgekleidet sind. Bleibt eine solche Kultur ruhig
stehen, so trifft man bald langgestreckte, knotig eingeschniirte Kolonien neben
keulenférmig ausgezogenen Blasen an, deren diinnes Ende oft knopfartig an-
schwillt. An solchen FEinschniirungen koénnen sich die Kolonien mitunter
durchteilen, ein Vorgang, der aber fiir die praktische Vermehrung ohne Be-
deutung ist.

Erstaunlich ist die Fahigkeit zerteilter Kolonien, aus Membranstiicken
wieder kugelige Blasen zu regenerieren. Es schlielen sich nicht nur halbierte
Kolonien wieder, sondern auch kleinere Reste kénnen sich zu Kugeln ab-
runden. Schlielich muf noch erwahnt werden, daf sich die Phaeocystis-Zellen
unter besonderen Voraussetzungen auch entwickeln kénnen, ohne an eine um-
hautete Kolonie von besonderer Gestalt gebunden zu sein. Bei guten Kultur-
bedingungen konnen iltere, am Boden einer Kulturschale liegende Kolonien
zu einer einheitlichen gallertigen Schicht zusammentflieflen, in der sich die
Zellen unregelmiflig vermehren und ausbreiten. Diesen Fall kann man als
einen echten Palmellazustand bezeichnen, wahrend sich dieser Begriff in bezug
auf die Organisation der Kolonien nur mit gewissen Einschrinkungen an-
wenden 1afit.

C. Die Phaeocysiis-Zelle

An dem stets in gentigender Menge vorhandenen Kulturmaterial konnte
der Bau der Phaeocystis-Zelle in den verschiedensten Entwicklungsstadien
untersucht werden, wobei sich einige fir die Organisation der Chrysophyceen-
Zelle allgemeingiiltige Ergebnisse erzielen lieflen.

In jungen, rasch wachsenden Kolonien ist die Zelle etwa kugelig. Thre
Grofie schwankt zwischen 4,5 und 8 p (Abb. 4 a@). Die kleinen Zellen enthalten
zwei, die grofleren im allgemeinen vier Chromatophoren, die das Lumen der
Zelle schalenférmig auskleiden und meist nur ein kleines, unregelmiflig um-
randetes Fenster im hinteren Teil der Zelle freilassen. Sie umschlieBen den
ibrigen Zellinhalt, von dem man manchmal einen kleinen Leukosinballen und
mitunter etwas korniges Plasma erkennt. Haufig liegen den Chromatophoren
an ihrer Innenseite einige stirker lichtbrechende kleine Tropfchen an. Der
Periplast hebt sich an solchen Zellen nicht als erkennbare Aufienhille ab.

Die in dieser Weise organisierte Zelle ist kennzeichnend fiir die jungen
und unter gilinstigen Bedingungen rasch wachsenden Kolonien. Alle Zellen
mit auffallender Leukosinanreicherung deuten auf eine durch Alter der Kultur
oder unginstige Wachstumsverhéltnisse bedingte Anomalie hin. Bringt man
z. B. junge Kolonien in einen groflen Tropfen Nihrlosung und kultiviert sie
in einer feuchten Kammer weiter, so vergrofiern die Zellen innerhalb weniger
Tage ihr Volumen um ein Mehrfaches. Die Hauptmasse der Zelle wird dann
von einem opal glinzenden ILeukosinballen eingenommen. Die beiden nur
schwach gefdrbten Chromatophoren liegen an einem Pol der Zelle (Abb. 4 b).
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Auffallend sind dann die in wechselnder Zahl vorhandenen, meist den Chro-
matophoren anliegenden glanzenden Trépfchen, die in diesem Falle sehr viel
grofler sind als in den jungen Zellen. Ganz dhnlich bildet auch DancEarD
(1934) die Phaeocystis-Zelle ab.

Zellen dieser Art sind in den Kulturen und im mikroskopischen Praparat
gegen geringe Anderungen der Konzentration des Auflenmediums ganz be-
sonders empfindlich. Schon nach wenigen Minuten quillt das Leukosin zu
einer kugeligen Blase auf, die rasch platzt. Ihr opaler Inhalt mischt sich so-
fort mit der umgebenden Flussigkeit. Haufig ist der Periplast nach dem
Platzen der Zelle als duflerst zarte Membran zu erkennen.

Eine ganz entsprechende Speicherung tbermiéfliger Leukosinmengen lief}
sich auch bei anderen marinen Chrysophyceen, z. B. Prymnesium oder Pla-

Abb. 4. Phacocystis. a Zellen aus lebhaft wachsenden Kolonien, & Zellen aus einer Kultur
in ungiinstigen Bedingungen.

tychrysis, feststellen, wenn in den Kulturen durch eine starke Vermehrung un-
giinstige Wachstumsbedingungen eingetreten waren, so daf} die Zellen sich
nicht mehr lebhaft teilten. Grofere Leukosinmassen in den Zellen der Chry-
sophyceen lassen daher auf unnormale Verhéltnisse schliefen.

