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ABSTRACT: Temperature dependence of growth in Phaeocystis pouchetii (Haptophyceae) in 
batch cultures. Temperature dependent growth rates of Phaeocystispouchetii (Haptophyceae) were 
investigated in 5-1 batch cultures. The algae had been isolated from the German Wadden Sea area 
off Sylt. Microscopic cell counts and fluorescense measurements yielded similar results. The growth 
of P. pouchetii reveals a typical optimum curve between 7 °C and 20 °C. Maximal growth rates, 3 
divisions per day, were obtained at 15 °C. At 5 °C the algae cultures survived, but multiplication of 
the cells almost ceased. Results of the culture experiments correspond with observations made on 
Phaeocystis blooms at the German North Sea coast. 

EINLEITUNG 

Die k o l o n i e n b i l d e n d e  A lge  Phaeocystispouchetii  (Hap tophyceae )  ha t  in d e n  l e tz ten  
Jah ren  aufgrund  ihrer  M a s s e n v e r m e h r u n g e n  im N orda t l a n t i k  und  in de r  Nordsee  
z u n e h m e n d e  Beach tung  g e f u n d e n  (Cad~e & H e g e m a n n ,  1974, 1979; G i e s k e s  & Kraay,  
1975, 1977; Joint  & Pomroy, 1981; Jo i r i s  et  al., 1982; Weisse ,  1983; E b e f l e i n  et  al., 1984; 
Lancelot,  1984; Weis se  et  al., 1984). Die Phaeocystis-Blfiten fo lgen  auf d ie  for borea l -  
gem/iBigte M e e r e  typ i sche  Frf ihjahrsblf i te  de r  D i a t o m e e n  (Jones & Haq, 1963; Weisse  et 
al., 1984). 

Die W a s s e r t e m p e r a t u r  sche in t  als aus l6 sende r  Fak to r  ffir d ie  exp los ionsa r t ige  Ver-  
mehr tmg  yon P. pouchetii  e ine  w ich t ige  Rolle zu s p i e l e n  (Weisse  et  al., 1984). Die  
vo f l i egende  Un te r suchung  besch re ib t  d i e  W a c h s t u m s g e s c h w i n d i g k e i t  von P. pouchetfi  
in Batchkul turen  in  Abh~ingigkei t  yon  de r  Tempera tu r .  Die  E rgebn i s se  de r  Kul turversu-  
che w e r d e n  rnit d e m  Verlauf  de r  Phaeocystis-Blfiten im deu t schen  W a t t e n m e e r g e b i e t  
ve rg l i chen  und  d ie  Ube r t r agba rke i t  de r  Laborbe funde  auf d ie  F r e i l a n d b e d i n g u n g e n  
diskutier t .  

Die Versuche  w u r d e n  in der  Li tora ls ta t ion  der  Bio log i schen  Ans ta l t  H e l g o l a n d  in 
List auf Sylt  durchgeffihrt .  

MATERIAL UND M E T H O D E N  

Die Kul turen  w u r d e n  aus  k l e i n e n  k u g e l i g e n  Phaeocystis-Kolonien angese tz t ,  d ie  
am 29.4.  1981 aus d e m  Nordsy l te r  W a t t e n m e e r  nahe  d e m  Hafen  von List e n t n o m m e n  
worden  waren .  Die A u s g a n g s k o n z e n t r a t i o n  l ag  be i  200 bis  1000 Ze l l en  • dm -3. Als  
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Kulturmedium wurde MET 44 (Sch6ne & Sch6ne, 1982) verwendet, wobei auf die Si- 
Zugabe verzichtet wurde. Zur Herstellung des Mediums wurde jeweils vor Beginn einer 
Kultur Seewasser aus dem Lister Untersuchungsgebiet filtriert (Membrardilter 0,45 ~m) 
und autoklaviert. Der Salzgehalt und der pH-Wert des filtrierten Seewassers stiegen von 
Anfang Juni bis Anfang Dezember 1981 kontinuierlich an. Beide Parameter wurden 
jeweils unmittelbar vor Versuchsbeginn gemessen. Als Versuchsgef~Be wurden 5-1- 
Glasflaschen verwendet. Jeweils 5 Kulturgef~Se wurden in Reihe aufgestellt, auf beiden 
Seiten yon Holzgestellen mit Leuchtstoffr6hren (Osram L 40 W/19) flankiert (Abb. 1). Die 

| Membranpumpe [ 
2 Luft f i [ ter  lm 

3 Luftschlauch 

L Ther mograph 

5 Versuchsgestetl.e mit Leuchtstof f rShren 

A,B,C D,E Kutturgefdl~e 

Abb. 1, Versuchsauibau bei den Kulturversuchen mit Phaeocystis pouchetii (Aufsicht) 

