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Einleitung

Bei Untersuchungen iiber die Entwicklungsgeschichte zentrischer Meeres-
diatomeen (18,19, 21), die 1950 und 1952 in Norderney und List, im Wattenmeer-
gebiet der ost- und nordfriesischen Inseln durchgefithrt wurden?'), spielten ge-
wisse dickschalige Formen eine besondere Rolle, da sie unter bestimmten Be-
dingungen auflerordentlich reichlich in die sexuelle Phase mit dem Resultat
einer oogamen Befruchtung von Auxosporenmutterzellen durch Spermien und
der schlieBlichen Keimung der Zygoten zu Auxosporen eintreten. Abgesehen
von dieser fiir die damaligen Arbeitsabsichten erfreulichen Eigenschaft, die uns
praktisch beliebige Mengen fruktifizierenden Materials in hoher Konzentration
der Stadien in die Hand gab, sind diese Diatomeen als Reprasentanten einer
gut charakterisierten, den Planktologen auch gelaufigen okologischen Gruppe,
ven allgemeinerem Interesse. Die Pflanzengemeinschaft hat bisher niemals eine
geschlossene Beschreibung gefunden. Der Auslosungsmechanismus fir die
Sexualzellenbildung scheint nur eine der Anpassungen an ihre besondere
Lebensweise zu sein. Die ,Formation der zentrischen Grunddiatomeen®, diese
Bezeichnung méchte ich wegen der sie der Masse nach kennzeichnenden Arten
und dem Standort in Vorschlag bringen, ist geniigend eigenartig und anschei-
nend quantitativ von solcher Machtigkeit und damit Bedeutung im Stoffhaus-
halt der Flachsee, dafl ihre ndhere Schilderung angebracht sein diirfte. Da die
hier vorgelegten Beobachtungen und Uberlegungen im wesentlichen Neben-
ergebnisse anders gerichteter Untersuchungen darstellen, ist es nattirlich, dafl sie
nur in einer Form mitgeteilt werden kénnen, die mehr eine Kennzeichnung der
Probleme als eine Wiedergabe von Fakten bedeutet. Wegen der program-
matischen Natur des Berichtes wird auch darauf verzichtet, die nicht immer
widerspruchsfreien Angaben der Literatur in den Finzelheiten durchzu-
diskutieren.

Soweit zu ersehen, wurde diese Lebensgemeinschaft nur durch BRockmMaNN

1) Die Arbeiten wurden durch Reise- und Forschungsmittel der Deutschen Forschungs-
gemeinschaft, eine Gerdtespende der Gesellschaft der Freunde der Techn. Hochschule Darmstadt
sowie die Gastlichkeit und Hilfe, die mir an der Forschungsstelle Norderney des Wasserbau-
amtes Norden und der Biologischen Anstalt Helgoland zuteil wurden, ermdglicht. Allen be-
teiligten Personen und Institutionen sei hier sehr herzlich gedankt.
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(6) am Standort selbst erfafit. Dieser lief im Jadegebiet mit dem Bodengreifer
Grundproben entnehmen und gewann deren oberste Schichten zur Unter-
suchung. Diese allerdings spielte sich wohl an préparierten Schalen ab. Er fand
eine stark von Centrales-Arten bestimmte Gemeinschaft von Diatomeen, die
gegeniiber den Planktonten scharf abgegrenzt werden konnte. Allerdings unter-
schied er diese vollaquatischen Gesellschaften des Wattenmeeres nicht von den
amphibischen der trockenfallenden Wattenflachen, die fast ausschlielich aus
pennaten, meist raphetragenden Formen zusammengesetzt und ganz anderen
Lebensbedingungen unterworfen sind. Die letzteren bezeichnet er ebenfalls als
Grunddiatomeen. Er hebt hervor, dafl diese Formen bei erhohter Turbulenz
gerne als Tychoplanktonten schwebend werden, und unter dem Terminus tycho-
pelagische Diatomeen (daneben wird die Bezeichnung Litoral- oder auch Grund-
formen verwendet) finden sie sich in neueren systematischen und meeresékologi-
schen Arbeiten beschrieben (9, 11, 12), soweit eine ndhere Einordnung versucht
wird. Nicht allgemein geschieht das z. B. bei Hustept (14), der die vom syste-
matischen Standpunkt aus eingehendste Bearbeitung der deutschen, speziell der
ostfriesischen Wattenmeerdiatomeen unternahm. Ihm erschien eine Zuordnung
wegen des Fehlens ausreichender 6kologischer Untersuchungen als nicht méglich,
was fiir die Mehrzahl der von ihm beschriebenen Arten sicher zutreffen dirfte.
Lebende oder unter Erhaltung des Plasmas konservierte Grundproben aus
Gebieten unterhalb der Niedrigwasserlinie scheinen bisher iiberhaupt kaum
bearbeitet worden zu sein, solche sind aber fiir eine sichere Kennzeichnung der
hierher gehérigen Formen unbedingt erforderlich, da nur die lebenden Zellen,
nicht die leicht verdriftenden leeren Schalen fiir die Erforschung der Besied-
lungsverhiltnisse relevant sind.

Der Artenbestand

Mir wurden die zentrischen Grunddiatomeen zundchst aus Plankton-
fingen bekannt, in denen sie nach Stiirmen voriibergehend oder an Orten
sehr starker Gezeitenstrome regelmifiig auftreten. Bei hoher Turbulenz kénnen
sie im kiistennahen Gebiet — wenigstens wihrend der planktonarmen Zeit im
Spatsommer — die echten Planktonten an Menge weit Ubertreffen, wahrend sie
bei ruhiger See fehlen. Durch Vergleich der Artenlisten unter den beiden Fang-
bedingungen lassen sich die Grunddiatomeen, soweit sie ins Plankton eintreten,
leicht ermitteln. So zeigten sich folgende Arten, ungefdhr geordnet nach der
Hiufigkeit, als der Grundflora im Gebiete des Lister Tiefs angehorig [Be-
nennungen nach Hustept (18 u. 14)]: Melosira sulcata, Biddulphia rhombus
fo. trigona?), daneben viel seltener, wie iiberall in der Deutschen Bucht, die
fo. typica, Aulacodiscus argus, Actinocyclus Ehrenbergii, Podosira stelliger,
Biddulphia granulata, Actinoptychus undulatus, Cerataulus Smithii, Acti-
noptychus splendens, Cerataulus turgidus, Auliscus sculptus, Coscinodiscus
oculus iridis®), Triceratium favus. An pennaten Diatomeen fielen nur die epi-
phytischen Raphoneis- Arten, eine banderbildende, nicht verkieselte Arraphidee
und spérlich grofle Naviculaceen auf. Das Fehlen kleiner Formen erklért sich

%) Biddulphia rhombus wurde von Wuryr (24) als Anzeiger [ir kiistennahes Plankton
angegeben.

3) Nicht sicher bestimmte, im Gebiet hiufige Art. Wieweit die zahlreichen derben Cos-
cinodiscus-Arten dieser Gesellschaft angehoren, bliebe zu untersuchen.
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aus der Verwendung von Netzfdngen, Schopfplankton wurde nicht untersucht.
Aus diesem Grunde war aus den Planktonproben kein Bild Giber den wirklichen
Anteil der Pennaten an der Vergesellschaftung zu erhalten. An weiteren Algen
wurden lediglich Merismopedia-Kolonien bemerkt. Die Herkuntft dieser Formen
vom Grunde ist an dem hiufigen Eingerolltsein in eine Schlickschicht und dem
gleichzeitigen Auftreten von Schlicktriibungen und von Kotballen zu erkennen.
Das trockenfallende Watt kommt wegen seiner Armut an zentrischen Formen,
insbesondere des Fehlens der eben genannten Arten, nicht als Wohnort in Frage
(1, 6, 8). Somit ergibt sich durch Ausschliefung das nicht oder nicht normaler-
weise der direkten Gezeitenwirkung unterworfene Gebiet unter der Niedrig-
wasserlinie als Standort fiir diese Organismen, soweit es geniigenden Licht-
genuf} bieten kann. Die relative Menge der Grunddiatomeen im Plankton lief§
den Schluff zu, dafl die Besiedlung am Herkunftsort dicht sein miisse. '

Auf Grund dieser Uberlegungen wurde im August 1953 bei einem kiirzeren
Aufenthalt in List versucht, den Algenverecin lebend vom Standort zu
gewinnen. Wegen des anhaltend schlechten Wetters gelang es nur, drei Proben,
und zwar mit Hilfe eines Stechlotes von 22 mm wirksamem Durchmesser, zu
entnehmen?). Zwei von ihnen, Nr. 1 und 2, stammten aus 1,5—2 m unter
Niedrigwasser von der Ostseite der vor Uthérn gelegenen Sandbank, die dritte,
Nr. 5, aus dem Hanggebiet einer vertieften Wanne in dem Priel zwischen
Uthérn und der gleichen Sandbank, aus 7 m Tiefe. Die natiirliche Schichtung
der Sedimente blieb bei der Entnahme nicht erhalten. Probe 1 bestand aus
einem Gemenge von feinkérnigem Sand und Schlick etwa im Volumenverhéltnis
3:1 und war von gelblichgrauer Farbe. Probe 2 mit einem Sand : Schlick-
Verhidlinis von 3: 2 war durch Eisensulfid schwarz gefdrbt und roch stark nach
Schwefelwasserstoff. Probe 5 zeigte sich weniger dunkel, enthielt aber viel
organischen Detritus und etwa 509 Schlick. Es ist bei ihr am wenigsten sicher,
dafl sie nur die autochtone Grundflora erfafite. Man muf schon aus topographi-
schen Griinden mit Einschwemmungen von benachbarten Grundgebieten und
von den Watten her rechnen.