Die grofien leukosinhaltigen Zellen lassen sich bei Phaeocystis wie auch
bei anderen marinen Chrysophyceen durch Ubertragung in frische Nahr-
lésung sehr bald wieder in normale Zellen zuriickverwandeln. Mit der er-
neuten Vermehrung der Zellen verschwinden auch die iiberméafiigen Leukosin-
mengen wieder.

Scuerrrer hat den Bau der Phaeocystis-Zelle, insbesondere die ver-
schiedenartige Form des Leukosinkorpers, sehr ausfihrlich beschrieben und
dargestellt. Ich konnte an meinem Material keine seinen Abbildungen ent-
sprechenden Einzelheiten hinsichtlich der Ausgestaltung des Leukosinkorpers
und des Periplasten feststellen. Die blasige Auftreibung der Zellen 1afit
schliefen, dafl sein Untersuchungsmaterial, selbst wenn es stets aus frischem
Plankton stammte, sich im allgemeinen nicht in lebhaft wachsendem Zustande
befand. Dies wird durch seine eigenen Angaben bestétigt; er schreibt S. 8:
»In anscheinend sehr lebhaft vegetierenden Zellen fehlt es (das Leukosin)
nahezu, bildet hier nur eine kleine, unscheinbare Kappe am Scheitel des
Protoplasmahiigels, welcher in der von den Chromatophoren gebildeten Schale
liegt (Taf. I Fig. 6—8).°

Zuweilen trifft man in einer Kolonie Zellen mit nur einem oder mit 3
Chromatophoren an (Abb. 10¢). Es handelt sich hier ebenso wie bei den ge-
legentlich beobachteten abnorm groflen Zellen um Unregelmafigkeiten, denen
keine besondere Bedeutung zukommt.
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D. Vermehrung und Entwicklung

Uber die Vermehrung von Phaeocystis liegen bisher nur wenige und von-
einander abweichende Angaben vor. Die von PoucueT (1892) in den Kolo-
nien gefundenen und seitdem immer wieder dargestellten langgeifieligen
Schwirmer haben bestimmt nichts mit Phaeocystis zu tun; es kann sich hier nur
- wie dies haufig vorkommt — um Fremdorganismen handeln, die in die
Kolonien eingedrungen sind. Scuerrrer (1900) fand nur gegen Ende der Ve-
getationszeit 6fters rundliche, im allgemeinen 5 u grofie Schwarmer, die sich im
Inneren verschieden grofler Phaeocystis-Kolonien bewegten. Er stellte an
ihnen 2 gleichlange Geifleln und eine kurze Nebengeifiel fest. Dieser Beob-
achtung wurde bisher keine Beachtung geschenkt, ich kann sie aber vollig be-
stitigen. Auch ScHERFFELs Angabe itber kleine Sporangien mit wenigen
Schwérmern — ein von ihm nur ein einziges Mal gefundenes Stadium — 1af}t
sich in die von mir gemachten Beobachtungen eingliedern.

Im Laufe der Untersuchungen traten Schwirmer verschiedener Art auf,
ohne daf} es mir in allen Fillen gelungen waére, die Bedingungen fiir die Ent-
stehung einer ganz bestimmten Schwarmerart im Kulturexperiment zu schaf-
fen. Die Schwidrmerbildung ist nicht unbedingt an ein bestimmtes, duflerlich
erkennbares Entwicklungs- oder Reifestadium der Alge gebunden.

1. Umwandlung vegetativer Zellen in Schwéarmer

Man gelangt jederzeit leicht zu Schwirmern, wenn man die Phaeocystis-
Zellen einer Kolonie mechanisch aus ihrem Verbande 16st. Dies geschieht am
einfachsten durch Aufsaugen einer Kolonie in eine sehr feine Kapillare. In
frische Niahrlosung iibertragen wandelt sich der grofite Teil der isolierten
Zellen — oftmals bereits nach 4 Stunden beginnend — zu Schwéirmern um.
Diese sehen wie begeifielte vegetative Zellen aus, denen sie in ihrer Grofle
und Form véllig entsprechen (Abb. 5 a). Sie sind rundlich, 4,5—8 1 dick. Die
Schwirmer haben zwei gleichlange heterodynamische Geifieln von etwa 1%/2-
facher Kérperlidnge und eine kurze, unbewegliche Nebengeifiel. Sie wurde an
den lebenden Schwirmern bei Dunkelfeldbeobachtung gefunden.

Abb. 5. Phaeocystis. a Aus vegetativen Zellen entstandene Schwirmer, b Mikrozoosporen.