Temperatur in der Kulturfliissigkeit wurde mehrmals t~iglich mit einem Quecksilber- 
thermometer und zeitweise auch mit einem Thermoffihler mit angeschiossenem x/y- 
Schreiber gemessen. Die Energie der photosynthetisch aktiven Strahlung wurde mit 
einem Quantameter (Lambda Instrument, Typ LI-185 A) gemessen. Der Lichtrhythmus 
betrug 14 h Helligkeit und 10 h Dunkelheit. Dutch die Beleuchtung erw~rmten sich die 
Kulturen kontinuierlich jeweils bis zum Ende der Hellphase. Die dadurch bedingten 
Temperaturschwankungen betrugen maximal etwa 2 °C (Tab. 1). 

Um ein Absinken der Phaeocystis-Kolonien und der Einzelzellen zu verhindern, 
wurde dutch aufsteigende Luftblasen eine geringe Turbulenz in den KulturgeffiBen 
erzeugt. Die Wachstumsgeschwindigkeit von Phaeocystis pouchetii in den Batchkultu- 
ren wurde mikroskopisch dutch Z~ihlungen der Einzelzellen und der Kolonien (Methode 
Uterm6hl) in jeweils einer der Parallelkulturen sowie fluorometrisch mit einem Turner 

Tab. 1. Temperaturschwankungen in den Kulturen 

Versuchstemperatur (°C) Tma x (°C) Tram (°C) 

5 5,6 3,6 
7 8,0 5,8 

10 10,8 8,9 
15 15,5 13,7 
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Tab. 2. Versuchsbedingungen bei den Kulturversuchen (N = Anzahl der Parallelkulturen; Salzge- 
halt und pH gemessen zu Versuchsbeginn) 

Nr. N Beleuchtung T ( ° C )  Salzgehalt pH 
(~tE m -2 s -1) (%~) 

I 1 140 10 28,9 7,61 
II 1 180 20 29,3 7,59 

IV 5 100 15 29,2 7,85 
V 5 100 10 29,2 7,96 

VI 5 100 5 29,4 8,05 
VII 5 100 7 29,9 8,03 

X 5 100 5 28,9 8,18 

Fluorometer  Modell  111 in a l len  5 Para l le lku l tu ren  nach Derenbach  (1969) best immt.  
Die ersten be iden  Kul turen  d ien ten  als Vorversuche, bei  d e n e n  noch ke ine  Fluorometer-  
messungen  durchgeffihrt wurden.  Tabel le  2 gibt e i ne n  Uberbl ick  fiber die Versuchsbe-  
d ingungen .  

ERGEBNISSE 

Die Vermehrung  der Einze lze l len  und  der  Kolonien  von Phaeocystis pouchetii 
verl~uft in den  ffir Batchkul turen charakteristischen Phasen (Sorokin, 1973; Vonshak  & 
Maske, 1982): Abb. 2a u n d  b ze igen  die zei t l iche En twick lung  der Konzent ra t ion  der 
Gesamtzel ten,  d.h.  der E inze lze l len  u n d  der Ze l len  in  den  Kolonien,  u n d  der Kolonien  
zwischen 7 und  20 °C. Die In i t i a lphasen  (lag-Phasen) fehlen  bzw. s ind w e n i g  ausge-  
pr~gt, da der Zei tpunkt  t -- 0 nicht  den  Moment  der Beimpfung darstellt,  sondern  e i n e n  
sp~teren Zeitpunkt ,  bei  dem mit der Zah lung  b e g o n n e n  wurde,  n a c h d e m  e in  gewisses  
Wachstum festgestellt  worden  war. Die s tat ionare Phase und  die Abs te rbephase  s ind nur  
in der 20 °C-Kultur (II A) zu e rkennen ,  w~hrend  die a nde r e n  Kul turen  vor Erreichen 
dieser Endphasen  abgebrochen  wurden.  