Die Proben wurden an Land sogleich im lebenden Zustand fraktioniert:
Durch wiederholtes kréiftiges Schiitteln mit Seewasser und Abgieflen des Uber-
standes nach ganz kurzem Sedimentieren wurde eine Sandfraktion ¢ von den
feinen Anteilen getrennt. Das Auswaschen wurde so lange wiederholt, bis der
Uberstand frei von Diatomeen blieb. Die feinen Fraktionen spalteten wir dar-
auf durch ein Planktonsieb von 45 p Maschenweite in die Schlickfraktion a, die
anschlieBend durch Sedimentation gesammelt wurde, und den aus den groflen
Grunddiatomeen bestehenden Teil b auf. Diese letzte Fraktion sollte also die
Zusammensetzung haben, die das Planktonnetz aus mit Grunddiatomeen an-
gereichertem Wasser zuriickhalten wiirde. Sie wurde zunichst lebend unter-
sucht, darauf mit Alkohol-Eisessig fixiert, mit Karmin-Essigsdure gefiarbt und
tber Phenol in Phenol-Cadax (20} eingeschlossen. Die Kernfarbung lafit den
Zustand der Zelle erkennen, stort die Untersuchung der Schalenstruktur aber
kaum. Tabelle 1 gibt das Ergebnis der Auszdhlung der b-Fraktionen aus allen
drei Proben. Die Zahlen geben nur die lebenden Zellen an und sind auf den
Quadratzentimeter Bodenoberflache bezogen.

Um einen Uberblick liber die gesamte Lebewelt wenigstens eines

4) Meinen Mitarbeitern, den Herren cand. rer. nat. E. Goes und H. WAHLIG, danke ich
fiir ihre Hilfe, die die Finge m&glich machte.

2 B4d.V,H.3
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Standorts zu erhalten, wurden die beiden tbrigen Fraktionen der Probe 1 weiter
aufgearbeitet und ebenfalls durchgezihlt. Der Schlickanteil wurde dazu mit
Formol fixiert und spéter zur Kenntlichmachung der lebenden Zellen mit
Karmin-FEssigsdure gefirbt und zu Priparaten verarbeitet. Die Betrachtung
der lebenden Sandfraktion hatte ergeben, dafl sie noch zentrische und pennate
Diatomeen enthielt. Sie wurde, ebenfalls nach Fixierung in Formol, weiter auf-
geteilt. Wiederholtes kréftiges Ausschiitteln der fixierten Probe mit Wasser
entfernte noch einen Anteil von Diatomeen, der nach dem Abgieflen des Uber-
standes vom Abgesetzten durch Sedimentieren gesammelt wurde: Fraktion c..
Sie enthielt vor allem mit Raphe versehene Pennate, die sich offenbar im Leben
am Substrat festgehalten hatten, nach dem Abtéten aber herausgespiilt werden
konnten. Der Rest des Sandes wurde nun getrocknet und mit Tetrachlorkohlen-
stoff ausgeschwemmt, wobei vorwiegend die Foraminiferen-Schalen, und zwar
die toten, entleerten, an die Oberfliche steigen und gesammelt werden konnen.
Diese Fraktion c; wird jedoch in der Tabelle 2 nicht angefithrt. Darauf wurde
der Sand mit 1 n-Salzsdure versetzt und die plasmaerfiillten Kalkschalen der
verbliebenen Foraminiferen sowie die aus feinem Muschelbruch entstandenen
Kalkteilchen geldst. Die organischen Uberreste konnen darauf mit einer wei-
teren Diatomeenfraktion, offenbar Epiphyten auf diesen organogenen Kalkpar-
tikeln, ausgeschwemmt werden: cs. Schlieflich wurde der Sand mit Chromschwe-
felsdure feucht verascht und auf die Weise die ganz fest an Sandkornern haf-
tenden Diatomeenschalen, der Masse nach vorwiegend Auliscus sculptus, ge-
wonnen: ¢,. Bei der Auswertung dieses letzten Anteils wurden alle Schalen als
lebenden Zellen entstammend angenommen. Nicht erfafit werden in ¢, die un-
verkieselten Formen: Merismopedia und die oben erwdhnte Arraphidee, soweit
sie noch am Sande hafteten. Die Technik der Aufarbeitung und Auswertung hat
noch einen provisorischen Charakter; Einzelheiten eriibrigen sich in dieser Mit-
teilung.

Wie aus Tabelle 2 ersichtlich, enthalten alle Fraktionen reichlich auch pen-
nate Diatomeen, die aber massenmafig so stark hinter den groflen zentrischen
Formen zuricktreten, auch nicht immer einwandfrei zu bestimmen waren, dafl
bei ihrer Auszidhlung ziemlich kursorisch verfahren wurde. Zu einer endgiiltigen
Charakterisierung der Formation miifite aber auch ihre Bestimmung und, so-
weit moglich, die Auszahlung genauer vorgenommen werden.

In allen drei Grundproben fanden sich vor allem Centrales in etwa den
Arten und deren Haufigkeiten, wie sie aus den Plankton-Fangen (s. 0.) ermittelt
waren. Hierzu kommen 1. kleine, 2. fest am Sande haftende Formen und 3.
einige Wattenmeerplanktonten, die leicht absinken und sich sowohl im Plank-
ton wie nun auch in den Grundproben finden. Biddulphia aurita®) gehort der
ersten Kategorie an. Die zweite wird durch Triceratium reticulum und Auliscus
sculptus vertreten. Das Triceratium wurde in den Plankton-Fingen berhaupt
nicht gefunden; vermutlich einmal, weil es lebend leicht mit dem Planktonten

%) Bidd. aurita findet sich in diesen Proben in zwei Formen, einer grofleren und -einer
kleineren, die sich in Formmerkmalen unterscheiden und nicht in einem ndheren genetischen
Zusammenhang stehen diirfien, Die grofiere bildete im Frihjahr 1953 eine Planktonbliite,
ebenso im Mirz 1955, wo eine lebende Schipfprobe zur Verfiigung stand, in der zwar auch
die kleine Form auftrat, aber mengenmiflig und physiognomisch gar nicht ins Gewicht fiel.
Beide Typen befinden sich jetzt bei uns in Kultur. Die grofie Bidd. aurite wurde von Areem (2)
als Epiphyt abgebildet. Daneben kommt in den Proben spérlich die viel stirker abweichende
Bidd. rostrata HusTEDTS vor.
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1b - 2b 5b
Biddulphia rhombus 5100 2 500 9300
Melosira sulcata 3 300 19700 8 500
Auliscus sculptus 270 33 350
Aulacodiscus argus 260 22 26¢
Biddulphia granulata 72 54 160
Cerataulus Smithii 120 22 310
Triceratium reticulum 80 33 14
Cerataulus turgidus 9 + +
Podosira stelliger + 87 120
Triceratium favus ~+ + +
Actinoptychus undulatus 9 — 101
Actinocyclus Ehrenbergii 18 65 120
Biddulphia aurita 27 33 7700
Lithodesmium undulatum 120 + —_
Triceratium alternans 18 33 230
Biddulphia mobiliensis 9 -+ +
Sonstige Centrales 18 — 810
Raphoneis-Arten 3300 880 25 400
Dimerogramma minor 71 5 230
Opephora pacifica 18 — +
Unverkieseltes Band 770 _— 5 300
Navicula in Kugelkolonien 89 _ 125
Navicula cancellata 190 11 63
Naviculae lyratae 53 + 31
Trachyneis aspera 80 + +
Donkinia recta 27 11 63
Pleurosigma-Arten (incl. Gyrosigma u. Rhoicosigma) -+ 8 290
Amphora-Arten 36 —_ +
Scoliotropis latestriata — — 63
Pennate Kleindiatomeen und sonstige Pennate ? 190 5000
Merismopedia, Kolonien 134 — 157

