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VI. Die Entwicklungsgeschichte
von Cladophora glomerata Kirzine.

Von

Hedwig List.
(Hierzu 7 Textfiguren.)

I. Einleitung.

Die Veranlassung zu der vorliegenden Untersuchung gab die
Feststellung der Reduktionsteilung in den sich zur Schwirmer-
bildung anschickenden Zellen von Cladophora glomerata, die im
Jahr 1927 durch B. Scrussyic erfolgte. Schon vorher 1925 hatte
M. Winriams bei Codium tomentosum die Reduktionsteilung vor der
Schwérmerbildung und zwar in den ménnlichen und weiblichen
Gametangien feststellen konnen. Diese Entdeckung stand im
starken Widerspruch zu den bis dahin herrschenden Anschauungen
iiber den Verlauf des Phasenwechsels bei Chlorophyceen und wurde
zunéchst von einigen Forschern mit Vorsicht aufgenommen. M. Hart-
MANN schreibt im Handbuch der Vererbungswissenschaft (7) es sei
aus den Abbildungen, die M. WirLiams von der Reduktionsteilung
bei Codium tomentosum gibt, keineswegs sicher abzulesen, daf es
sich wirklich um eine Reduktionsteilung handle. H. Kn1ep duBert
sich in seinem Buch iiber die Sexualitit der niederen Pflanzen
(10) dahin, daB die Ergebnisse der Wirriams’schen Untersuchung
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weittragende Konsequenzen h#tten aber zunichst einer Nachunter-
suchung bediirften. Es erwies sich also als notwendig, den Ver-
lauf der Reduktionsteilung méglichst genaun zu beschreiben, um die
Zweifel an der Richtigkeit der Deutung der caryologischen Bilder
zu beheben. Dies soll im folgenden an Cladophora glomerata durch-
gefiihrt werden, wihrend B. Scmusssic (31) an Codium elongatum
die Richtigkeit der Wrrriams’schen Feststellung nachgewiesen hat.

Dazu kam noch ein weiterer Umstand. Durch die bloBe Fest-
stellung der Reduktionsteilung war noch nichts Sicheres iiber den
Phasenverlauf ausgesagt. Es bestanden folgende Alternativen:

1. Konnte Cladophora glomerata ein reiner Diplobiont sein, der
nur eine Art von Schwérmern und zwar Gameten bildet, die infolge
von Reduktionsteilung in den Gametangien entstehen. Das wére
der analoge Fall zu Codium tomentosum gewesen.

2. Hitte Cladophora glomerata ein Diplobiont sein kénnen, der
Zoosporen und Gameten bildet und zwar die ersteren infolge von
somatischen Kernteilungen in Sporangien, die letzteren infolge von
Reduktionsteilungen in Gametangien. Dieser Modus 1aBt zwei
Moglichkeiten offen. Entweder konnten Zoosporen und Gameten
von ein und demselben Individuum gebildet werden oder sie konnten
auf getrennten Individuen entstehen.

3. Konnte ein antithetischer Generationswechsel bestehen.

Der erste Fall schied gleich aus, denn bei Cladophora glomerata
war schon ofters das Vorkommen von Zoosporen festgestellt worden.
Der zweite Fall, dal die Zoosporen in der Folge von somatischen
Kernteilungen und die Gameten in der Folge von Reduktions-
teilungen entstiinden, wurde von B. ScHUssNIG und von H. CZEMPYREK
akzeptiert. Wéhrend letztere die Frage nach der Verteilung von
Zoosporangien und Gametangien offen lieB, entschied sich B. Scaussnie
in seiner ersten Mitteilung (80) fiir die Alternative, daB diese zwei
Arten von Fortpflanzungsorganen auf ein und demselben Individuum
vorkdmen. Diese Deutung wurde stark bezweifelt und muBte daher
nachuntersucht werden. Die dritte Moglichkeit, das Bestehen eines
antithetischen Generationswechsels wurde durch die Aufdeckung
eines solchen bei den marinen Formen wahrscheinlich gemacht.

Mit der Untersuchung dieser beiden Fragen, némlich nach
dem genauen Verlauf der Reduktionsteilung und der Frage nach
dem Phasenverlauf bei Cladophora glomerata betraute mich Doz. Dr.
ScHussnyie, wofiir ich ihm hier meinen Dank ausspreche. Ich danke
ihm auch fiir die jederzeit bereitwillig gegebene Hilfe bei der Aus-
fibrung der Untersuchung. Gleichzeitig mochte ich Herrn Hofrat
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Prof. Dr. Ricuarp von WerrsTEIN fiir die Uberlassung eines Arbeits-
platzes sowie fiir die Beniitzung der Institutsbehelfe meinen tiefen
Dank aussprechen.

I1. Beobachtungen am lebenden Material. Phasenwechsel.