Bei 5 °C zeigte Phaeocystis kein  n e n n e n s w e r t e s  Wachstum. Kultur  V I A  ergab 
w~hrend der gesamten  Beobachtungszei t  vom 6.9 . -3 .  10. 1981 ke in  Nettowachstum. 
Die Gesamtzel lzahl  war Anfang  Oktober  mit  wen ige r  als 100 Zel len  . dm -3 n iedr iger  
als die Ausgangskonzen t ra t ion  von etwa 1000 Zel len  • dm -3. Die Wiede rho lung  dieses 
Versuches mit Kultur X best~tigte das Ergebnis.  Bei Versuchsabbruch  am 19. 1. 1982 
konn ten  ledigl ich e in ige  wen ige  Kolonien in  den  Versuchsgef~ifien festgestell t  werden,  
die Zel lkonzent ra t ion  be t rug  etwa 100 Ze l len  • dm -3. P. pouchet11 stirbt bei  5 °C also 
nicht  ab, vermehrt  sich abe t  n u t  sehr langsam.  Abb. 3a -c  s te l len die Ergebnisse  der 
f luorometrischen M e s s u n g e n  in den  jewei ls  5 Para l l e lku l tu ren  bei  7, 10 und  15 °C dar. 
Da die Ausgangskonzen t r a t i onen  in  den  Para l le lku l tu ren  unterschiedl ich  waren,  
s t reuen die Messungen  vor a l lem bei  der l angsam w a c h s e n d e n  7 °C-Kultur  (VII) e rheb-  
lich. Aufgrund  der vone inande r  a b w e i c h e n d e n  S t a r t b e d i n g u n g e n  wurde  auf e ine  Mit- 
te i lung der F luoreszenzmessungen  verzichtet. Der Verlauf der Wachs tumskurven  tier 
Para l le lkul turen ist jedoch bis auf die unters te  Kurve in der Abb. 3a sehr ~ihnlich. Am 
gleichf6rmigsten wuchsen  die Kul turen  bei  15 °C (Abb. 3c). Ffir die exponen t i e l l en  
Wachs tumsphasen  (semilogari thmische Darstel lung) zwischen 7 und  20 °C w u r d e n  
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Abb. 2. Das Wachstum der 
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Tab .  3. G l e i c h u n g e n  d e r  e r m i t t e l t e n  W a c h s t u m s k u r v e n  v o n  Phaeocystis pouchetii (x = Z e i t  i n  h, 
y = Z e l l e n  • c m  3, n = A n z a h l  d e r  W e r t e p a a r e )  

Nr.  T (°C) n G e s a m t z e l l e n  E i n z e l z e l l e n  K o l o n i e z e l l e n  

VII  A 7 15 y = 31 ,354  . e 0,034 "x y = 28 ,181  • e 0,°30 ' x y -- 7 ,849  • e 0,037" x 
I A 10 9 y = 33 ,492  . e °,°46" x y = 12 ,097 • e °,°54 ' x y = 27 ,740  • e °,°44 ' x 

V B 10 16 y = 7 1 , 9 9 9 .  e °.°43 ' x y = 7 5 , 8 1 6 .  e ° , °4°  x y -- 7 ,444  • e °,°49" x 
I V B  15 9 y =  4 , 1 1 3 ' e  °,°95"x y =  0 , 5 8 3 - e  °,I°6"X y =  4 , 4 2 3 - e  ° , °a3x  
II A 20  6 y = 10 ,968  - e 0,075 ' x y = 10,841 . e 0,068" x y = 0 ,923  - e 0,092" x 

l i n e a r e  R e g r e s s i o n e n  j e w e i l s  f i i r  d i e  E i n z e l - ,  K o l o n i e -  u n d  G e s a m t z e l l z a h l  g e t r e n n t  

b e r e c h n e t ,  T a b e l l e  3 g i b t  d i e  G l e i c h u n g e n  i n  i h r e r  e x p o n e n t i e l l e n  F o r m  a n .  