Tabelle 1
Zellen pro Quadratzentimeter Bodenoberflache

Triceratium alternans verwechselt wird und zum anderen, weil sie sich mit Gal-
lertpolstern, die die Zellecken ausscheiden, sehr fest an Sandkérnchen heftet und
dadurch schnell wieder absinkt. Das gilt in noch stirkerem Mafle fir Auliscus
sculptus, die im Plankton nur sehr spirlich auftritt. Thre Zellen wurden im weitaus
groBten Anteil erst nach dem feuchten Veraschen des Sandes mit Chromschwe-
felsdure frei (Fraktion c,!). Die beiden kleinen Coscinodiscus-Arten (C. granu-
latus und C. nitidus) schliefllich gehoren beiden Kategorien an. Sie werden in
groferer Menge erst beim Digerieren des Sandes mit Chromschwefelsdure ab-
gelost, in den Planktonfidngen waren sie wegen der geringen Grofie nicht erfafit
worden. Planktondiatomeen, die sich in einiger Anzahl am Grunde finden, sind
schlieflich Lithodesmium, Triceratium alternans, Biddulphia mobiliensis und
Coscinodiscus excentricus. Die erstere konnte nach Brockmaww als ausgespro-
chener Seichtwasser- und Wattenmeerplanktont, mit einer Tendenz abzusinken
und am Boden zu liegen, angesehen werden. Ahnlich mochte ich Triceratium
alternans klassifizieren, obwohl BrockmaNN (6) sie fir das Jadegebiet als Bo-
denform bezeichnet. Biddulphia mobiliensis dagegen wird meist als reiner
Planktont angesehen, doch findet sich bei BErcoN (3) die Bemerkung, sie bringe
den Sommer auf dem Boden der flachen Bucht von Arcachon zu. Fiir ein zeit-
weiliges Leben am Grunde spricht auch die starke Neigung der Zellen, sich mit
ihren Hornern festzusetzen. Nicht in den Tabellen findet sich Coscinodiscus

b2
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Probe: la 1b 1ct 1ecy lcg Sa.
Biddulphia rhombus 1650 5140 27 —_ 7 6 800
Melosira sulcata 2 380 3250 210 — 55 5900
Auliscus sculptus 200 270 105 180 2 800 3600
Aulacodiscus argus — 260 5 — — 270
Biddulphia granulata — 73 — — — 72
Cerataulus Smithii 200 120 — — — 320
Triceratium reticulum 400 80 200 64 190 930
Cerataulus turgidus 80 + 5 - — 75
Coscinodiscus granulosus 590 — 10 10 1320 1900
Coscinodiscus nitidus — — —_ - 68 68
Podosira stelliger — + — e — +
Triceratium favus — + —_ — — +
Actinoptychus undulatus 330 9 —_ — 7 350
Actinocyclus Ehrenbergii 70 18 - — — 88
Biddulphia aurita 7 800 27 45 — — 7900
Biddulphia mobiliensis — 9 — — — ‘9
Lithodesmium undulatum — 120 —_ — — 120
Triceratium alternans 1 500 18 — - 14 1500
Coscinodiscus excentricus 530 18 7 — 7 550
Sonstige Centrales?) 530 18 40 e 33 620
Raphoneis-Arten?) 15700 3300 410 180 300 19 800
Dimerogramma minor 1260 71 180 3900 1580 7000
Plagiogramma staurophora 260 — 95 1300 1150 2 800
Opephora pacifica + 18 7 610 450 1090
Unverkieseltes Band 910 770 460 2120 — 4 300
Navicula in Kugelkolonien + 89 — —_ + 89
Navicula latissima + + -+ + 82 82
Naviculae lyratae®) 330 53 280 41 1090 1 800
Diploneis fusca 530 + 36 — + 570
Amphora-Arten*) 1100 18 260 19 450 1800
Navicula cancellata 990 190 520 + 70 1 800
Donkinia recta 720 27 140 — 14 900
Trachyneis aspera 400 80 73 - 21 570
Tropidoneis lepidoptera 160 + 5 — — 170
Pleurosigma-Arten®) 130 + 5 —_ — 140
Pennate Kleindiatomeen®) 4700 ? 380 1740 ? 6 800
Pennate Sonstige?) 860 90 520 35 750 1700
Merismopedia-Kolonien 200 130 120 + — 450
Foraminiferen + + + 130 — 130

Tabelle 2
Zellen pro Quadratzentimeter Bodenoberfliche

Yy Thalassiosira decipiens v. a. Coscinodiscaceen.

2) R. amphiceros und R. surirella, selten R. belgica.

% N. lyra var. Ehrenbergii und N. abrupta.

4 A. proteus, A. commutata, A. ocellata, A. eunotia u. a.

%) Pleurosigma und Gyrosigma-Arten, Rhoicosigma falcatum.

¢) Neben nicht bestimmten Arten reichlich Catenula adhaerens und Navicula clamans
Bust. vor allem in ¢3 und c4. In b Schizonema-Arten: Navicula mollis, N. Grevillei, Amphi-
peura rutilans.

") Hierin unter anderen: Opephora marina, Eunotia spec., Diploneis notabilis, Pinnularia
ambigua [,Amphora-Stadium® (Hust.)], Navicula oblonga, Nitzschia granulata, N. hybrida,
X. spatulata, Caloneis brevis, Tropidoneis vitrea, Navicula digitoradiata, Pinnularia ignota.
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woculus iridis“, die in den Proben tatsdchlich nur in Form der toten Schalen auf-
tritt. Ich halte das Fehlen fiir einen Ausdruck der individuellen Schwankung
unter den Einzelstandorten, von denen ja nur drei untersucht wurden.

Daneben findet sich, wie Tab. 2 das nur unvollkommen zum Ausdruck
bringt, eine recht artenreiche Gemeinschaft von pennaten Diatomeen,
Raphidioideen und vor allem auch Arraphideen; von den ersteren treten vor
allem die Naviculaceen sehr stark hervor. Jedoch dirfen die hohen absoluten
Zahlen bei einzelnen Arten (Raphoneis, Plagiogramima!) nicht dariber tiuschen,
daf es sich um relativ kleine Formen handelt, die an Masse hinter einer Biddul-
phia rhombus-Zelle weit zurtickstehen, so dafl auch unter Beriicksichtigung der
Pennaten die Gesellschaft durch die zentrischen Arten bestimmt wird. Die Frage,
wie weit die Pennatenflora von der der Wattflichen spezifisch verschieden ist,
kann nicht mit volliger Sicherheit beantwortet werden. Nahe gelegene Watten-
gesellschaften wurden nicht studiert. Auferdem konnten, wie erwihnt, nicht alle
Arten bestimmt werden. Doch ist die Wattenflora des Gebietes kiirzlich von
Brocxmann (8) beschrieben worden. Er erwdhnt dabei nicht die hier massenhaft
auftretenden Dimerogrammen und Plagiogrammen, ferner fehlen bei thm und
bei HustEpT (14) Rhoicosigma falcatum, die schon erwédhnte unverkieselte und
banderbildende Arraphidee, und wahrscheinlich eine leicht erkennbare Navicula
in kugelformigen Gallertkolonien, die in unseren Proben auftritt. Das Massen-
vorkommen der raphelosen Formen mufl zweifellos als charakteristisch fiir un-
sere Formation angesehen werden. Sie wiren auf den Watten auch 6kologisch
schwer vorzustellen. Auch das Auftreten der selteneren Raphideen kénnte dhn-
lich zu werten sein. Andererseits sind Arten wie Navicula cancellata, Navicula
abrupta und Donkinia recta beiden Vergesellschaftungen gemeinsam. An wei-
teren Algen ist nur noch Merismopedia zu nennen, deren Blattkolonien kleinen
Sandkornern aufgewachsen sind und sie einhillen. Méglicherweise kommen au-
flerdem einige Dinophyceen hinzu. In der Mikrofauna wurden reichlich Forami-
niferen mehrerer Arten sowie einige Nematoden gesehen. Groflere Tiere ka-
men wegen der geringen Grofle der Proben nicht zur Beobachtung.

Beschiiftigen wir uns mit der Zusammensetzung der einzelnen
Proben, so fillt auf, dafl in ihnen sehr wenige Formen stark dominieren, wih-
rend die anderen zuriicktreten. Den Vorrang haben allgemein Biddulphia rhom-
bus und Melosira sulcata. In den Proben 1b und 5b treten grofienordnungsmaflig
gleich viele Zellen von Auliscus sculptus auf, die nach den Erfahrungen, welche
Tabelle 2 ausdriickt, in der Gesamtprobe in der etwa zehnfachen Menge vor-
handen sein mufl. Aulacodiscus argus, die in den Proben 1 und 5 zwar zahlen-
mafig nicht sehr hervortritt, fallt wegen ihrer bedeutenden Zellgrofle auch bei
geringeren Individuenzahlen ins Gewicht. Die auch relativ hohen Werte fir
Biddulphia aurita und Raphoneis in Probe 5 konnten einen Hinweis fir eine
abweichende Zusammensetzung der Formation in groflerer Tiefe (7 m) geben,
andererseits aber auch durch blofle Einschwemmung lebender Zellen zustande
gekommen sein. Eine Moglichkeit, die wegen des unruhigen Wetters in den Wo-
chen vor der Probenahme besonders in Betracht kommt. Nun sind aber in Probe
5 alle Werte recht hoch. Will man das auf Einschwemmung zuriickfithren, so
liefRe sich fir die besondere Anreicherung von Bidd. aurita, einer kleinen Form,
und von Raphoneis, die meist in Kolonien auf schweren Teilchen epiphytisch
wichst, kein Grund angeben; dieser diirften wohl die besonderen Standorts-
bedingungen, vielleicht also die Tiefenlage, zugrunde liegen.