Die Beweglichkeit der Schwarmer war in den einzelnen Versuchen recht
verschieden. Im allgemeinen schwammen alle Schwérmer sehr lebhaft in der
Fliissigkeit umher, mitunter war ihre Beweglichkeit nur gering. Es waren aber
auch dann stets einzelne Schwarmer in Bewegung, sie schwammen unregel-
maflig und taumelnd eine kurze Strecke weit und kamen zuniichst wieder zur
Ruhe. Dennoch verteilen sich auch in solchen Fillen die Schwirmer wihrend
ihrer etwa einen Tag lang anhaltenden Beweglichkeit iiber die ganze Kultur-
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Abb. 6, 7 und 10—13

Abb. 6. Phaeocystis-Kolonien im 8-, 16- und 32-Zellenstadium. Abb. 7. Phaeocystis-Kolonien
im 16- bis 256-Zellenstadium. Abb. 10, Phaeocystis. Unterschiedliche Grofle der vegetativen
Zellen. a Kolonie mit 16 kleinen, & mit 16 groflien Zellen. ¢ Zwei Zellen enthalten je 8 Chro-
matophoren. d Zwei grofie Zellen vor der Teilung mit je vier Chromatophoren. In dieser
und den beiden f{olgenden Abbildungen sind die Kolonien flachgedrickt, so dafl die Zellen
in einer Ebene liegen. Abb. 11. Phaeocystis. Verschiedene Stadien der Zellteilung. Abb. 12.
Phacocystis. Kolonie mit 11 grofien und 10 kleinen Zellen. Abb. 13. Ziemlich regelmiflig und
locker verteilte Zellen in einer gréfleren Phaeocystis-Kolonie.

15 Meeresuntersuchungen Bd. V, H. 2



226 Helgoldnder Wissenschaftliche Meeresuntersuchungen

schale. Immer bleibt ein grofler Teil der Schwirmer an der Oberfliche haften
und entwickelt sich dort zu neuen Kolonien.

Der zur Ruhe gekommene Schwirmer umgibt sich mit einer duflerst zar-
ten Membran, innerhalb der die weiteren Teilungen der Zelle vor sich gehen.
Schon am Tage nach der Isolierung der vegetativen Zellen findet man zahl-
reiche junge Kolonien im 1- und 2-Zellenstadium. Die duflerst zarten Mem-
branen lassen sich im Phasenkontrastmikroskop gut erkennen. Die weiteren
Teilungen erfolgten im allgemeinen sehr regelmidfig und unter den in meinen
Versuchen gegebenen Kulturbedingungen im Tagesrhythmus. So ergibt sich in
einer gut wachsenden Kultur die Anzahl der Zellen in einer Kolonie als Po-
tenz von 2, der Exponent entspricht dem Alter in Tagen. An einzelnen Kolo-
nien wurde diese Regelmédfigkeit wihrend 8 Tagen — also bis zum 256-Zel-
lenstadium — durch Auszédhlen kontrolliert. Das Auszdhlen der Zellen gelingt
leicht: durch Absaugen der Flussigkeit unter dem Deckglas platten sich die
Kolonien ab, so dafl die Zellen in eine Ebene zu liegen kommen.

Bis zu einem Alter von 5 Tagen, also bis zum 32-Zellenstadium der Ko-
lonie, verteilen sich die Zellen unregelmiflig an der Innenseite der Membran,
an die sie dicht heranreichen (Abb. 6). Nach dem néchsten Teilungsschritt be-
ginnen sie deutlich von der Membran abzuriicken (Abb. 7); im 128-Zellen-
stadium hat sich der Abstand noch mehr vergroflert, die dicht gedringt auf
einer Kugelfliche angeordneten Zellen erscheinen von der Membran wie von
cinem Hof umgeben. Dieser Abstand von etwa 15—20 u bleibt beim Wachsen
der Kolonien erhalten, jedoch verschwindet dieses zierliche Stadium beim
Groflerwerden der Kolonien wieder, je mehr sich das Verhiltnis der Durch-
messer der ,Zellenkugel” und der Auflenmembran dem Wert 1 nahert.

Entsprechend der regelmifligen Vermehrung der Zellen vergréfert sich
auch der Durchmesser der Kolonien in einer ganz gesetzmifligen Abhingigkeit.
Das Diagramm Abb. 8 veranschaulicht die Gréflenzunahme von Phaeocystis-
Kolonien in einer Nahrlésung mit 2090 Erdabkochung. Die Kultur stand im
Januar an einem Nordfenster und wurde tiglich 12 Stunden zusitzlich mit
einer Tageslichtlampe beleuchtet. Auf der Abszisse ist das Alter der Kolonien
mit der entsprechenden Zellenzahl eingetragen, auf der Ordinate der Durch-
messer. Bis zum 8. Tage wurde die Durchschnittsgrofle gleichalter Kolonien
einer Kultur ermittelt, fir die weiteren vier Tage der Zuwachs einer isolierten
Kolonie gemessen. Die Wachstumskurve folgt ebenso wie die Zunahme der
Zellenzahl einigermaflen einer geometrischen Progression. Der Quotient der
aufeinanderfolgenden Mefidaten der Kurve steigt zwar von 1,4 auf 1,7 an,
was aber z. T. dadurch bedingt sein mag, daf} die Kolonien bei einer Grofle
von rund 1 mm in den ruhigstehenden Kulturen bereits leicht abgeplattet sind
und der gemessene Durchmesser dadurch einen etwas zu hohen Wert bekommt.