Da das Inkulturhalten von Algen, besonders aber das Ziichten
von Arten, die im flieBenden Wasser leben, auf groBe Schwierig-
keiten stoft, war ich gezwungen, das Material an Ort und Stelle
unter stindiger Kontrolle zu halten. Cladophora glomerata kommt
im Wienbett in groBen Mengen vor. Das von mir beschriebene
Material ist immer an der Miindung des Halterbachs in den Wien-
fluf (bei Hitteldorf) gesammelt. Ich suchte wochentlich einmal
nach Material, um ein moglichst geschlossenes Bild iiber das Auf-
treten dieser Art zu erhalten und um kein Stadium des Phasen-
verlaufes zu versiumen. Die beigegebene Tabelle 1 moge dariiber

Tabelle 1.
15. V.1929 junge Pflanzen 23. X. nicht schwirmend d
20. V. ” ,, 30. X. schwirmend d
1. VI. schwirmend d 7. XI. ” d
10. VL. ” d 12. XI. nicht schwirmend
16. VI » d 19. XI. ” ,,
22. VL . d 24. XI. schwirmend d
29. VI " dR 30. XL ” d
8. VIL. nicht schwirmend 10. XII. nicht schwérmend
16. VII. schwéirmend d 20. XII. schwéirmend d
22. VIL 3. 1.1930 nicht schwirmend
26. VII. 11. I.  schwirmend d
31. VIL 24. I.  nicht schwirmend d
18. VIII. 6. IL ” ”
24, VIII junge Pflanzen d 1. III. schwérmend d
29. VIII. ” 20. III. nicht schwéirmend
4. IX. ” ” 11. IV. schwirmend d
12. IX. schwérmend d 17. IV. ” d
18. IX. nicht schwirmend 20. IV. » d
24. IX. ,, ” 29. IV. ” d
30. IX. ” ” 7. V. ” d
5. X.  schwirmend d 16. V. ” dR
10. X.  nicht schwirmend 24. V. nicht schwirmend
15. X.  schwirmend d 31. V. schwirmend d

d = diploid; R = Reduktionsteilung.

Aufschluf geben. Ich begann im Herbst 1929 mit der Untersuchung
des in Rede stehenden Materials, und was ich damals dort fand,
bestand aus sehr dicken, stark inkrustierten Rasen, die an einzelnen
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Stellen den besonders strengen Winter des vorigen Jahres iiber-
dauert hatten. Frisches, im Wachstum begriffenes Material trat
erst Mitte Mai und zwar gleich in groBen Mengen auf. Die erste
Schwirmerbildung konnte ich am 1. Juni feststellen, womit eine
ungefibr 4 Wochen dauernde Schwirmperiode einsetzte. Die
Schwirmerbildung war zu dieser Zeit besonders reichlich. Daraunf
folgte eine Zeit, in der ich keine Schwérmer fand; erst nach un-
gefihr 2 Wochen setzte wieder Schwirmerbildung ein. Es folgte
darauf eine Zeit, in der Cladophora glomerata am genannten Stand-
ort iiberhaupt nicht auftrat. Ks handelt sich dabei aber nicht
etwa um eine bestimmte Gesetzmifigkeit im Auftreten, sondern
dieser Umstand ist auf besonders ungiinstige Wasserverhiltnisse im
Halterbach zu dieser Zeit zuriickzufiihren, der zeitweise ganz
austrocknete oder nur sehr wenig Wasser fithrte. Daf dieses Ver-
halten eine zuféllige Erscheinung an gerade dieser Stelle war, geht
daraus hervor, daB an anderen Stellen, an denen im Bachbett mehr
Wasser floB, Cladophora glomerats den ganzen Sommer wuchs und
in Zeitabschnitten von 2—4 Wochen Schwirmer bildete. Dieses
Verhalten fand ich auch im Herbst wieder an den jetzt reichlich
im Halterbach auftretenden Pflanzen. Es setzte im Herbst nicht
so wie im Frithjahr eine Periode verstirkten Schwirmens ein, wie
dies PascHER (26) angibt, sondern dieses Verhalten blieb das gleiche
wie im Sommer und wurde auch den ganzen Winter hindurch be-
obachtet. In diesem Winter, der viel milder war als der vorige,
(1929) setzte das Auftreten von Cladophora glomerata iiberhaupt
nicht aus. Dies war dadurch ermoglicht, daB der Halterbach nur
kurze Zeit zufror und unter der Eisdecke noch reichlich Wasser
floB. Im Frithjahr 1930 beobachtete ich wieder eine léingere
Schwiirmzeit, diesmal viel friither beginnend, und zwar von Anfang
April bis Mitte Mai.

Beziiglich des Auftretens von Cladophora glomerate kann man
mithin folgendes angeben: Sie wichst, mittleren Verlauf der Jahres-
zeiten vorausgesetzt, das ganze Jahr hindurch und bildet das ganze
Jahr hindurch, in Zeitrdumen von 2—4 Wochen, Schwirmer; nur
im Frithjahr tritt eine linger dauernde Schwirmperiode ein.

Der #ufere Habitus der Pflanze (Fig. 1) ist das ganze Jahr
hindurch der gleiche. Im Winter fillt eine intensivere Griinfirbung
auf, die moglicherweise mit den ungiinstigeren Assimilations-
bedingungen im Zusammenhang stehen diirfte. Beim Férben zeigt
sich in den im Winter gesammelten Pflanzen ein viel reicheres
Auftreten von Pyrenoiden, auch der Zellinhalt ist viel dichter, ein
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Umstand, der die Durchsichtigkeit der gefirbten Zellen ganz er-
heblich herabsetzt. Fig. 1 zeigt ein Habitusbild der Pflanze aus
dem Sommer. Rechts ist eine junge Pflanze, die noch nicht Schwirmer
bildet, in der Mitte ein Stiick einer schwirmenden Pflanze und
links eine dltere ebenfalls sterile Pflanze. Es moége besonders auf
die mittlere Figur hingewiesen werden, die die reichlichere Ver-
zweigung der fertilen Randistchen zeigt. Diese verstirkte Ast-
bildung verleiht der fertilen Pflanze ein ganz charakteristisches
Aussehen, das sie von den sterilen Individuen mehr oder weniger
deutlich unterscheidet.