Probe 2 unterscheidet sich von den andern durch den erhéhten Wert fir
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Melosira sulcata, wahrend andere Formen, besonders Auliscus und Aulacodis-
cus sehr stark zuriicktreten. Der hohe Schwefelwasserstoffgehalt dieser Probe
muf offenbar fiir die einseitige Forderung von Melosira sulcata und die Unter-
driickung der beiden anderen verantwortlich gemacht werden. Auch die Zah-
len fiir Actinocyclus Ehrenbergii und Podosira stelliger, Formen, die wie die
eben genannte lose auf dem Substrat liegen, sind erhoht. Alle Arten, die sich
festsetzen (siehe unten), bei Bidd. rhombus ist das in verhdltnismaflig schwa-
chem Maf der Fall, sind unterdriickt, moglicherweise, weil sie in etwas tieferen
Bodenschichten leben und unter den in dieser Bodenstelle herrschenden Bedin-
gungen dort nicht mehr existieren kénnen. Die gesamte Besiedlung dirfte nach
dem Zellinhalt gemessen unter Zugrundelegung eines Volumenverhaltnisses
von Melosira sulcata gegen B. rhombus von 1:4 etwa der in Probe 1 gleich-
kommen oder nur wenig niedriger liegen. M. sulcata ist eindeutig gefordert,
ersetzt also die andere Art. Daf} ihr der Standort pafit, ist aus dem verhiltnis-
miflig sehr geringen Anteil an toten Schalen zu schlieflen.

Die DichtederBesiedlung mit'lebenden Zellen entspricht fiir Probe 1
unter Zugrundelegung einer mittleren Flache der Giirtelansicht von B. rhombus
von 62 X 44 p und abschitzender Umrechnung aller ibrigen gefundenen Arten
auf B. rhombus-Volumen etwa einer Bedeckung von /s bis ¥/2 der Probenflache
mit solchen (etwa 10 000) Biddulphia-Einheiten in Giirtellage. Dieser Wert
witrde far Probe 5 noch fast verdoppelt werden. Vergleicht man mit den Anga-
ben Brockmanns (6, S. 61) fiir Besiedlung eines Watten-Standorts im Jade-
gebiet, so wurde dort in einer recht reinen Pleurosigma-Vegetation eine Dichte
von 500 000 Individuen pro Quadratzentimeter gefunden. Bei den von Brock-
MaNN angenommenen Maflen der Zelle, 75 X 18 i, wiirden diese dort drei Zell-
lagen hoch liegen. Da B. rhombus von der angegebenen Grofle etwa den 15-
bis 20fachen Inhalt besitzt, wiirde das lebende Volumen pro Oberflicheneinheit
fir die Grunddiatomeen der Probe 1 etwa ein drittel dessen fiir die Wattbe-
siedelung betragen, bei Probe 5 sogar in der gleichen Groflenordnung liegen.
Dodh scheint der Wert fur die Watten nach den Angaben Linkes (15) extrem
starken Bevolkerungen zu entsprechen, wahrend die Proben vom Meeresgrund
natiirlich zufillig entnommen wurden. -

Insgesamt hat die Untersuchung der Grundproben also die Vermutungen
tiber den Standort der Formation bestatigt. Sie 1afit auferdem erkennen, daf}
die Pennaten zwar nicht nach Zahl der Arten und Individuen, aber massenma-
Rig stark zurlicktreten und im Stoffwechsel der Gesellschaft nur eine unterge-
ordnete Rolle spielen werden. Die Bezeichnung Zentrische Grunddiatomeen
ist damit wohl gerechtfertigt.

Uber Ukologie, Vermehrung und Soziologie dieser Gruppe las-
sen sich zur Zeit nur einzelne Angaben machen.

Physiologie und Ukologie

Versucht man, sich ein Bild von den Lebensbedingungen in der For-
mation zu verschaffen und aus ihnen dann die zu ihrer Bewiltigung notwen-
digen Eigenschaften der Arten abzuleiten, so soll zundchst an eine eben gemachte
Bemerkung angekntpft werden. Nicht nur in Probe 2, sondern auch in den an-
deren stellt man einen iiberraschend niedrigen Anteil toter Schalen fest, die an
Zahl denen der lebenden Zellen nur etwa gleichkommen, obwohl man erwarten
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sollte, daf bei der Hohe der Proben von 5 cm die ersteren weit Giberwiegen
mifiten. Dieses Verhaltnis betragt far B. rhombus-Zellen in

Probe 1b 2b 5b
tote lebende
Schalen /| Zellen 0,73 0,83 1,62

Da die kriftigen Schalen dieser Art erwiesenermaflen (5) dauerhaft sind, kann
die Erklarung nur darin liegen, daf die toten Schalen ausgeschwemmt und in
ruhigeren, tieferen Griinden abgesetzt werden; das gleiche muf} aber auch min-
destens recht weitgehend fiir die lebenden Zellen gelten, die ja nachweislich bei
Stirmen aufgewirbelt werden. Nur die verhiltnismaflig wenigen Zellen, die
nach einem Sturm am Standort bleiben, vermehrt um die, welche auf ithn zu-
riick- ,regnen®, werden die Vegetation fortsetzen. Wie die Dinge in tieferen,
nicht mehr der Wogenbewegung ausgesetzten Bereichen liegen, ist nicht be-
kannt. Hier wiare es moglich, dafl die Grunddiatomeen in Analogie zur Moor-
bildung auf selbsterzeugten Sedimenten leben. Charakteristischerweise ist die
relative Anzahl toter Schalen in Probe 5 am hochsten, was durch die Herkunft
aus etwas groflerer Tiefe verstindlich wird.

Jedenfalls muf} man fiir die Grunddiatomeen die Fihigkeit, Umlagerun-
gen zu ertragen, voraussetzen, und das dirfte die Tatsache der fiir die Gruppe
charakteristischen, duflerst krdftigen Schalenkonstruktion verstind-
lich machen. Manche Arten, wie Melosira sulcata und Auliscus sculptus, sind so
stabil, daf} sie wie Sandkornchen unter der Prdpariernadel springen und mit
ihr nur schwer zu zerstoren sind. Allerdings steht die Robustheit der Schalen in
einem gewissen funktionellen Widerspruch zu der Notwendigkeit, bei Umla-
gerungen oben zu bleiben, also spezifisch leicht zu sein. Im Zusammenhang mit
dieser Diskrepanz konnen gewisse Material und damit Gewicht sparende Kon-
struktionsmerkmale der Schalen, wie die Kannelierungen von Melosira sulcata,
die Kammerung von Coscinodiscus oculus iridis oder Cerataulus Smithii sowie
eine Gruppe von bisher anscheinend in ihrem Wesen nicht erkannten Besonder-
heiten der Struktur verstanden werden. Es handelt sich um drei in der systema-
tischen Literatur beschriebene, im Aspekt recht unterschiedliche Schalen-,Far-
bungen® in Priparaten iblicher Herstellung (22): Das ,dunkle Pigment* der
Valven von Aulacodiscus, der Umbilicus, das ,anders gefirbte® Valvenzentrum
von Podosira und das Phianomen der Irideszens bei Actinocyclus. Alle drei Er-
scheinungen fehlen im Leben und sind dadurch verursacht, dafl normalerweise
wassererfullte, allseitig geschlossene Hohlrdume oder Hohlraumsysteme inner-
halb der Valvarflichen der Kieselschalen in Harzpriparaten ganz regelmiflig
mit Luft erfllt sind. Die Begriindung dieses Sachverhaltes soll an anderer Stelle
gegeben werden. Hier interessiert nur das Prinzip. Bei dem auffélligsten Bei-
spiel Aulacodiscus sind auf die Grundmembran der Schale ungewohnlich kraf-
tige, maschenférmig vernetzte Rippen aufgesetzt, die diesem groflen Gebilde
die Stabilitit geben. Diese Rippen sind nun nicht massiv, sondern schaumartig
durch auflerordentlich zahlreiche, mikroskopisch gerade noch nachweisbare, blas-
chenformige Hohlrdume aufgelockert. Fillen sich diese Rdume mit Luft, was
wegen einer idealen oder nahezu idealen Semipermeabilitit des Kieselsdure-
materials der Blaschenwinde in allen nicht wiafirigen und den konzentrierteren
wifirigen Medien geschieht, so erscheinen die Schalen in Durchsicht schwarz, in
Aufsicht dagegen weif. Diese Schaumbauweise dirfte bedeutende Gewichtser-
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sparnis bei guten Stabilitdtseigenschaften bedeuten. Das Resultat ist eine gute
Schwebefahigkeit, die die Zellen hdufig im Plankton erscheinen 14fit. Ob der
Umbilicus von Podosira allerdings zu einer selektionsgeforderten Verringerung
des spezifischen Gewichtes der Schalen beitrédgt, sei dahingestellt. Bei dem aus-
gedehnteren lamelldren System von Actinocyclus Ehrenbergii konnte das je-
doch der Fall sein.

Uber die mechanische Stabilitdt hinaus kann eine vermutlich plasmatisch
bedingte ,Zahlebigkeit® und Resistenz gegen chemische Einwirkungen ange-
nommen werden. Wahrscheinlich vertragen diese Arten lidngeres Vergraben-
sein. Einige Widerstandsfihigkeit miissen sie (Probe 2!) gegen Schwefelwasser-
stoff besitzen, und sie konnen ganz sicher in vielen Fillen das Gefressenwerden
tberdauern. Sowohl von Melosira sulcata wie auch von Biddulphia rhombus
beobachtet man hiufig in Kotballen eingebackene Zellen, die von der Tatsache
der Passage eines Tierkorpers unberiihrt erscheinen. Ein Teil dieser Wider-
standsfahigkeit mag jedoch auf Eigenschaften der Membran beruhen, die z. B.
fir das Eindringen histologischer Farbstoffe ein sehr starkes Hindernis sein
kann, etwa bei Melosira sulcata und Auliscus sculptus.