Die Zuwachsgeschwindigkeit einer Kolonie hingt unmittelbar von der
Anzahl ihrer Zellen ab und steigert sich daher mit zunehmendem Alter. Es
kommt mitunter vor, daf ein Teil der Zellen in einer Kolonie abstirbt, so daf}
sie nicht mehr gleichmiflig von Zellen ausgekleidet ist. Solche Schidigungen
lassen sich in einer Mefireihe sofort erkennen und ergeben Unstetigkeiten in
der Zuwachskurve. Die fur die Darstellung in Abb. 8 gemessene Kugel war
bis zum Ende der Beobachtung gesund und sehr dicht und gleichmiflig von
Zellen ausgekleidet.

Auch die Zusammensetzung der Nahrlésung hat einen entscheidenden
Einflufl auf die Entwicklung von Phaeocystis. Ein unterschiedlicher Gehalt von
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Abb. 8. Groflenzunahme von Phaeocystis-Kolonien in 20 %0 Erdschreiberldsung.
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Abb. 9. Zuwachs von Phaeocystis-Kolonien in Nihrlosungen mit 20 %o0-, 10 %00-
und 5 %eo-Schlickextrakt.

Nihrsalzen oder Wirkstoffen beeinfluft die Wachstumsgeschwindigkeit der
Kolonien ganz eindeutig. In dem Diagramm Abb. 9 wird die Entwidklung in
drei verschiedenen Medien miteinander verglichen, die bei gleichem Gehalt
an Nihrsalzen (ScHREIBER-Losung) 20, 10 bzw. 5 %00 Schlickabkochung ent-
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hielten. Wihrend der ersten fiinf Tage, also etwa bis zum 32-Zellenstadium,
machen sich die Unterschiede nur wenig bemerkbar. Vom 7. Tage ab wirkt sich
der unterschiedliche Gehalt an Stoffen, die mit dem Schlickextrakt in die Néhr-
16sung kamen, immer stirker aus. Nach 9 Tagen haben die Kolonien in der
Nahrlésung mit 20 %0 Schlickextrakt fast die doppelte Grofle erreicht wie in
der mit 10 %os.

Die in Erde oder Schlick enthaltenen Wirkstoffe sind fir das Gedeihender
Phaeocystis-Kulturen unbedingt erforderlich; in reinem Seewasser entwickelt
sich die Alge — wenigstens im Januar und Februar — nicht. Auch bei Zusatz
der tiblichen Nahrsalze erfolgt keine Entwicklung, wohl aber in Seewasser mit
Erdextrakt. Phaeocystis scheint mir nach den bisher durchgefiihrten Versuchen
ein ganz besonders geeignetes Objekt {ir erndhrungsphysiologische Untersu-
chungen zu sein, weil sich aus der Zuwachskurve sofort erkennen lafit, wenn
einer der notwendigen Nihrstoffe aufgebraucht ist.

Uber die Teilung der Zellen ist nichts Besonderes zu sagen, sie erfolgt im
Anschluf} an die Teilung der Chromatophoren (Abb. 10d) durch Auseinander-
weichen der beiden Hilften (Abb. 11). Bei der Empfindlichkeit des Objekts
war es unmoglich, die Teilung im Leben zu beobachten. Eine brauchbare
Fixierung ist ebenfalls nicht zu erzielen.

Es wurde bereits erwihnt, dafl die Grofle der vegetativen Zellen zwischen
4,5 und 8 u schwankt, und dafl auch die aus ihnen entstandenen Schwarmer
unterschiedlich grofl sind. Diese Groflenunterschiede sind notwendigerweise
durch die Teilung der Zellen bedingt. Die Tochterzellen sind nach der Durch-
teilung wesentlich kleiner als die Mutterzelle und wachsen bis zur néchsten
Teilung wieder heran. Auffallende Groflenunterschiede zeigen die Zellen der
Kolonien @ und b in Abb. 10. Beide enthalten 16 Zellen, in einem Falle sind
sie nur etwa 4,5 4 dick, im anderen Falle 7 #. Im allgemeinen erfolgen die
Teilungen der Zellen in einer Kolonie ziemlich gleichzeitig; in vielen jiinge-
ren Kugeln findet man daher gleichgrofle Zellen, deren Anzahl eine Potenz
von 2 ist. Erfolgen die Teilungen weniger regelmiafig, so enthalten die Kolo-
.nien Zellen von verschiedener Grifie, in Abb. 12 z. B. 11 grofle und 10 kleine
Zellen, in Abb. 104 sind es 12 kleine und 2 grofle Zellen. In den jungen Ko-
lonien bleibt aber das Verhaltnis stets tibersichtlich, so dafl man in diesen Fal-
len leicht erkennen kann, wieviel Teilungsschritte bereits erfolgt sind. In etwas
alteren Kolonien kann man immer Zellen verschiedener Grofie finden; sie sind
locker und ziemlich gleichmafig in einer Schicht angeordnet (Abb. 13).