Um nun die
Frage nach dem
Phasenverlauf
zu kléren wur-
den jedesmal
vom gesammel-
ten Material Pro-
ben fixiert und
gefirbt, da unter
den gegebenen
Umstdnden nur
die Art der Mi-:
tosen und die
Shromosomen-
zahl  entschei- )

dend sind. Als Fig. 1.

Fixierungsfliis-

sigkeit wurden angewandt: BouiN-ArraN, HEDENHAIN'S ,Susa“ und
Sublimatalkohol-Eisessig (50:45:5). Als geeignetes Fixiermittel
erwies sich fiir Cladophora glomerata entschieden das Sublimat-
Alkohol-Eigessig-Gemisch. Zum Farben wurde Eisenhdmatoxylin nach
Herpexpain verwendet und da das Objekt durchsichtig genug und
die Kernteilungsbilder daher deutlich hervortretend waren, wurden
die Férbungen diesmal ausschlieBlich in toto vorgenommen.

Ich war zundchst bestrebt, an moglichst vielen am selben
Standort, aber zu verschiedenen Zeiten gesammelten Materialprobén
die Chromosomenzahl festzustellen, um die Frage nach dem Vor-
handensein eines eventuellen antithetischen Generationswechsels
beantworten zu konnen. Auflerdem war es wichtig, die Hiufigkeit
und den Zeitpunkt des Auftretens der Reduktionsteilung zu er-
mitteln. Dabei ergab sich das wichtige Resultat, dafl alle wihrend
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der Zeit von 1%, Jahren gesammelten Pflanzen die
gleiche Chromosomenzahl aufwiesen, ndmlich die, die
sich durch die Reduktionsteilung als die diploide er-
wiesen hat. Haplonten konnte ich niemals feststellen. Daraus
ergab sich die Fragestellung, ob bei Cladophora glomerata iberhaupt
keine Haplonten vorkommen oder ob sich diese Haplonten vielleicht
infolge ihrer eventuellen mikroskopischen Kleinheit der Beobachtung
entzogen hatten. Um diesen Punkt aufzukliren war es daher not-
wendig festzustellen, was aus den Schwirmern, die in der Folge
von Reduktionsteilungen entstehen, wird. KEs mufite, mit anderen
Worten, der Beweis erbracht werden, ob die Annahme von
B. Scaussnic und H. CzEMPYREK, wonach diese Schwirmer Gameten
sein sollten, auf Richtigkeit beruht.

Reduktionsteilungen fand ich in dem von mir gesammelten
Material, dessen Beobachtungszeit sich iiber zwei Winter und zwei
Sommer erstreckte, nur zweimal, und zwar beide Male im Friihjahr.
Auch das Material, in dem B. Scumussnic die Reduktionsteilung
feststellte, war im Friihjahr gesammelt. Zu allen anderen Zeiten
entstanden die Schwérmer nur durch somatische Teilungen, was
wohl den Umstand erklirt, daf bei Cladophora glomerata, deren
Kernteilung ja wiederholt beschrieben wurde, immer nur die somatische
und die Reduktionsteilung erst im Jahre 1927 von B. Scrussyzie
gesehen wurde.

Der Untersuchung der Schwirmer stellten sich groBe Schwierig-
keiten in den Weg, denn die iibergroBe Empfindlichkeit der Pflanze
im Zustand der Schwirmerbildung gegen Anderungen im AuBen-
medium, namentlich gegen die Ubertragung in ruhiges Wasser,
machte ein genaues Verfolgen des weiteren Schicksals der Schwirmer
unmoglich. Zwar war es nicht schwer schwirmendes Material zu
bekommen, doch eine weitere Hauptschwierigkeit lag auch darin,
eine geniigend groBe Zahl von freien Schwirmern zu erhalten. Ich
erhielt sie erst, als ich Material zeitlich frith ('/,6) sammelte und
auf kiirzestem Weg ins Institut zur Untersuchung brachte.

Eine weitere Verzogerung in der Beantwortung der oben auf-
gestellten Fragen war auch durch das jahreszeitliche Auftreten der
Reduktionsteilung bedingt (Tab. 1), denn trotz fortlaufender cyto-
logischer Kontrolle des Standortsmaterials konnte nur zweimal, im
Frithjahr (1929 und 1930), das fiir diese Fragen wichtige Gameten-
material gewonnen werden.

Und schlieBlich hatte man beim jeweiligen Kinsammeln des
lebenden Materials nicht den geringsten Anhaltspunkt dafiir, ob in
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den gegebenen Pflanzen die Schwirmer durch somatische Teilungen
oder durch Reduktionsteilung gebildet worden waren. Die fertilen
Zellen weisen, wie Frl. H. CzeMpyrEk (15) gezeigt, nur ganz gering-
fiigige Unterschiede auf, so dal namentlich im frischen Zustand
eine Unterscheidung zwischen Zoosporangien und Gametangien
niemals mit Sicherheit vorgenommen werden kann.

Ebensowenig weisen die Schwirmer verschiedener Herkunft
auffallende Unterschiede in Form und Groéfe auf; auch sind sie
gleich begeiBelt. Man war daher bei der Auswahl des Materials
vollstindig dem Zutfall iiberlassen und da die verschiedenen
Schwérmer im fertigen, beweglichen Zustand kaum verschieden aus-
sehen, muBte das Material, dem sie entstammten, jedesmal auf die
Art der Kernteilung (somatische oder heterotype) hin gepriift werden.