Aufler durch diese mehr passiven Eigenschaften nehmen die Grunddiato-
meen aber auch in aktiver Form Einfluf auf ihre Umwelt. Setzt man einen
Planktonfang mit reichlichem Gehalt an Grunddiatomeen nach Abdekantieren
der echten Planktonten und Waschung mit physiologisch einwandfreiem See-
wasser in einer Petrischale an, so ist das zunichst lose Sediment nach 1—2 Tagen
zu einer zusammenhingenden Schicht verklebt. Nahere Untersuchung zeigt, dafl
die mit Hornern, Augen oder Gallertporen ausgeristeten Arten sich mit deren
Hilfe aneinander oder an Bodenteilchen angeheftet haben und so eine Verkit-
tung der ganzen Schicht bewirken. Daneben mégen Schleimausscheidungen wirk-
sam sein, wie sie fiir die pennaten Diatomeen der Watten beschrieben sind (15,
S. 170). Ob das Festsetzen von aktiven Bewegungen der Diatomeen eingeleitet
wird, ist nicht bekannt; notwendig erscheint das wegen der unvermeidlichen
Erschiitterungen in den geschilderten Versuchen oder wegen der Wasserbewe-
gungen am Standort, die die nétigen Kontakte herbeifiihren konnen, nicht. Doch
ist das Anheften selbst sicher ein vitaler Vorgang. Tote Algen besitzen die Kle-
brigkeit der Horner nicht mehr. Dariiber hinaus kénnen unter Umstdnden schon
eingegangene Verbindungen wieder gelost werden. Erfahrungen dariber lie-
gen bei Biddulphia mobiliensis vor, die sich mit den Hornern anheften kann.
In Kulturen tendieren die Zellen, sich auf diese Weise am Boden der Kultur-
schale festzusetzen, auflerdem bleiben sie durch die Horner mit den Nachbar-
zellen vereinigt. Man findet daher am Boden der Kulturschale angeheftete Ket-
ten aus 4—8 Individuen. Beide Arten der Bindung werden aber im Verlauf der
Mikrosporen- und Oogonentstehung aufgegeben, vermutlich dann, wenn sich
‘das Plasma wahrend der Gametenbildung aus den Hérnern zuriickzuziehen be-
ginnt. Es scheint also, als sei die Herstellung wie auch die Lésung der Bindungen
von der Aktivitit der Zellen abhiingig. Das gleiche braucht nicht fir ihre Auf-
rechterhaltung zu gelten. Die Fahigkeit, sich festzusetzen, kommt der Mehrzahl
der Grunddiatomeen in mehr oder minder groflem Mafle zu. Besonders stark
entwickelt ist sie bei Auliscus sculptus, der mit den groflen Augen der normaler-
weise niedrigen Schalen Cocconeis-dhnlich an Sandkérnchen haftet. Ahnlich
fest sitzt oder kann sitzen die Arraphidee Raphoneis sowie Triceratium reticu-
lum. Aber auch die Biddulphia- und Cerataulus-Arten sowie Aulacodiscus
argus verfiigen iber diese Fahigkeit, dazu wahrscheinlich noch Actinoptychus.
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Opephora, Dimerogramma und Plagiogramma sitzen mit kurzen Gallertstiel-
chen fest, doch dirfien nur die beiden letzten nicht polar gebauten Typen ,ver-
netzend“ und damit festigend auf das Substrat wirken konnen, was in einem
Falle auch im Leben gesehen wurde. Ob diese Arten, wie es nach ihrem Frei-
werden durch HCl-Behandlung (bevorzugtes Auftreten in Probe ¢;) den An-
schein hat, wirklich Kalksubstrate bevorzugen oder ob die Salzsiure doch auch
an Quarzteilchen haftende Zellen ablost, mufiten genauere Untersuchungen zei-
gen. Eigentiimlich ist auch das seitliche Aufwachsen der Bander der oben er-
wihnten unverkieselten Arraphidee auf Sandkornchen, das an das Verhalten
von Catenula (8, Fig. 9) und von Merismopedia erinnert. Bei den raphetragen-
den Arten findet sich das Haften am Substrat als Folge des Bewegungsmodus.
Bei der Schilderung der Aufarbeitung von Probe 1 wurde erwihnt, daf} diese
Bindung beim Abtéten der Zellen gel6st wird. Doch werden nicht alle verblie-
benen raphetragenden Formen in Fraktion ¢, gefunden. Einige Arten, besonders
Navicula latissima und N. lyra sowie X. abrupta, finden sich in erhohter Zahl
erst in ¢y, also nach Veraschen der Probe, so dafl mit der Anheftung durch Gal-
lertausscheidungen auch bei ihnen zu rechnen ist. Aus diesen Aktivititen resul-
tiert die beschriebene Verklebung von Grunddiatomeen und Substratteilchen zu
einer lose zusammenhédngenden Schicht, die fir die Gesellschaft die Bedeutung
haben mag, wenigstens in Zeiten normaler Wasserbewegungen eine Stabilitat
der Lage am Licht zu gewéahrleisten. Auch aus erndhrungsphysiologischen Griin-
den kénnte die Deckenbildung vielleicht von Vorteil sein, was noch erortert
werden soll. Welche Wirkung dieser biotische Faktor durch die Verfestigung
der Grenze Wasser—Boden auf die geologischen Vorginge der Sediment-
bildung besitzt, ist zur Zeit noch nicht abzuschétzen.

Unter Umstinden starker Wasserbewegung ist die so erreichte Festigkeit
der Vegetationsschicht offensichtlich nicht mehr ausreichend, und die Diatomeen
gelangen ins Plankton, was unsere Schilderung schlieflich veranlafit hat. Das
bedeutet fur die eigentlichen Grunddiatomeen die Auslésung der sexuellen Ent-
wicklung und die Auxosporenbildung.

Das Leben am Grunde ist mit relativ geringem Lichtgenufl verbunden.
Tatsdchlich zeigt die FErfahrung, dafl die Grunddiatomeen — soweit iiberhaupt
kultivierbar — Schattenpflanzen sind. Bei zu hohem Lichtgenufl zeigen sie
Wachstumsstockung und Leucosinanhdufung. Prizise Experimente fehlen zwar
vorldufig, doch hat die Planktondiatomee Stephanopyxis mit 2000 Lux bei
14 Stunden tdglicher Beleuchtung und 15° das Maximum der Vermehrungsge-
schwindigkeit noch nicht erreicht, wihrend etwa Triceratium reticulum nur bei
etwa /4, dieser Beleuchtungsstirke normal wichst.

Sehr auffallend ist es, daf} die ,echten® Grunddiatomeen, die Einschrin-
kung wird sogleich erliutert, mit den normalen Methoden uberhaupt nicht
kultiviert werdenkdnnen, d.h., daf sie unter Bedingungen des Mediums,
unter denen alle zur gleichen Zeit gepriften Planktondiatomeen (etwa 20 Ar-
ten) zu halten waren, nicht zur Teilung schreiten. Ziemlich ausgedehnte Ver-
suche in dieser Richtung wurden 1952 in List durchgefithrt. Das Medium, mit
Kieselsdure versetzter Erdschreiber, in einigen Fallen auch Schreiberlésung ohne
Erdzusatz, lief bei den Planktonformen normales Wachstum zu, 6 Arten bil-
deten unter diesen Bedingungen Geschlechtszellen, 4 davon auch Auxosporen.
Doch fiihrten die Grunddiatomeen Biddulphia rhombus, B. granulata, Melosira
sulcata, Auliscus sculptus, Triceratium favus, Cerataulus turgidus, Podosira
stelliger niemals eine Teilung durch. Einige wenige Teilungen machten ledig-
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lich Aulacodiscus argus und Cerataulus Smithii, die letztere in Gegenwart iiber-
wuchernder pennater Kleindiatomeen. Die Zellen aller Arten starben dabei
nicht ab, sondern bestitigten auch in den Kulturschalen den habituellen Ein-
druck grofier konstitutioneller Stabilitdt. Sie blieben ausnahmslos wochenlang
am Leben. Dagegen waren die ,zeitweiligen® Grundbewohner (fiir den Aus-
druck s. u.) Actinoptychus undulatus, Actinocyclus Ehrenbergii, Coscinodiscus
oculus iridis und Biddulphia aurita leicht beliebig zu vermehren. 1953 wurde
dann Triceratium reticulum aufgefunden, die vermutlich zu den permanenten
Grundbewohnern gehort, was ihre geringe Vermehrungsrate, die Empfindlich-
keit gegen zu hohen Lichtgenufl und ihre sehr entwickelte Fahigkeit zum An-
beften nahelegt. Sie war ebenfalls gut in Kultur zu halten. Zur Abrundung des
Bildes sei erwahnt, daffi die Grunddiatomeen zwar im Plankton in allen Pha-
sen der Meiosis und vereinzelt auch in den diploiden Vermehrungsteilungen der
Spermatogonien, aber nicht sicher in einer groflen Zahl von Préparaten in vege-
tativer Teilung gefunden wurden. Bei den planktontischen Zentrales be-
deutet aber die Erreichung des fiir die sexuelle Entwicklung geecigneten Zu-
standes der Kultur keine sichtbare Beeintrichtigung der vegetativen Teilungs-
tatigkeit. So scheint das Kulturexperiment einen Hinweis auf das Verhalten im
schwebenden Zustand zu geben und die direkten Beobachtungen zu bestitigen:
die dauernd grundbewohnenden Arten sind im allgemeinen zur Vermehrung
im Plankton nicht befdhigt. OsTeExrELD (16) gibt zwar fir Melosira sulcata an,
sie sei im Winter im Plankton in geringer Vermehrung, doch ist es nicht aus-
geschlossen, dafl hier eine Verwechslung von Teilungsstadien mit Auxosporen-
mutterzellen vorliegt, welch letztere die Zellen, worliber gleich berichtet wird,
im Plankton produzieren. Vereinzelte Teilungen, wie sie GRoNTVED (12) an an-
deren Grunddiatomeen beobachtet, wiirden auch nicht gegen die hier vorgetra-
gene Auffassung sprechen, da angefangene Teilungen zweifellos auch im Plank-
ton zu Ende gefithrt werden.