2. Makrozoosporen

Der im folgenden geschilderte Entwicklungsverlauf trat sehr selten in
den Kulturen auf; er wurde im Laufe der vier Jahre, wihrend derer die Kul-
turen unterhalten wurden, nur 6mal beobachtet, jeweils aber in zahlreichen
Fallen. In kleinen Kugeln von 50—150 x Durchmesser kénnen sich die Zellen
vermehren, ohne dafl die Membran der Kolonie sich weiter vergrofiert, Sie
erfillen dann mehr oder weniger dicht den ganzen Raum innerhalb der
Membran, deren Kontur unscharf wird und die schlieflich verquillt. Manch-
mal wandeln sich die Zellen im Inneren solcher Kugeln zu Schwarmern um.
Ich nenne sie Makrozoosporen zum Unterschied von einer spiter zu be-
schreibenden Schwirmerform. In manchen Kolonien bewegten sich die Schwar-
mer 2—3 Tage lang, jedoch schien mir die Umwandlung der Zellen in
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Schwirmer nicht gleichzeitig zu erfolgen. Meist gelang nur einem Teil der
Schwirmer der Austritt aus dem Sporangium; die nicht v6llig aufgeloste Wan-
dung behinderte ihre Ausbreitung. Die freigewordenen Schwirmer entwickelten
sich nach dem Festsetzen sofort zu neuen Kolonien. Von den im Inneren der
Kugel zur Ruhe gekommenen Schwirmern entwickelte sich im allgemeinen ein
Teil zu Kolonien, die zunichst zu einem dichten Ballen vereinigt heranwuch-
sen und sich erst bei weiterer Vergroflerung der Kolonien voneinander trenn-
ten. Zellen, die sich nicht gleich zu neuen Kolonien entwickelten, teilten sich
und erfiillten das Sporangium dicht mit dunkelbraun gefarbtem Inhalt. Auch
diese Zellen wurden nach der Auflésung der Membran frei und entwickelten
sich — zum Teil iiber ein Schwiarmerstadium — zu Phaeocystis-Kolonien.

Trotz vieler Bemiithungen gelang es mir nicht, die Bildung von Makro-
zoosporen im Experiment auszulésen. Thr Auftreten ist nicht jahreszeitlich be-
stimmt; sie wurden sowohl im Februar und Mirz als auch von Ende August
bis Anfang Oktober beobachtet. Die Voraussetzung fiir ihre Entstehung scheint
in irgendwie anomalen Wachstumsverhiltnissen zu liegen. Sie entstanden
vorwiegend in dlteren Phaeocystis-Kulturen, in denen sich eine neue Gene-
ration entwickelte. Wahrscheinlich bewirkt der Nihrstoffmangel zundchst die
Wachstumshemmung der jungen Kolonien, die offenbar nur wihrend einer
eng begrenzten Zeitspanne befahigt sind, sich nach Ubertragung oder nach
Zusatz frischer Nihrlosung in Sporangien umzuwandeln. Alle planmifiigen
Versuche, dieses Stadium herbeizufithren, mif}langen aber; entweder entwik-
kelten sich diese Kolonien zu normalen Phaeocystis-Kugeln oder zu echten
palmelloiden Lagern weiter.

ScuerrreL hat ein einziges Mal ein Stadium beobachtet, das sehr wahr-
scheinlich als Makrozoosporen-Kolonie zu deuten ist. Er fand ,in einer Kolo-
nie einen Haufen von 12 wohlausgebildeten Schwirmern, welche sich im In-
nern einer 18 u im Durchmesser haltenden, rundlichen Blase ... lebhaft be-
wegten” (S. 12). Die von ihm als Vorstadien der Schwirmerbildung angese-
henen Gruppen von 2, 4, 6, 8 und 12 Zellen, jeweils von einer gemeinsamen
Hiille umgeben, mochte ich aber fiir junge Entwidklungsstadien der Kolonien
halten, die nicht unbedingt zu Sporangien fithren miissen.