DDDDO,
%

Die Schwérmer, die infolge der Reduktionsteilung entstanden
waren, liefen a priori zwei Moglichkeiten zu: entweder konnten sie
copulieren, dann wire Cladophora glomerata ein reiner Diplont im
Gegensatz zu den bisher untersuchten marinen Formen, die einen
antithetischen Generationswechsel zeigen, gewesen, oder sie konnten
einen Haplonten liefern, dessen Habitusbild, vor allem was die
GroBenentwicklung betrifft, vom Diplonten stark abweichen konnte.
Dieser Haplont hitte dann die Gameten bilden miissen. Dann
wire &hnlich wie bei gewissen Phiophyceen (Laminariaceen) bei
den Cladophoraceen eine Entwicklung im Sinne eines starken
Hervortretens des Diplonten vorhanden.

Von diesen beiden Féllen trat der erstere ein. Die Schwirmer,
die in jenen Zellen erzeugt wurden, in denen die Kerne die Reduktions-
teilung durchmachen, copulierten miteinander, sie erwiesen sich also
als Gameten. Der Vorgang der Copulation ist aus Fig. 2 zu er-

10 1
Fig. 2.
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sehen, in deren (,) ein einzelner Schwirmer dargestellt ist. Die
Gameten, die, wie die Zoosporen zahlreiche Chromatophoren im riick-
wirtigen Teil und einen Augenfleck nahe dem vorderen Ende fiihren,
schwimmen zunichst sehr rasch, ohne voneinander Kenntnis zu
nehmen. Allméhlich wird die Bewegung langsamer, man bemerkt,
wie zwei Schwéirmer immer wieder aufeinander zuschwimmen, an-
einanderstofien, wieder aufeinander zuschwimmen, bis sie schlieB-
lich aneinander haften bleiben. KEs treten zunichst die beiden
Lingsseiten in Berithrung (,), das Aneinanderlegen wird immer
enger (;), bis eine Verkiirzung der Schwirmer in der Léngs-
achse erfolgt, die ein Breiterwerden in der anderen Achse zur
Folge hat (,). Es entsteht auf diese Weise ein Ellipsoid,
dessen Entstehung aus zwei Schwirmern nur mehr angedeutet ist
(;); das Ellipsoid rundet sich dann ab, wird kugelig (;) und am
Polende sind die zwei Stigmen sichtbar. In diesem Zustand
macht die Zygote noch kurze Zeit rotierende Bewegungen, bis sie
sich schliefilich festsetzt. Der Vorgang dauert von dem ersten
Annédherungsversuch der Gameten bis zur Festsetzung der Zygote
ungefihr 10 Minuten. Am nichsten Tag konnte ich die Bildung
einer Membran an den ruhenden Zygoten {feststellen (,). Von
den Gameten, die ich beobachten konnte, haben nur wenige
copuliert; die anderen setzten sich fest, waren aber am nichsten
Tag schon zugrunde gegangen. FEine parthenogenetische Ent-
wicklung nichtcopulierter Gameten scheint also, wenigstens unter
Kulturbedingungen im Laboratorium, nicht vorzukommen; sie diirfte
aber auch in der Natur nicht erfolgen, da, wie oben gesagt wurde,
niemals haplontische Individuen beobachtet werden konnten. Da-
gegen keimten schon nach 4 Tagen die zur Ruhe gekommenen
Zygoten aus.

An den lebenden Gameten konnte ich die Zahl der Geifeln
nicht feststellen, erst bei Zusatz von Jodjodkalium konnten zwei
GeiBeln nachgewiesen werden. Bei Anwendung desselben Reagens
konnten auch die vier Geifeln der noch schwimmenden Zygote
sichtbar gemacht werden (;, u. ,;). Dagegen besitzen die vege-
tativen Schwirmer, die Zoosporen, ebenso wie die Gameten, nur
zwel Geifeln. Daf es sich beim geschilderten Vorgang tat-
sichlich um eine Copulation von Isogameten handelt, geht auch
aus Fig. 3 deutlich hervor, die den Copulationsakt in der ab-
gerundeten Zygote nach Fixierung und Firbung zeigt.

In Fig. 3, liegen die beiden Gametenkerne noch voneinander
getrennt, in , dagegen hat die Karyogamie bereits stattgefunden,
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was aus dem Vorhandensein von zwei Nucleolen ohne weiteres er-
sichtlich ist.

Zur grofleren Sicherheit untersuchte ich die Kernteilung in den-
selben Pflanzen, aus denen ich die Gameten ausschwirmen und
copulieren gesehen hatte. In den reifen und entleerten Gametangien
benachbarten Zellen befanden sich die Kerne in Reduktionsteilung,
woraus mit aller Sicherheit hervorgeht, da die Gameten, zum Unter-
schied von den Zoosporen, haploider Natur sind.