Der Grund der Nichtkultivierbarkeit der meisten ,obligaten
Grunddiatomeen® konnte nach zwei Richtungen gesucht werden. 1. Nichterfil-
lung der besonderen physikalischen und allgemein chemischen Standortbedin-
gungen durch das Experiment. Zu denken wire, ohne nihere Erorterung aller
Moglichkeiten, vor allem an die Notwendigkeit eines Schwefelwasserstoffge-
halts im Medium. Versuche in dieser Richtung wurden bisher nicht unternom-
men. 2. die Biozoenose ist durch Bezichungen auxotropher Natur, die sich bei
der Dichte der Besiedlung des Standorts phylogenetisch entwickeln konnten, in-
einandergeknipft. Daf Einrichtungen vorhanden sind, die eine dichte Lagerung
der Zellen fordern, wurde bereits angegeben. Auf diese Moglichkeit deutet die
Erfahrung, daf} Cerataulus Smithii, fur sich allein nicht kultivierbar (siehe
oben), in Gegenwart des unter den Bedingungen ,vollautotrophen®¢) Tricera-
tium reticulum (das eine vergleichbare maximale Wachstumsgeschwindigkeit
besitzt) gehalten werden kann. Sollte sich die Annahme, es handele sich hier um
die Lieferung einer vitamindhnlichen Substanz von Triceratium an Cerataulus
bewahrheiten, so wire damit moglicherweise der Eingang in die noch ritselhafte
Erndbrungsphysiologie der ganzen Gruppe gewonnen. Lis ist beabsichtigt, in
dieser Richtung weiterzuarbeiten. Die Frage ist ja von einiger Bedeutung. Wire
unsere Annahme richtig, so wiirde sich hier eine nichtsymbiontische Vergesell-

) Ob wirklich vollige Autotrophie vorliegt, ist durchaus zweifethaft, da die Kulturen nicht
bakterienfrei waren und natiirliches Seewasser verwendet wurde.
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schaftung von Pflanzen finden, deren Mechanismus nicht ein dhnliches Niveau
der Toleranzen, wie er bei den Kormophyten doch mehr oder weniger allein
vorzukommen scheint oder bisher allein nachgewiesen wurde, sondern die Ver-
kntipfung durch ein obligates System chemischer Abhangigkeiten darstellte?).
Damit wiirde sich hier eine sehr fortgeschrittene Stufe der Gesellschaftsbildung
finden. ‘

Hier ist der Ort, die weiter oben gemachte Unterscheidung zwischen dauern-
den und zeitweiligen oder obligaten und fakultativen Grundbewoh-
nern naher zu erlautern. Die ersteren lassen sich als Formen charakterisieren,
die — offenbar aus erndhrungsphysiologischen Griinden — nur am Meeres-
boden vermehrungsfihig und mit den geschilderten Anpassungen in erster Linie
ausgestattet sind. Dagegen ist eine andere Gruppe vorwiegend am Grunde
lebender Arten zu echtem planktonischen Wachstum beféahigt. So bildet Bid-
dulphia aurita im frihen Frithjahr im Plankton Massenvegetationen (11, 12,
16). Sie ist auch die einzige mir bekannte Grunddiatomee, die auflerdem noch
als litoraler Epiphyt auftreten kann [Aveem (2) u. Brockmann (6)]. Auch
Actinocyclus Ehrenbergii, Actinoptychus undulatus und Coscinodiscus ,oculus
iridis® scheinen im Plankton vermehrungsfiahig zu sein und sich hier begrenzte
Zeit halten zu konnen. Diese Diatomeen sind also nicht mehr fest an den Boden-
Standort gebunden und als fakultative Grundbewohner abseits zu stellen; dafl
sie kultivierbar sind, wurde schon erwihnt. Wie weit umgekehrt von den im
Sommer und Spatsommer vorhandenen planktonischen Formen zu anderen Jah-
reszeiten auf dem Grunde leben, miifite eine Uberwachung solcher Standorte
iiber einen Jahreszyklus lehren. Einigermaflen wahrscheinlich ist das, minde-
stens fiir die franzosische Atlantikkiiste, bei B. mobiliensis, wie schon angegeben.
Diese ist anders als B. aurita, doch offenbar vorwiegend im Plankton zu finden,
daher wird sie z. B. von OsTeENFELD (16) als neritischer Planktont angesehen.
Vielleicht gehort auch Coscinodiscus excentricus hierher. Ich fand beide Arten
haufig im Plankton, dagegen in nur geringer Menge am Grunde. Jedenfalls
vermehren sie sich sicher im Plankton, vielleicht auch am Grunde. Es ist dabei
moglich, dafl der Ubergang vom Grund ins freie Wasser bis zu einem gewissen
Grade von der Zelle beeinflult werden kann. So berichtet OsTENFELD (16), dafl
Actinocyclus Ehrenbergii im Plankton eine Schleimhiille besitze, auf dem
Grunde dagegen nicht. Auch Anderungen des spezifischen Gewichtes der Zellen
durch Fettproduktion oder Verschiebung des Ionenverhaltnisses nach der einen
und durch Leucosinspeicherung nach der anderen Richtung wiren denkbare
Mechanismen fiir einen Standortwechsel®).

Die Zellverkleinerung als Folge vegetativer Vermehrung, die im Tei-
lungsmechanismus der Diatomeen in der Art begriindet ist, dafl eine Population
pro Teilungsschritt um die einfache Schalendicke an durchschnittlicher Apikal-
lange abnimmt, muf bei diesen grobschaligen Formen ein besonderes Maf er-

") Hierzu sei auf E. Knapp, Experimentelle Soziologie der hoheren Pflanzen, Stuttgart
1954, verwiesen.

8} Flottieren, hervorgerufen durch sehr reiche Fettbildung, wurde von Gronrven (Medd.
Kommiss, Danmarks Fiskerie og Havundersogelser, Ser. Plankton 5, Nr. 5 [1952], S. 29) fur
Cosc. concinnus beschrieben. Der Freundlichkeit von Herrn Dr. Aurich, List, verdanke ich eine
Probe der gleichen Alge, die dieses Phinomen ebenfalls zeigte. In Kulturen wurde echtes
Schwimmen von Kieselalgen niemals sicher beobachtet. Auch fiir Ditylum kann ich in meinen
Kulturen die entsprechende Angabe von Gross & ZeutHEN (Proc. Roy. Soc. London 135, 382,
1948) nicht bestitigen, doch mag das an verschiedenen Kulturbedingungen liegen.
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reichen. Die Schalendicke im Giirtel liegt bei B. rhombus in der Groflenordnung
von 1 u, bei Actinocyclus, Aulacodiscus und Auliscus noch betrachtlich dariiber.
Schnelles Herabteilen setzt aber notwendigerweise eine besondere Haufigkeit
des Sexualaktes mit seiner Folge der Zellvergroflerung durch die Auxosporen-
bildung, also eine erhohte Disposition zum Eintritt in die geschlechtliche Phase
der Entwicklung voraus. Allerdings scheinen diese Arten eine wesentlich hGhere
Generationsdauer der vegetativen Vermehrung als die Planktonten aufzuwei-
sen. Doch diirfte die bessere Nahrstoffversorgung am Grunde, zusammen mit
der Anpassung an Schwachlicht, eine lingere Vegetationsperiode gewihrleisten,
so dafl praktisch doch viel hdufiger als bei Planktonten die Notwendigkeit zur
Zellvergrofierung besteht. Die Neigung zur Auxosporenbildung manifestiert
sich tatsachlich in einzigartiger und auffélliger Weise. Als auslésendes Moment
wirkt das gleiche, das die Grundbewohner der normalen Beobachtung zuging-
lich macht: der Ubergang vom Grunde ins Plankton infolge von Stirmen und
starken Gezeitenbewegungen. So herrschte zur Zeit der Springflut vom 29. 8.
1950 nach einer langen Schonwetterperiode Sturm, der die Grunddiatomeen
massenhaft aufwirbelte. Am nichsten Tage und den weiteren wurden in den
Planktonfiangen Sexualstadien in groflen Mengen gefunden. Von B. rhombus
blieben fast keine Zellen geeigneter Grofle vegetativ. Auch B. granulata, Cera-
taulus Smithii, Melosira sulcata, Actinocyclus®) und Podosira produzierten
mehr oder weniger stark madnnliche und weibliche Geschlechtszellen. Nach dret
Tagen bestand das Plankton dann fast ausschlieBlich aus den keimenden Zy-
goten, oder, in der speziellen Terminologie der Diatomeen, jungen Auxosporen
von B. rhombus, die wegen ihrer Grofle und der noch schwachen Schalen bessere
Schwebefahigkeit besitzen als die vegetativen Zellen und sich wohl dadurch im
Plankton halten konnen. Nachtraglich wurden Sexualstadien von B. rhombus
auch in Fangen aus der Nihe des Hafens von Norderney, die einige Wochen
frither gewonnen waren, festgestellt. Hier enthalt das Plankton wegen des sehr
starken, an der Siidkiiste der Insel vorbeifithrenden Gezeitenstroms fast immer
reichlich Grundformen. Jedoch scheint nicht jeder Ubergang von Grunddiato-
meen ins Plankton in gleichem Mafle auslosend zu wirken. Wihrend des all-
gemein unruhigen Wetters im Spitsommer 1952 enthielten die Netzfiange von
List laufend einen mehr oder weniger groflen Anteil von Grunddiatomeen,
doch waren die Zellen in Fortpflanzung, gemessen an dem explosiven Ereignis
von 1950, verhiltnismiBig selten. Auch in den beiden Sturmtagen dieser Beob-
achtungsperiode (21. und 29. 8. 1952) wurden zwar erhebliche aber nicht mit
denen von 1950 vergleichbare Mengen von Fortpflanzungsstadien gefunden.
Das mag z. T. daran gelegen haben, dafl der Vorrat an Zellen, die sich ihrer
Grofle nach in der ,sexuellen Phase“ [v. Stoscu (19)] befanden, in den ver-
gangenen Wochen stark verringert worden war. Fur das spirliche Auftreten von
Auxosporen in der Zeit davor ist dies aber nicht als Erklarung ausreichend.