8. Mikrozoosporen

In alternden Kulturen traten mehrfach Schwédrmer auf, die ich wegen
ihrer besonderen Kleinheit als Mikrozoosporen von den bereits beschriebenen
Schwarmerarten unterscheide. Leider konnte ich immer nur die Existenz dieser
Schwirmer feststellen, nicht aber die Vorgéinge beobachten, die zu ihrer Ent-
stehung fithrten. Zum erstenmal wandelten sich mehrere Kulturen im August
1951 so vollstindig in Schwidrmer um, dafl keine Reste der Kolonien mehr
tibrigblieben. In einem anderen Falle — im Frithjahr — waren groflere Teile
der Kolonien degeneriert.

Die Mikrozoosporen sind rundlich, etwas abgeflacht, 3—5 u groff, also
wesentlich kleiner als die ausgewachsenen vegetativen Zellen und die aus sol-
chen hervorgegangenen Schwirmer (Abb. 55). Sie haben neben den beiden
gleichlangen Hauptgeifleln ebenfalls eine kurze, gerade, unbewegliche Neben-
geiflel. Sie liefl sich an den lebenden Schwirmern bedeutend leichter feststel-
len als an den zu Schwirmern umgewandelten vegetativen Zellen. Der Nach-
weis gelang auch im fixierten Zustande.



280 Helgolinder Wissenschaftliche Meeresuntersuchungen

ScHERFFEL beobachtete diese Art von Schwirmern von Ende Mai bis Mitte
Juni in Kolonien von verschiedener Grofle, deren Gallerte durchaus nicht im-
mer erweicht war. Er schildert die Bewegung der Schwirmer als ,nicht beson-
ders lebhaft, durch oftere Ruhepausen unterbrochen, wihrend derer nur dre-
hende oder zuckende Bewegungen ausgefiihrt wurden®. Die Besonderheit der
Begeiflelung hat ScHERFFEL an fixierten Schwérmern festgestellt.

Unter glinstigen Kulturbedingungen kénnen sich die Mikrozoosporen au-
ferordentlich rasch vermehren, so dafl sich die Ndhrl6ésung innerhalb weniger
Tage gelbbraun verfarbt. Die Schwérmer sind nicht in dauernder Bewegung,
sondern die meisten schweben vollig ruhig in der Néhrlosung. Nur einzelne
schwimmen taumelnd eine kurze Strecke weit und kommen sogleich wieder
zur Ruhe. Dagegen werden die Schwirmer sehr beweglich, sobald man der
Aufschwemmung einen Tropfen entnimmt und ihn in frische Nahrlosung iiber-
tragt oder ein Prédparat anfertigt.

Es gelang leicht, Reinkulturen von Mikrozoosporen unter geeigneten Kul-
turbedingungen durch ofteres Ubertragen monatelang zu halten, ohne dafl eine
Phaeocystis-Kolonie auftrat. Sie entstanden aber innerhalb von §—10 Tagen,
wenn man eine Kultur in den Lichtgenuf§ einer Tageslichtlampe brachte. Die
jungen Kolonien entwickelten sich besonders an der Oberfliche der Nahrls-
sung. Es konnte nicht ermittelt werden, ob besondere Vorgénge zu ihrer Ent-
stehung fithrten. Die aus Mikrozoosporen hervorgegangenen Kolonien unter-
scheiden sich nicht von den auf andere Weise entstandenen.

ITI. Allgemeine Betrachtungen

Die im vorstehenden mitgeteilten Beobachtungen sind in mehrfacher Hin-
sicht einer eingehenden Betrachtung wert. Man rechnet Phaeocystis ganz all-
gemein zu den palmelloiden koloniebildenden Chrysophyceen. Es darf aber
nicht ibersehen werden, dafl diese Kolonien zum mindesten eine besondere
Art des Palmellazustandes darstellen. Die Zellen liegen nicht unregelmaflig
dreidimensional in einer Gallerte, sondern sie ordnen sich einschichtig auf
einer Kugelfliche an. Auflerdem ist noch eine ziemlich resistente Membran
vorhanden, die die ganze Kolonie umgibt und von der die Zellen einen ziem-
lich gleichméfigen Abstand einnehmen. Es besteht kein fester Verband der
Zellen mit dieser Auflenmembran, man kann die Membran von der zellen-
fithrenden Schicht beim Zerdriicken der Phaeocystis-Kugeln leicht trennen. Die
Auflenhiille ist vollig strukturlos. Sie diirfte wohl als eine Niederschlagsmem-
bran anzuschen sein, indem eine von den Zellen ausgeschiedene Substanz an
der Grenzschicht mit dem Meerwasser zu der verhdltnismifig festen Membran
erstarrt. Die Membran ist durch die Turgeszenz der Kolonie stets gespannt.