Die Frage nach dem Phasenwechsel ist also damit zu beant-
worten, dab Cladophora glomerata ein reiner Diplobiont ist, der
Zoosporen auf dem Weg somatischer Kernteilungen in sporangialen
Zellen und Gameten auf dem Weg der Reduktionsteilung in den
Gametangien liefert. Mithin weicht dieses Verhalten stark von dem
bisher untersuchten marinen Cladophora-Arten ab, und stellt, wenn
man den Typus der Diplobionten als phylogenetisch stirker abge-
leitet auffafBt, einen Fall mit
extremer Riickbildung der
Haplophase dar. Ob bei
Cladophora glomerata noch ein
Rest der haploiden Phase in
der Weise erhalten ist, daf S AR\, /)
nach der Reduktionsteilung ~ S 2
noch weitere Teilungen der Fig. 3.
haploiden Kerne vor der Ga-
metenbildung erfolgen, konnte ich in meinen Prdparaten nicht ein-
wandfrei feststellen.

Was schlieflich die Frage anlangt, ob Zoosporen und Gameten
auf ein und demselben Individuum gebildet werden, wie dies
B. Scrussnie urspriinglich annahm, so kann ich folgendes feststellen:
Ich konnte niemals somatische und Reduktionsteilungen in den
schwirmerbildenden Zellen ein und derselben Pflanze beobachten.
Da ich das Material, wie oben gezeigt wurde, in regelméiBigen Zeit-
abstinden am Standort verfolgte, kann ich in Verbindung mit den
cytologischen Funden sagen, daB Zoosporen- und Gametenbildung
an verschiedenen Individuen vor sich geht. Auch das
Zugrundegehen der nichtcopulierten Schwirmer, die gleichzeitig mit
den Gameten auftraten, spricht dafiir, daB eben auch diese Schwérmer
Gameten waren, die sich ohne Copulation nicht fortentwickeln
konnten.

Dagegen muB ich die Frage, ob die gametenbildenden Pflanzen
von Cladophora glomerats mondzisch oder didzisch sind, noch unent-

Archiv fiir Protistenkunde. Bd. LXXIIL 30
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schieden lassen. Beide Moglichkeiten sind denkbar, doch reichen
meine Beobachtungen nicht aus, um eine sichere Entscheidung im
einen oder anderen Sinne zu treffen. Hier kénnte nur das Experiment
entscheiden, doch steht einem solchen Versuch die grofe Empfind-
lichkeit und vor allem die #uBerst geringe Produktion der Gameten
noch im Wege.

III. Cytologie.
A. Die somatische und ,prospore“ Kernteilung.

Ich gehe nun zur Besprechung der cytologischen Verhéltnisse
iiber und beginne mit der Darstellung der somatischen Karyokinese.
Da die Teilung der Kerne in den vegetativen Zellen in letzter Zeit
von J. T’SErcLAES (34) in durchaus einwandfreier Weise geschildert
wurde, so kann ich mich diesbeziiglich blof auf einige Andeutungen
beschrinken. Dagegen soll die Kernteilung, wie sie sich in den
Zoosporangien abspielt und die einige Abweichungen gegeniiber den
Teilungen der vegetativen Kerne aufweist, niher erdrtert werden.

Die somatische Kernteilung bei Cladophora glomerata wurde
schon wiederholt beschrieben. Die é&lteste Beschreibung geht auf
E. StrasBURGER zuriick (1880), in dessen Werk: ,Zellbildung und
Zellteilung“ er die Kernteilung vor der Zoosporenbildung in
ihren wesentlichen Phasen, vor allem die Prophase, beschreibt. Eine
Beschreibung des ganzen Kernteilungsverlaufes gibt er allerdings
nicht. Die spiteren Autoren B. NEMEC (24) und J. T"SERCLAES (34)
beschreiben die Kernteilung der Cladophora glomerata um Unter-
schiede und Gleiches mit den Kernteilungen héherer Pflanzen fest-
zustellen. Bei beiden Autoren handelt es sich um die Kernteilung
in vegetativen Zellen. Es werden hier nicht mehr einzelne
Phasen aus dem Kernteilungsverlauf herausgegriffen, sondern beide
Forscher, wie auch alle spéteren, sind bestrebt, ein moglichst voll-
stindiges Bild aller Vorgéinge bei der Karyokinese zu geben. Be-
sonders die Ausfiihrungen von J. T°Sercraks sind vorbildlich.
N. Carter beschreibt vergleichend die Kernteilung der drei Clado-
phoraceengattungen Chactomorpha, Rhizoclonium und Cladophora,
doch ist ihre Darstellung im einzelnen nicht ausfiithrlich genug und
weist mithin Liicken auf. Die Brauchbarkeit dieser Befunde, speziell
was die Beschreibung der Kernteilung bei Cladophora anlangt, wird
auch dadurch etwas vermindert, daf N. CarTER schon damals die
Reduktionsteilung gesehen haben diirfte, sie aber nicht richtig er-
kannte. Sie spricht blo8 von einer abweichenden somatischen Tei-
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lung vor der Schwirmerbildung. Man weil daher nicht genau, wie
weit sie die beiden Vorginge auseinandergehalten hat. Die jiingste
Beschreibung der somatischen Kernteilung von Cladophora glomerata
stammt von B. Scrussnie (29). Hier spielt die Auffassung des
Kernes als Caryosomkern stark herein, die sich aber seither, worauf
schon K. Berak 1926 (2) hingewiesen hat, als irrig erwiesen hat.