Es ist offenbar moglich, die Umstimmung bei einigen Arten kiinstlich her-
beizufiihren. Die lebend ausgeschwemmten Zellen von Fraktion 1 b (s. 0.) stan-
den uber Nacht in einer Petrischale von 10 cm Durchmesser verteilt. Schon am
ndchsten Morgen war Biddulphia granulata in Bildung von Spermatogonien
und Qogonien. Auliscus lieferte einige Tage spiter Auxosporen, und von Aula-
codiscus wurden nachher im fixierten Material Stadien der minnlichen Ent-

%) Mindestens eine der ,fakultativen Grunddiatomeen® verhilt sich hierin also wie die
obligaten.
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wicklung aufgefunden. Doch fehlen systematische Versuche, so dafl die eigent-
lich auslésend wirkenden physikalischen oder chemischen Faktoren nicht ndher
analysiert sind.

Fur die Frage, ob in der Natur n u r der Ubergang in den anderen Lebens-
bereich als auslosendes Ereignis wirksam sei, oder ob auch am Grunde selbst
Auxosporenbildung vorkommen konne, gibt es keine direkten Argumente,
doch scheint das Verhalten von B. rhombus im Herbst 1950, als neben einer
groflen Zahl herabgeteilter nur sehr wenige grofie Zellen im Plankton erschie-
nen, dafiir zu sprechen, dafl in den vorausgegangenen relativ ruhigen Wochen
keine nennénswerte Auxosporenbildung stattfand. Vermutlich wird also der
Auslésung durch Stiirme in der Natur die grofiere Bedeutung zukommen!?). Die
obligaten Grunddiatomeen wiren also insofern mit Recht als Tychoplanktonten
zu bezeichnen, als sie eine bestimmte Phase ihrer Entwicklung — Gametenbil-
dung, Sexualprozefl und Zygotenkeimung — im Plankton durchfiihren, sonst
aber am Grunde leben.

Soziologische Stellung

Nach diesem Uberblick iiber den Artbestand und die morphologischen und
physiologischen Charakteristika der zentrischen Grunddiatomeen soll versucht
werden, sie als soziologisches Gebilde einzuordnen. Aus dem frither
Gesagten geht hervor, daf sich die Algen der Lebensgemeinschaft einmal nach
ihrem Verhalten zum Plankton, zum anderen dem zum Substrat in eine Reihe
von Typen aufgliedern lassen. Im ersteren Falle handelt es sich zweifellos nicht
um Eigenschaften, die der Standortstreue der Pflanzensoziologen entsprechen,
sondern welche Lebensformen charakterisieren. Im einzelnen kann man — wir
lehnen uns an Angaben und Vorstellungen von OsTENFELD (16), BROCKMANN
(6), GronTVED (11, 12) u. a. an — die Formen mit Beziehungen zum Grunde so
klassifizieren, dafl an erster Stelle Arten stehen, welche sich nur am Grunde
vegetativ vermehren und lediglich die sexuelle Fortpflanzung im freien Wasser
erledigen (Beisp. B. rhombus, Mel. sulcata, Aul. argus). 2. Grundbewohner, die
jedoch auch im Schwebezustand teilungsfahig sind (B. aurita, Act. Ehrenbergit,
Actinopt. undulatus). 3. Die Wattenmeerplanktonten [Brockmann (6)], wie
Bellerochea und Lithodesmium, die bald am Grunde liegen, bald schwebend
angetroffen werden und charakteristischerweise k e in e Dauersporen bilden.
Geschlechtsorgane werden bei ihnen durch andere Momente als bei den Grund-
diatomeen ausgelost. 4. Planktonten, die sich (vermutlich) zeitweilig am Grunde
vermehren (Bidd. mobiliensis, ev. auch Cosc. excentricus). Schlieflich 5. neri-
tische Diatomeen, die nur gewisse Ruhezustinde am Grunde durchmachen. Hier-
her die Diatomeen mit Dauersporen. Da eine terminologische Festlegung not-
wendig ist, mdchte ich umseitiges Schema vorschlagen.

Nach dem Verhalten zum Substrat aber kann man in Substrathafter
(wahrscheinlich weiter zu unterteilen), hierher die Menge der Centrales und die
Arraphideen, ferner die kriechbeweglichen Pennaten und schliefilich
die lose auf dem Substrat liegenden Formen, wie Melosira sulcata

19} Bei Formen wie Auliscus, die sowohl dickschalig sind als auch wegen ihrer grofien
Haftfestigkeit an Sandkdrnern schwer aufgewirbelt werden, mufl man jedoch damit rechnen,
dafl der eigentliche, vielleicht durch die Umlagerungen und zeitweiliges Auftreiben im Gefolge
von starken Wasserbewegungen ausgeldste Sexualvorgang dann erst am Grunde stattfindet.
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oder Podosira stelliger — auch die nichtobligaten Grundbewohner Actinocyclus
Ehrenbergii und Coscinodiscus ,oculus iridis“ gehoren hierhier — unterschei-
den, Eigenschaften, die entsprechende Lebensformen definieren.

Insgesamt handelt es sich also um einen aus mehreren Lebensformen zu-
sammengesetzten Komplex ,mit 6kologisch-physiognomischer Einheitlichkeit®,
also nach dem Sprachgebrauch der Pflanzensoziologie (4) eine Formation. Fur
sie scheint der Name ,Zentrische Grunddiatomeen (des Wattenmeeres)”“ ange-
bracht. Taxonomische Bezeichnungen sind auch zur Benennung anderer For-
mationen gebrauchlich. Begrifflich abzugrenzen wire sie gegen die ,Pennaten
Watt-Diatomeen®, beheimatet auf den trockenfallenden Wattflichen, die an-
deren Bedingungen ausgesetzt sind, und in der centrische Diatomeen nahezu
oder ganz fehlen oder, positiv formuliert, in der raphetragende Formen stark
dominieren. Schlieflich ist auch an die Abgrenzung gegen das Plankton zu den-
ken, die oben schon zur Sprache kam. Von obligaten Grunddiatomeen mit ledig-
lich sexueller Vermehrung im Plankton existieren Zwischenformen zu reinen
und obligaten Planktonten. In diesen Zwischenbereich zu klassifizierende Or-
ganismen gehoren also — potentiell wenigstens — als Individuen zwei For-
mationen, der des Grundes und der des Planktons, an. Fin Sachverhalt, der in
der Soziologie der Landpflanzen nicht bekannt ist.

Es ist a priori nicht zweifelhaft, daf} diese Formation mit dem Wechsel der
Bodenbeschaffenheit, der Wassertiefe und des Salzgehaltes Ver-
dnderungen ihres Artbestandes und der Siedlungsdichte erfahrt. Fiir den ersten
dieser Faktoren, dessen Abwandlungen bei den Wattdiatomeen unterscheid-
bare Assoziationen entsprechen (8), liegen zwei Hinweise in dieser Richtung
vor: Brockmanns (6) Feststellung, dafl auf Sand die Besiedelung des Meeres-
grundes sehr zurilicktritt, und die Unterschiede zwischen unseren Proben 1 und 2.
Ganz offen ist die Frage, ob die Formation auch in irgendeiner Form auf nack-
ten Felsgrund tibergreift.