Das ,Wachstum® der Membran erfolgt ganz stetig und in einer gesetz-
méifligen Abhangigkeit von der Anzahl der Zellen, die in einer Kolonie ver-
einigt sind. Es wurde schon darauf hingewiesen, daf die Zellen der rasch
wachsenden Kolonien arm an Leukosin sind. Man kénnte an einen Zusam-
menhang in der Weise denken, dafl es unter giinstigen Kulturbedingungen
nicht zu einer Speicherung von Assimilaten kommt, sondern dafl diese zum
Aufbau der Membran verbraucht werden.

Es ist unwahrscheinlich, daf der ganze Inhait der Kolonie von einer ein-
heitlichen Gallerte erfullt ist, wie ScHERFFEL annimmt. In gut wachsenden
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Kolonien findet man niemals Zellen im Inneren der Kugel, sondern immer
nur in einer Lage unter der Membran. Wenn sich in ruhigstehenden Kul-
turen die Zellen am basalen Pol der Kugeln ansammeln, so wandern sie ent-
lang der Membran, wie sie sich auf dem gleichen Wege auch wieder iiber die
ganze Kugelfliche ausbreiten, wenn die Kolonien in solchen Kulturen ofters
bewegt werden.

Vollig eigene Ziige weist Phaeocystis in der Umwandlung ihrer vege-
tativen Zellen in Schwirmer auf. Dieser Vorgang kann jederzeit eingeleitet
werden, wenn die Zellen mechanisch aus ihrem Verband gelost werden. Es
liegt also hier eine vegetative Vermehrung vor, bei der die einzelnen Zellen
der Kolonie beweglich werden. Dafl diese Art der vegetativen Vermehrung
fur die Alge sehr zweckmiflig ist und sich damit auch das Massenauftreten
von Phaeocystis erklaren 1df3t, ist ohne weiteres einleuchtend. Sehr wahrschein-
lich werden bei bewegter See viele der im Plankton treibenden Kolonien zer-
stort und dabei die einzelnen Zellen freigemacht werden. Das kurzzeitige
Schwiarmerstadium duarfte zwar bei der planktontischen Lebensweise von
Phaeocystis okologisch ohne Bedeutung sein.

Eine weitere eigene Note erhidlt Phaeocystis durch ihre Mikrozoosporen.
ScuerrrEL beobachtete sie am Ende der Vegetationszeit, und in meinen Ver-
suchen traten sie immer nur in alternden Kulturen auf. AuchLAacerurmM (1896)
beobachtete nur ein einziges Mal eine einzelpe schwirmende Kolonie im Mai
kurz vor dem Verschwinden von Phaeocystis. Sie ging zugrunde, bevor er die
Schwirmer genauer untersuchen konnte. Er nimmt an, dafl sie sich zu Dauer-
zellen entwickeln, die bei ihrer Keimung im folgenden Winter wieder die
blasenformigen Kolonien ergeben.

Die Mikrozoosporen, die sich in meinen Kulturen durch Teilung ausgie-
big vermehrten, stellen eine besondere, im Flagellaten-Stadium lebende Ge-
neration in der Entwicklung von Phaeocystis dar. Damit ist unter den Chry-
sophyceen eine Art nachgewiesen, in deren Lebenszyklus zwei morphologisch
verschiedene Generationen aufeinander folgen. Es ist sehr wahrscheinlich, daf}
die Mikrozoosporen auch unter den natiirlichen Lebensbedingungen im freien
Meere die Zeit tiberbriicken, in der die Kolonien im Plankton fehlen. Das
eingangs (S. 219) erwidhnte Auftreten von Phacocystis im Dezember bestitigt
diese Annahme.

Ob den Makrozoosporen eine besondere Rolle im Entwicklungszyklus zu-
kommt oder ob sie vielleicht nur unter den Bedingungen der Kultur entstan-
den waren, vermag ich nach ihrem bisherigen spirlichen Auftreten nicht zu
entscheiden.

Ein besonderes Interesse kommt den Schwérmern durch die Eigenart ihres
Geiflelapparates zu. Die Bestatigung von SchHErFrELs Angabe tiber das Vor-
kommen dreigeifleliger Schwirmer bei Phaeocystis ist fiir die systematische
Stellung dieser Art bedeutungsvoll und ruckt sie in die Verwandtschaft der
Formen, die sich der Gattung Prymnesium anschlieffen.

Bisher waren nur einzelnlebende Chrysophyceen mit drei Geifeln be-
kannt. Eine zusammenfassende Darstellung iiber diese Formen gab ConraD
(1941). Die Familie der Prymnesiaceae enthilt nur die Gattung Prymnesium
mit 3 Arten, in deren Lebenszyklus das Monadenstadium vorherrscht. Die
uberwiegend im rhizopodialen Stadium lebende Platychrysis pigra wurde von
CArTER (1987) zum Typus einer eigenen Familie innerbalb der Ordnung der
Rhizochrysidales erhoben. Uber die Notwendigkeit, Phaeocystis als Typ einer
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eigenen Familie — Phaeocystidaceae — anzusehen (allerdings mit anderen
Kennzeichen als sie LAGerHEIM [1896] herausgestellt hat) kann nach den vor-
ausgegangenen Erorterungen kein Zweifel bestehen.