A u s  d e n  Z e l l z ~ h l u n g e n  w u r d e  d i e  A n z a h l  d e r  Z e l l t e i l u n g e n  p r o  T a g  (g) e r m i t t e l t :  

l o g  N t  - l o g  N O (1) 

g = t l o g  2 

D i e  Z e l l k o n z e n t r a t i o n e n  N O u n d  N t  w u r d e n  a u s  d e r  j e w e i l i g e n  R e g r e s s i o n s g l e i -  

c h u n g  b e s t i m m t .  T a b e l l e  4 g i b t  e i n e n  U b e r b l i c k  t i b e r  d i e  g e m e s s e n e n  W a c h s t u m s g e -  

s c h w i n d i g k e i t e n  u n d  d i e  e n t s p r e c h e n d e n  G e n e r a t i o n s z e i t e n  G :  

2 4  
G - (2) 

Tab .  4. W a c h s t u m s g e s c h w i n d i g k e i t e n  (g) u n d  G e n e r a t i o n s z e i t e n  (G) v o n  Phaeocystis pouchetii. 
gz u n d  G z b e z i e h e n  s i c h  a u f  d i e  Z e l l z / i h l u n g e n ,  gF u n d  G F a u f  d i e  E l u o r o m e t e r m e s s u n g e n  

( + S t a n d a r d a b w e i c h u n g )  

T (°C) gz  G z  (h) ~F G F (h) 
( T e i l u n g e n .  d -1) ( T e i l u n g e n  • d -1) 

E i n z e l z e l l e n  7 1,1 22  
K o l o n i e z e l l e n  1,3 18 
G e s a m t z e l l e n  1,2 20  0,7 + 0,1 36  + 5 

E i n z e l z e l l e n  10 1,4 17 
K o l o n i e z e l l e n  1,7 14 
G e s a m t z e l l e n  1,5 16 - - 

E i n z e l z e l l e n  10 1,9 13 
K o l o n i e z e l l e n  1,5 16 
G e s a m t z e l l e n  1,6 15 1,0 _+ 0,1 23 + 1 

E i n z e l z e l l e n  15 3,7 6 
K o l o n i e z e l l e n  2,9 8 
G e s a m t z e l l e n  3,3 7 2,6 _+ 0,2 9 + 1 

E i n z e l z e l l e n  20  2,4 10 
K o l o n i e z e l l e n  3,2 8 
G e s a m t z e l l e n  2,6 9 - - 
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Abb. 3, Die In-vitro-Fluoreszenz (Fluorometer-Einheiten) als MaB f(ir das Wachstum in den jeweils  
5 Parallelkulturen yon Phaeocystispouchetiibei 7 °C (Abb. 3a), 10 °C (Abb. 3b) und 15 °C (Abb. 3c) 

D i e  W a c h s t u m s g e s c h w i n d i g k e i t  in  der e x p o n e n t i e l l e n  Phase  n i m m t  - m i t  A u s -  
n a h m e  der K o l o n i e z e l l e n  - b e i  20 °C w i e d e r  l e i c h t  ab (Abb,  4). D i e  f l u o r o m e t r i s c h  
b e s t i m m t e n  T e i l u n g s r a t e n  (#F) l i e g e n  in  j e d e m  Fal l  unter  d e n  aus  d e n  Z e l l z ~ h l u n g e n  
e r m i t t e l t e n  W e r t e n  (#z). 
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Analog  zu den  Zel lzf ih lungen 1/iBt sich nach  Gle ichung  (1) die Verdoppelungszei t  
der Kolonien wfihrend der exponen t i e l l en  Wachs tumsphase  be r e c hne n  (Tab. 5). Es ffillt 
auf, dab sich die Phaeocystis-Kolonien bei  10 °C schnel ler  ve rmehren  als die Gesamt-  
zellzahl. Dieser sche inbare  Widerspruch ist darauf zurfickzuffihren, dab sich gr6gere, 
vor a l lem schlauchf6rmige,  Kolonien  auch durch mechanische  Einflfisse teilen, ohne 
ihre Zel lzahl  zu vermehren.  

Tab. 5. Verdoppelungszeit der Kolonien von Phaeocystispoucheti£ Symbole wie in Tab. 4; n = An- 
zahl der Wertepaare 