Leider sind wir dhnlich unvollkommen dariiber unterrichtet, in welchem
Tiefengiirtel diese Diatomeen beheimatet sind. Man kann nur annehmen, daf§
sie nach oben bis nahe an die mittlere Niedrigwasserlinie gehen. Nach der Tiefe
hin werden sie vermutlich durch den Lichtfaktor begrenzt sein. Fiir tiefere
Lagen haben wir nur die Angaben Brockmanns (7), der in Proben aus 50 m
Wassertiefe (Dogger Bank) nur noch Pennate lebend auffand. Auchineiner Reihe
von Proben, die aus Gebieten unter der 10-m-Linie aus dem stidlichen Teil der
schleswig-holsteinischen Westkiiste stammen, scheinen die zentrischen Formen
zu fehlen oder nicht auffallig vorzuherrschen'). So bleibt als Punkt grofiter
Tiefe nur der, von dem unsere 7-m-Probe stammte. Sollten nur die flacheren
Griinde von diesen zentrischen Diatomeen besiedelt sein? Hier sind noch alle
Fragen offen. Das ist um so mehr der Fall, wenn man nach Verinderungen in

1) Seine alten Angaben fiir das Jade-Gebiet (6) sind nicht mit Tiefenangaben versehen
und beziehen sich nicht auf lebende Zellen.
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der Artenzusammensetzung mit der Tiefe fragt. Selbst unsere Probe 5
aus 7 m Tiefe (s. S. 275) kann nicht sicher als typisch gelten, weil in ithrem Algen-
gehalt vermutlich nicht vollig autochton.

Weiterhin ist es sehr wahrscheinlich, dafl sich die Formation — wie ein-
zelne der sie charakterisierenden Arten — an entsprechenden Standorten an-
derer Kiisten- und Klimagebiete weltweit verbreitet findet und entsprechende
regionale Abwandlungen ihrer Zusammensetzung entwickelt.

Ob solche durch Okologie des Standortes und geographische Lage bedingte
Varianten zur Abgrenzung von Assoziationen innerhalb der Formation fithren
werden, bleibt abzuwarten. Es ist ja noch nicht sicher, ob der vor allem an Land-
pflanzen-Vereinen Mittel-Europas entwickelte Begriff diesen Vergesellschaf-
tungen des Meeresgrundes gemaf ist, deren Glieder sich in einem sehr wesent-
lichen Punkt unterscheiden: Sie sind zum Ortswechsel befahigt oder konnen thm
jederzeit unterworfen werden.

Bemerkungen iiber Produktivitidt und Sedimentbildung

Uber den Anteil der Grunddiatomeen an der Produktion des Watten-
meeres, in die sie sich nur noch mit dem Plankton teilen, sind genaue Angaben
nicht méglich, da wir zwar einen Wert fiir die Dichte der Besiedlung an einer
Stelle, aber weder deren Schwankung im Jahresablauf kennen, noch, wie eben
besprochen, iiber das Areal der Formation, etwa innerhalb der Wattenmeer-
gebiete der Friesischen Inseln oder nur eines Ausschnittes aus ihnen, unterrichtet
sind. Die Beobachtung des Planktons wihrend der Monate August bis Oktober
1952 liefert zwar nicht in Zahlen erfafite, aber doch anschauliche Daten indirek-
ter Art zur Produktionsfrage. In dieser Zeit war im Plankton der Lister Bucht
wegen des fast dauernd unruhigen Wetters immer ein hoher Prozentsatz leben-
der Grunddiatomeen zu finden. Nun ist dieser Meeresteil durch den Hinden-
burg-Damm im Siiden und durch die neue Verbindung der Insel Rém mit dem
Festlande im Norden ein abgeschlossenes, nur durch das Lister Tief mit der
Nordsee verbundes Becken. Durch diese Offnung ergiefit sich der Gezeitenstrom
zweimal in 24 Stunden und befordert dabei einen erheblichen Teil der einge-
schlossenen Wassermassen nach auflen. Einiges davon diirfte bei wieder auf-
laufender Ebbe zuriickgezogen werden. Ein anderer Teil und mit ihm die sus-
pendierten Grunddiatomeen geht aber jedesmal verloren. Der dadurch ver-
ursachte Verlust ist auch im langjdhrigen Mittel iber normale Jahre so betracht-
lich, dafl es nicht zu nennenswerten Anhaufungen von Sedimenten toter Schalen
am Standort kommt. Auflerdem wird ein Anteil der Grunddiatomeen den
Planktonfressern zum Opfer fallen. Trotzdem wurde in der genannten Periode
der Gehalt des Planktons an diesen Formen auch gegen den Herbst hin nicht
merklich geringer. Die Verluste, unter denen die am Standort selbst nicht ver-
gessen werden diirfen, miissen also durch die laufende Produktion etwa aus-
geglichen werden, und diese muf} der an Planktonten in der betreffenden Zeit
— sie ist im Spatsommer freilich relativ gering — kommensurabel sein. Man
kann daher wohl mit einem betrichtlichen Massenzuwachs an organischer Sub-
stanz und einer diesem entsprechenden trophischen Valenz der Formation im
Stoffhaushalt der Flachsee rechnen.

Schlieflich sei noch die Frage der geologischen Erhaltung kurz ge-
streift. Im Meere trifft man zentrische Diatomeen als Bewohner dreier Stand-
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ortstypen: des Planktons, des Grundes und als Epiphyten. Wie vor allem wieder
BrocrmanN (5, 6, 7) gezeigt hat, sind die zarten Planktonten schlechte Sedi-
mentbildner. In unserem Gebiet werden nur die groberen Stacheln und die
Dauersporen erhalten. Es wird sich also bei Sedimentation und Fossilierung
mindestens eine starke Auslese zugunsten der dickschaligen Formen vollziehen.
Da die Epiphytenflora wenigstens in heutiger Zeit nur zu geringem Teil aus
derberen Zentrales besteht, wird den Grundformen die Hauptrolle am Aufbau
mariner Diatomeenerden zukommen. Das scheint mindestens fiir die quartdren
Ablagerungen, die BRockmann (5) studierte, {iberzeugend der Fall zu sein. Un-
sere Formenkenntnis aus friiheren Perioden mag sich daher vorwiegend auf
Angehorige dieser einen Lebensgemeinschaft beziehen. Es braucht nicht daran
erinnert zu werden, dafl auch die Landpflanzen bestimmter Formationen bevor-
zugt erhalten werden.

Schluflwort

Die vorausgehende Darstellung konnte nur zeigen, wie auflerordentlich
wenig wir liber eine gerade in der Nordsee nicht unwichtige Pflanzengesellschaft
wissen. Thr Studium hitte zu beginnen mit der Untersuchung der Verbreitung
und der Zusammensetzung, mit ihren Abwandlungen durch den Standort?). Es
miifite ferner den Massenwechsel innerhalb der Flora einiger Standorte iiber
den Lauf eines Jahres hin verfolgen. Weiterhin wire die Ausbildung der Ge-
sellschaft und ihre Verbreitung in Meeren von Interesse, die nicht der Gezeiten-
wirkung unterworfen sind, sowie andererseits rein regional bedingte Abwand-
lungen. Es erscheint schlieflich notwendig — hier ist die botanische Erforschung
des Wattenmeeres stark im Hintertreffen —, den Anschlufl an die Zoosoziologie
des Meeresgrundes zu finden.

Daf diese Veroffentlichung erscheint, bevor auch nur die Grundlagen einer
Beschreibung der Formation geniigend gesichert sind, hat zwei Griinde. Als
Binnenlandbewohner weify der Verfasser nicht, ob er besonders die feldékologi-
schen Arbeiten jemals wird weiterfiihren kénnen; er glaubte daher, diese inter-
essante Gruppe der Aufmerksamkeit der Meeresforscher empfehlen zu sollen.
Andererseits sollte diese Darstellung den breiteren Hintergrund fiir eine Be-
schreibung der Entwicklungsgeschiche der Sexualvorginge einiger Grunddiato-
meen liefern (21).

Zusammenfassung

Die Formation der , Zentrischen Grunddiatomeen® scheint im Wattenmeer
Gebiete unterhalb der Niedrigwasserlinie zu bewohnen, die vom Licht ge-
niigend erreicht werden. Sie zeichnet sich durch massenmifiges Uberwiegen
grofler zentrischer Arten aus. Bau, Physiologie der Erndhrung und Fortpflan-
zung und die Okologie dieser Formen werden besprochen, soweit es die der-
zeitige Kenntnis erméglicht. Es wird versucht, den soziologischen Ort der Ver-
gesellschaftung festzulegen und Angaben iiber ihre Valenz im Meereshaushalt
und ihre Rolle in der paldontologischen Uberlieferung zu machen.

12) Sollten sich solche in gesetzmiBigem Zusammenhang ergeben, dann kénnten die Grund-
diatomeen als Indikatoren fiir die Umlagerungen kiinstennaher Sedimente dienen, von denen
Gelingen oder Miflerfolg wasserbaulicher Mafinahmen in hohem Grade abhingt.
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