Die Beschreibungen der somatischen Kernteilung bei Cladophora
glomerata stimmen nicht bei allen Autoren iiberein, sondern weichen
in einigen wesentlichen Punkten voneinander ab. Das ist, worauf
schon H. CzempyrEK (15) kurz angedeutet hat, darauf zuriickzufiihren,
daB zwei ihrer Bedeutung nach verschiedene Kernteilungstypen be-
schrieben wurden, nimlich die Kernteilung in den vegetativen Zellen
und die Kernteilung vor der Zoosporenbildung. Ich konnte nun
diese beiden Kernteilungstypen genauer verfolgen und, abgesehen
von einigen Einzelheiten, die auf Beobachtungsfehler zuriickzufiihren
sein diirften, die Abweichungen in den Darstellungen friiherer
Autoren klarstellen. Meine Abbildungen in Fig. 5 beziehen sich
ausschlieBlich auf den Kernteilungsvorgang vor der Schwirmer-
bildung, den ich, um den Unterschied zu kennzeichnen, als pro-
spore Kernteilung bezeichnen will. Was die Kernteilung in den
vegetativen Zellen anlangt, verweise ich auf die einwandfreien
Bilder von J. T’SErcrLAES (34), die ich im wesentlichen bestétigt finden
konnte.

Die Unterschiede zwischen den vegetativen und den sporogenen
Kernteilungen betreffen folgende Punkte:

1. Die Ausbildung der Chromosomen in der Prophase.

2. Die Anordnung der Chromosomen in der Metaphase.

3. Das Auseinanderweichen der Chromosomen in der Anaphase
und die Ausbildung der achromatischen Spindel.

4. Das Verhalten des Nucleolus wéhrend des Kernteilungs-
vorganges.

1.

Uber die Struktur des Ruhekernes (Fig. 4,) stimmen alle
Autoren im wesentlichen iiberein. Der Kern enthilt 1—4 Nucleolen,
die verschieden groB sind. Der Kernraum weist ein dulerst feines
Netzwerk auf, das nur schwach firbbar ist. In den Netzmaschen
liegen feine Kornchen von Chromatinsubstanz, die dadurch, daB sie
stirker firbbar als die Umgebung sind, ein korniges Aussehen des
Kernes hervorrufen. Die Bildung der Chromosomen wurde nun auf

folgende Arten beschrieben.
30%
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E. StrasBURGER schreibt dariiber (35, p. 205) wie folgt: ,Soll
der Kern in Teilung eintreten so wird sein Inhalt zunéchst gleich-
mibig kornig und verraten die Kérner dann die Neigung in parallele
Reihen sich anzuordnen und zu verschmelzen.“ Wie schon erwihnt,
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hat STRASBURGER
die Kernteilung
vor der Zoospo-
renbildung ver-
folgt und seine
Beobachtungen
itber die pro-
phasischen Ver-
anderungen
stimmen mit mei-
nen  Befunden
ilberein.  Das-
selbe geht auch
aus den Dar-
stellungen B.
ScHUssNIG'S (29)
hervor, der die
Entstehung der
Chromosomen
durch sukzessive
Vereinigung von
Chromatinkorn-
chen ausfiihrlich
beschreibt. Aller
Wahrscheinlich-
keit nach, diirf-
ten auch ScHUSS-
N16 zum Teil Pri-
parate von zoo-
sporenbildenden
Individuen vor-
gelegen sein.

Dagegen weicht die Darstellung von J. T’SERCLAES, der soma-
tische Kerne untersucht hat, von meiner und der Darstellung STrAS-
BURGER’S ab. FEr schreibt (34) p. 313: ,Le début de la prophase
révéle par une augmentation notable de la colorabilité du tout le
résean et par la disparition de certains tractus, ce qui a pour con-
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séquence de donner au réseau un aspect moins dense — le contenu
est encore d’aspect un peu réticulé mais on y décéle quelques chromo-
somes dont les extrémités sont déja libres. La concentration de la
substance chromatique se continue progressivement jusqwa former
des chromosomes d’apparence homogéne. — Contrairement a la
déscription de CARTER nous n’avons observé aucunne apparence d’un
spirem continu. Dés que le réseau chromatique se transforme il
donne origine & des rubants indépendants®. Ks folgt also daraus
der Unterschied, daf sich die Anlagen der Chromosomen aus Teilen
des Netzwerks bilden. Ich kann die Feststellung von T’SERCLAES
bestitigen, daB kein zusammenhingendes Spirem in der Prophase
der somatischen Kerne nachzuweisen ist. Dasselbe gilt auch fir
die prospore Kernteilung.

Ein Spirem wurde bloB von N. CArTEr beschrieben und abge-
bildet. Sie schreibt (12) p. 475 dariiber folgendes: “The beginning
of division is marked by the gradual disappearance of the nucleoli,
the chromatin becoming dispersed through the whole nucleus finally
becoming associated into a spireme which is very long thin and
nonvoluted. — The shortened and thickened spireme was later ob-
served to have split in a number of chromosomes which arranged
themselves in an equatorial plate.”

Es wurde schon frither darauf hingewiesen, daf der Verdacht
nicht von der Hand zu weisen ist, da N. CARTER einzelne Stadien
der Reduktionsteilung gesehen hat. Namentlich die letzte Bemer-
kung, daf das Spirem sich in einzelne Chromosomen aufspaltet,
spricht, wie ich noch weiter unten an Hand meiner eigenen Be-
obachtungen iiber die Reduktionsteilung zeigen werde, sehr zugunsten
dieser Annahme.

Sowohl aus den Angaben friiherer Beobachtungen als auch aus
meinen Befunden geht somit die Tatsache hervor, daf die Bildung
der Chromosomen in den frithen Prophasen auf zweierlei Weise vor
sich geht.