Das Vorkommen dreigeifieliger Chrysophyceen in Gruppen mit mona-
daler, rhizopodialer und palmelloider Organisation erscheint mir besonders
bemerkenswert. Alle bisher bekannten dreigeifieligen Formen leben — mit
Ausnahme von Chrysochromulina parva Lackey, deren systematische Stellung
zweifelhaft ist (vgl. Conrap 1941) —, im Meer- oder Brackwasser. Es beginnt
sich hier eine Vertikalgliederung in der Klasse der Chrysophyceae abzuzeich-
nen, die vielleicht einmal zur Abtrennung einer Unterklasse fithren kann. Der
Ubergang von vegetativen Zellen zu Schwirmern und der Wechsel einer ko-
loniebildenden mit einer monadalen Generation unterscheiden Phaeocystis von
allen iibrigen bisher bekannten Chrysophyceen. Auch Platychrysis nimmt
durch ihr freibewegliches, begeifleltes Stadium eine Sonderstellung innerhalb
der Rhizochrysidales ein.

Die iibrigen bisher — wenn auch unter Vorbehalt — zur Gattung Phaeo-
cystis gestellten Arten missen jetzt diesen Platz endgiltig aufgeben. LaGEr-
urv (1896) fithrte Tetraspora Giraudii Derb. et Sol. seiner neuen Gattung
zu. Diese lange Zeit nur ungeniigend bekannte Art wurde von Nasr (1941)
im Roten Meer gefunden; sie bildet echte palmelloide, unregelmafige, galler-
tige Klumpen von blafigelblich-brauner Farbe auf den Stimmchen von Sar-
gassum. In der Gallerte liegen in grofler Zahl kugelige Zellen von etwa 4,5 u
Durchmesser. Sie enthalten nach der Abbildung bei Nasr einen Chromato-
phor. Die Schwirmer sind birnférmig, sie haben 2 ungleiche Geifleln, von
denen die lingere nach vorn gerichtet ist. Sie dhneln damit sehr den Phaeophy-
ceen-Schwirmern, worauf bereits Fritscu (1945) hinweist und zugleich be-
merkt, dafl diese Art wenig mit Ph. globosa gemeinsam habe.

Die Angaben von Birrner (1911) tber seine beiden zu Phaeocystis ge-
stellten Arten aus dem Kieler Hafen sind zu unzureichend, um sich eine rechte
Vorstellung von diesen Formen machen zu kénnen. Der nur in Einzahl vor-
handene Chromatophor schliefit sie wohl ohnedies aus der Gattung Phaeocy-
stis aus.

Die von BourreLLY (zitiert nach MacNe 1954) in die Familie der Phaeo-
cystaceae eingeordnete Ruttnera Chadefaudii mufl diesen Platz aufgeben; da
die Schwarmer zwei gleichlange Geifleln besitzen.

IV. Zusammenfassung

1. Durch Kulturversuche wurde festgestellt, daf der Lebenszyklus von
Phaeocystis eine freibewegliche monadale Phase und ein palmelloides Kolo-
niestadium umschlieft. Die beiden Generationen konnen in den Kulturen ne-
beneinander bestehen und sich selbstindig vegetativ vermehren. Wahrschein-
lich wird unter den natiirlichen Lebensbedingungen im freien Meere die Zeit
des Fehlens der Kolonien durch die Schwirmergeneration tiberbriickt.

9. Die Kolonien vermehren sich hauptsachlich durch Schwirmer, in die
sich die vegetativen Zellen innerhalb weniger Stunden umwandeln kénnen,
nachdem sie mechanisch aus dem Verband der Kolonie herausgelost sind. Aus
jedem Schwirmer geht eine neue Kolonie hervor.

In alternden Kulturen entstehen Mikrozoosporen — zum Unterschied von
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einer grofleren Schwirmerart, deren Bedeutung im Lebenszyklus noch unklar
ist —, die sich ausgiebig vegetativ vermehren. Aus ihnen entstehen unter ge-
eigneten Kulturbedingungen wieder kugelige Kolonien.

3. Die Schwirmer von Phaeocystis haben zwei gleichlange heterodynami-
sche Geifleln und eine kurze, gerade, unbewegliche Nebengeiflel.

4. Durch diese an Phaeocystis Poucheti — globosa erzielten Ergebnisse
erhilt die Familie der Phaeocystidaceae neue Merkmale. Alle iibrigen bisher
in die Gattung oder Familie eingeordneten Formen scheiden aus.
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