Nr. T (°C} n kt (Teilungen - d -1) G (h} 

Vli A 7 16 1,I 23 
I A 10 9 1,8 13 

V B 10 14 2,1 11 
IV B 15 11 2,4 10 
II A 20 7 2,2 11 

DISKUSSION 

Das Wachs tum von Phaeocystis pouchetii in Abh~ingigkeit  von der Tempera tur  
verl/~uft zwischen  5 und  20 °C in der ffir versch iedene  Phytoplanktonar ten  nachgewiese-  
n e n  typischen  Op t imumkurve  (Eppley, 1972; Abb. 4, Tab, 6). Die genere l le  Temperatur-  
abh~ng igke i t  des Algenwachs tums  in  Batchkul turen  k a n n  nach  Eppley (1972) durch 
e ine  empir ische  G le i chung  besch r i eben  werden:  

lg ~t = 0,0275 • T -- 0,070 (3) 

wobei  ~t die max imale  Verdoppe lungsgeschwind igke i t  pro Tag und  T die Tempera tur  in 
°C sind. Die yon uns  in  den  Zellz~ihlungen ermi t te l ten  Wachs tumsra ten  bei  7, 10 und  
20 °C s t immen  gut mit  den  nach  Gle ichung  (3) b e r e c hne t e n  Wer ten  fiberein, w~hrend 
die Verdoppe lungsra te  yon Phaeocystis pouchetii bei  15 °C deut l ich hOher ist als nach 
der empir i schen  Formel erwartet  wird (Tab. 6). 

Die f luorometrisch bes t immten  Wachs tumsgeschwind igke i t en  waren  in  a l len  F~illen 
n iedr iger  als die paral le l  in  den  Zellz~ihlungen ermit te l ten  Werte. SchSne (1977) berech- 
nete  nach Versuchse rgebn i ssen  von Thomas et al. (1974), dab F luoromete rmessungen  je 
nach Art mit  e iner  A u s n a h m e  um 5 his 23 % niedr igere  Te i lungs ra ten  als die entspre-  

Tab. 6. Vergleich der aus den Zellz/ihlungen bestimmten mittleren Wachstumsgeschwindigkeiten 
(~z} mit den nach Eppley (1972) berechneten Werten (~E) 

T (°C) ~z (Teilungen d -1) ~E (Teilungen d -1) 

7 1,2 1,3 
10 1,6 1,6 
15 3,3 2,2 
20 2,7 3,0 



Das Wachs tum von Phaeocystis 209 

chenden  Ze l l z~h lungen  e rgaben .  M 6 g l i c h e r w e i s e  n i m m t  d ie  re la t ive  F luoreszenz  (bezo- 
gen  auf den  Ch lo rophy l lgeha l t )  be i  hohen  Kul tu rd ich ten  du tch  Adsorp t ion  an  Par t ike ln  
ab (Maske,  pets .  Mit te i lung) .  

Die h6chs ten  W a c h s t u m s g e s c h w i n d i g k e i t e n  w u r d e n  sowoht  in den  mik roskop i -  
schen Z~ihlungen als  auch in  d e n  F l u o r e s z e n z m e s s u n g e n  be i  15 °C ermit te l t .  Diese  
Ergebnisse  bes t~ t igen  d ie  B e o b a c h t u n g e n  von Kayser  (1970) an  H e l g o l ~ n d e r  Phaeocy- 
stis-Kulturen. Kayser  e rh ie l t  eben fa l l s  das  in tens ivs te  Wachs tum mi t  ca. 2 T e i l u n g e n  pro  
Tag be i  15 °C, der  h6chs ten  von ihm ge t e s t e t en  Tempera tu r ,  w ~hre nd  d ie  Kul turen  be i  
5 °C nur  unter  den  giAmstigsten Lichtverh~il tnissen f iber lebten .  

H a g m e i e r  (unver6ffentl icht)  un te r such te  d ie  Z e l l v e r m e h r u n g  von P. pouchetii in 
Pe t r i scha lenkul turen .  Bei e ine r  Be leuch tung  von 120-140 btE m -2 s -1 e rmi t te l t e  er f iber  
e ine  Bez iehung  zwischen  Koloniegr6Be und  Ze l l zah l  nach  E rgebn i s sen  von Kornmann  
(1955) und e i g e n e n  B e o b a c h t u n g e n  G e n e r a t i o n s z e i t e n  yon 23 h be i  6 °C, 20 h be i  10 °C 
und 12-13 h be i  18 °C. Am schne l l s t en  ve rmehr t e n  sich d ie  Ze l l en  in d e m  nat f i r l ichen  
Tages l ich t  ausgese t z t en  Kul turen  im Jul i  mit  e ine r  Gene ra t ionsze i t  von 9 h. Bei 2 °C 
wuchsen  die  Kul turen nur sehr  l a n g s a m  (G = 65 h). Die von H a g m e i e r  b e r e c h n e t e n  
Gene ra t ionsze i t en  s ind ve rmut l i ch  de sha lb  h6her  als d ie  in de r  v o r l i e g e n d e n  Studie  
g e m e s s e n e n  Werte,  we i l  se ine  Pe t r i s cha lenku l tu ren  nicht  b e w e g t  w u r d e n  und  da du rc h  
die  Turbu lenz  fehl te  (Hagmeier ,  pers.  Mi t te i lung) .  