1. Durch Verdichtung des Netzwerks im AuBenkern, wobei in-
folge des Einziehens der Anastomosen geschlingelte Schleifen ent-
stehen, aus denen durch Verkiirzung die Chromosomen hervorgehen.
Dieser Typus der Prophase ist, wie aus einem Vergleich der Be-
obachtungen fritherer Autoren (B. NEMEG, N. CARTER, J. T’SERCLAES)
und den Befunden in meinen Priparaten zu ersehen ist, fiir die
Kernteilung in den vegetativen Zellen (somatische Kernteilung im
engeren Sinn) charakteristisch. Ein kontinuierliches Spirem, wie
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es N. CArTER beschreibt, ist in den somatischen Kernteilungen niemals
vorhanden.

2. Beim zweiten Typus spielt sich die Chromosomenbildung in
der Weise ab, daB die chromatischen Kornchen, die zunéchst im
Netzwerk des Kernraumes verstreut liegen, an Zahl und Grofe zu-
nehmen und sich zu mehr oder weniger lingeren Reihen vereinigen
(,Chromomiten nach B. Scmussyic (29)). Man kann dabei auch
eine leichte Léngsstreckung einzelner Kornchen wahrnehmen. Auf-
fillig ist es weiter, daB die so entstandenen Chromosomen oft paar-
weise angeordnet sind, eine Erscheinung, die auch schon B. ScHUSSNIG
1923 hervorgehoben hat, vgl. Fig. 4 ,_,. Dieser zweite Prophasen-
typus, der von E. StrasBurcER und B. ScHUssnIG schon beschrieben
wurde, ist charakteristisch fiir die Kernteilungen, die sich vor der
Zoosporenbildung abspielen.

Aunf diese Weise lassen sich zum Teil die Unstimmigkeiten in
den Beschreibungen der fritheren Autoren erkliren. Bei Cladophora
glomerata lassen sich eben zwei distinkte Kernteilungsmodi unter-
scheiden, die bisher iibersehen bzw. miteinander verwechselt
wurden.

Die Chromosomen sind hinsichtlich ihrer Gestalt und Grofe
nicht alle gleich. Es gibt lange, gestreckte, schmélere Chromosomen
und solche die sich mehr oder weniger der Kugelgestalt néihern.
Dazwischen sind alle Ubergiinge vorhanden. Ob die Kugelgestalt
immer als solche zu deuten ist oder ob nicht diese Form durch die
Profilstellung vorgetduscht wird, 148t sich bei der grofen Zahl der
Chromosomen nicht immer mit Sicherheit entscheiden.

Was die Zahl der Chromosomen bei Cladophora glomerata an-
langt, so schreiben einige Autoren nur, das besonders viele Chromo-
somen vorhanden sind, die aber nicht zdhlbar seien; das diirfte wohl
auf nicht geniigend klare Bilder zuriickzufiilhren sein. Andere
Autoren bringen dagegen Zahlenangaben. B. NEMEG (24) gibt an,
es seien sicher iitber 30 Chromosomen in den von ihm beobachteten
Kernen. J. T’SkrcraEks (34) gibt 68 Chromosomen an. Ich konnte
als Hochstzahl 64 Chromosomen feststellen (Fig. 4 ;). Dazu will ich
bemerken, daf ich besonders klare, helle Bilder hatte mit gut ge-
farbten und im Gegensatz zu denen von J. T’SErcLaks scharf kon-
turierten Chromosomen, so daf es nicht schwierig war, ihre Zahl
festzustellen. Auch B. Scrussxic konnte 1928 (30) nur bis zu
32 Geminis maximal zihlen, so daf die Zahl 64 wohl die richtige
sein diirfte.
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2.

Die Anordnung der Chromosomen in der Metaphase beschreibt
nur J. T"Sercraes ausfiihrlich. Er sagt (34) S. 319: , Aussi les chro-
mosomes ne se trouvent & aucun moment rangés en une véritable
plaque équatoriale mais forment simplement un ,groupement“ équa-
torial, une concentration équatoriale. — Au sein de leur groupement
équatorial les chromosomes sont orientés de facons variées les uns
gisant suivant le grand axe de lellipse ou parallelement a cet axe,
d’autres, aun contraire étant couchés suivant le petit axe (laxe de
division) d’autres enfin se trouvent dirigés obliquement. En outre
ils sont logés en divers niveaux les uns touchant le plan équatorial
ideal, les autres se trouvant au dessus on en dessous de ce plan.“
Er gibt viele Bilder wieder, aus denen dieses geschilderte Verhalten
klar ersichtlich ist. Auch ich konnte so eine Anordnung der Chromo-
somen feststellen und zwar, so wie J. T’SErcrLaES, beim Kernteilungs-
vorgang in den vegetativen Zellen. Im Gegensatz dazu steht das
Aussehen der Metaphase, die ich in Zellen beobachtete, die sich zur
Zoosporenbildung anschickten. In spéter Prophase liegen auch hier
die Chromosomen zundchst unregelmifig verteilt und in diesem
Stadium, also in der spéiten Prophase erfolgt ihre Spaltung. Beim
Ubergang zur Metaphase aber erfolgt die Einordnung der schon
gespaltenen Chromosomen in eine ausgesprochene Aquatorialplatte.
Diese erscheint infolge der Kiirze der Chromosomen ganz scharf von
der Spindelsubstanz abgegrenzt und nimmt genau die breiteste
Stelle der Spindel ein. Die Chromosomen diirften dabei an der
Peripherie der Spindel angeordnet sein, um diese herum einen Ring
bildend, und liegen mit ihrer Léingsachse mehr oder weniger parallel
zur Spindelfigur.