Im Nordsyl te r  Wat tenmeer ,  aus dem das  Un te r suchungsma te r i a l  s tammt,  l i nden  d ie  
Phaeocystis-Blfiten zwischen  Ende  Apr i l  und  Mit te  Jun i  start, w e n n  die  W a s s e r t e m p e r a -  
turen zwischen  ca. 7 und 17 °C l i e g e n  (Weisse  et  al., 1984). Die  e x p o n e n t i e l l e  Wachs-  
tumsphase  f~llt d a b e i  z u s a m m e n  mit  d e m  schne l l en  Ans t i eg  der  W a s s e r t e m p e r a t u r e n  
von e twa  10 auf 15 °C. Die t yp i schen  V e r d o p p e l u n g s z e i t e n  l i e g e n  sowohl  ffir d ie  
E inze lze l len  als auch  ffir d ie  Kolonien  zwischen  0,3 und  0,5 T e i l u n g e n  pro Tag (e igene  
Beobachtungen) .  Diese  Wer te  l i e g e n  e rheb l i ch  n i e d r i g e r  als d ie  in den  Kul tu rve r suchen  
ermi t te l ten  W a c h s t u m s g e s c h w i n d i g k e i t e n .  Ei le r t sen  & Taasen  (1984) g e b e n  ffir P. pou- 
chetii im no rweg i schen  Balsf jord be i  W a s s e r t e m p e r a t u r e n  von 0,3 bis  ca. 2 °C V e r d o p p e -  
lungs ra ten  yon 0,12-0,38 T e i l u n g e n  pro  Tag  an. D i e s e l b e n  Au to ren  w e i s e n  da rauf  bin, 
dab  d ie  aus Zel lz~ihlungen im F r e i l a n d  b e s t i m m t e n  W a c h s t u m s g e s c h w i n d i g k e i t e n  
Untersch~itzungen se in  mfissen, we i l  e in  Teil  de r  Produkt ion  vor a l l e m  du tch  A b s i n k e n  
und Wegfral~ du tch  das  Zoop lank ton  , v e r l o r e n "  geht .  AuBerdem s ind  M a s s e n v e r m e h -  
rungen  von P. pouchetii wahrsche in l i ch  n~ihrstofflimitiert  (Bougard,  1979; Ei le r t sen  & 
Taasen,  1984; Weis se  et  al., 1984). Es ist dahe r  vers t~ndt ich,  dab  d ie  un te r  gi. instigen 
L a b o r b e d i n g u n g e n  e rmi t te l t en  V e r d o p p e l u n g s r a t e n  h6her  s ind  als  d ie  aus  Frei landz~ih- 
l ungen  b e r e c h n e t e n  Werte.  

In den  po la ren  und  subpo l a r en  G e w ~ s s e m  ve rmehr t  s ich P. pouchetii be i  e r h e b l i c h  
n i ed r ige r en  T e m p e r a t u r e n  als 7 °C (Sieburth,  1960; Elbr~chter ,  1981; Ei le r t sen  & Taa-  
sen, 1984). Gu i l l a rd  & He l l ebus t  (1971) b e s t i m m t e n  ffir e ine  Kal twasser form im Labor  be i  
6 °C Gene ra t ionsze i t en  von 18 bis  29 h. D i e s e l b e n  Au to ren  e rmi t t e l t en  ffir e ine  Warm-  
wasserform aus den  Gew~sse rn  um Sur inam be i  20 °C G e n e r a t i o n s z e i t e n  yon 12 b is  16 h. 
Die Art P. pouchetii bi lde t  offenbar  in den  v e r s c h i e d e n e n  M e e r e s g e b i e t e n  un te r sch ied l i -  
che phys io log i sche  St~mme, d ie  an d ie  j e w e i l i g e n  W a s s e r t e m p e r a t u r e n  adap t i e r t  sind. 
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