Zu Beginn der polaren Abwanderung bildet sich im bis dahin
kompakten Aquatorialring ein scharf abgegrenzter Spalt, der dadurch
zustande kommt, daf die Chromosomenhélften zu den beiden Polen
gleiten. Die Orientierung der Chromosomen parallel zur Lingsachse
der Spindel wird auch jetzt beibehalten. Beim Ubergang von der
Metaphase zu der Anaphase bewegen sich die Chromosomen offenbar
mit verschiedener Geschwindigkeit zu den Polen, wodurch wieder
ein Bild regelloser Chromosomenverteilung zustande kommt Fig.4 ,, ,,.

Ich mochte bei dieser Gelegenheit auch darauf hinweisen, dab,
von der Metaphase angefangen, die Chromosomen eine kurze ge-
drungene Gestalt zeigen. Das steht im Widerspruch zu der Schilde-
rung von J. T’SErcraEs, der fiir die somatische Karyokinese lange,
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schmale Chromosomen angibt. Dieser Unterschied kann wohl kaum
auf die verschiedene Fixierung zuriickzufiihren sein, denn die soma-
tischen Mitosen in meinen Priparaten stimmen mit den Abbildungen
von J. T’SErcLAES recht gut iiberein. Ich neige somit der Ansicht
zu, daB auch in der Gestalt der Chromosomen zwischen somatischer
und prosporer Mitose ein charakteristischer, nachweisbarer Unter-
schied besteht.?)

3.

Eine achromatische Spindel wurde bisher von allen Forschern
beschrieben, mit Ausnahme von J. T"SErRcrLaes. Er sagt: ,Pendant
toute 1’évolution prophasique des chromosomes on ne voit apparaitre
ancun indice de la formation dune figure achromatique. — Nous
verrons pour la suite quwen effet il ne se forme 4 aucune stade de
figure fusoriale.“ In diesem Punkte stehe ich ebenfalls im Gegen-
satz zu ["SErcLAES, denn ich konnte bei der prosporen Kernteilung
eine deutliche achromatische Spindel beobachten. Sie zeigt eine
deutliche Faserstruktur und wird intranucleir angelegt. Eine solche
intranucleire Spindel hat besonders B. Scrussyie klar abgebildet (29)
und ich kann seine Angabe bestitigen. Die Chromosomen liegen
der Spindel auBen an und bilden, wie schon beschrieben, einen
jquatorialen Ring. Das Auseinanderweichen der Chromosomen geht
so vor sich, daB sie lingst der Spindelfasern, und zwar hochstwahr-
scheinlich aufien. zu den Polen wandern, wobei ihre Lingsachse
parallel zur Léngsachse der Spindel orientiert bleibt. Abweichend
von diesem Verhalten ist das bei der vegetativen Teilung. Dort
liegen die Chromosomen nicht wie bei der prosporen Teilung in
einer Aquatorialplatte ringformig geordnet, sondern in einer Laqua-
torialen Gruppe®, die den mittleren Teil des Kernraumes seiner
ganzen Tiefe nach ausfiillt. Dementsprechend geht auch das Aus-
einanderweichen der Chromosomen nicht an der Oberfliche des Kern-
raumes vor sich. Die Chromosomen, die zunéchst gar nicht orientiert
sind, ordnen sich in ihrer Léingsausdehnung parallel zur Lé#ngs-
richtung der Kernteilungsfigur, welche Orientierung auch wéhrend
der folgenden Phasen beibehalten wird. Immer noch liegen die
Chromosomen in der ganzen Tiefe des mittleren Kernraumes ver-
teilt und behalten diese Verteilung auch wihrend des polwirts ge-
richteten Auseinanderweichens bei. Diese Anordnung der Chromo-

) Eine ganz #hnliche Gestalt zeigen auch die Chromosomen in den entspre-
chenden Phasen der heterotypen Teilung. Siehe weiter unten.
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somen ist aus den Abbildungen von J. T’SErRcLAES ohne weiteres
abzulesen.

Auch die Bilder der spiten Anaphase der prosporen Teilung
sind von den entsprechenden bei der vegetativen Teilung ver-
schieden. Wihrend ndmlich bei der vegetativen Teilung die Ab-
schniirung des Kernes immer zugleich mit dem Auseinanderweichen
der Chromosomen einsetzt, beginnt sie bei der prosporen Teilung
etwas spiter, so dafl Bilder zustande kommen wie Fig. 4 ,, zeigt.
Der weitere Verlauf der Telophase ist allerdings bei beiden Kern-
teilungsvorgidngen der gleiche. Die Einschniirung des Kernraumes
schreitet immer weiter fort. bis schlieflich nur mehr eine schmale
Verbindungsstelle iibrig bleibt. Die Kerne riicken dabei etwas
auseinander und runden sich schlieflich ab. Die Chromosomen
16sen sich wieder zu einem Netz auf und die Verbindung zwischen
den neugebildeten Kernen bleibt noch lange erhalten.

4.

GroBe Verschiedenheiten bestehen bekanntlich in der Schilde-
rung von Bau und Verhalten der Nucleolen. Was die Struktur des
Nucleolus im Ruhekern anlangt, so diirfte wohl richtig sein, daf er
aus einer einheitlich gefdrbten Substanz besteht, in deren Mitte
sich hiufig eine Vakuole befindet, die allerdings nur bei schwacher
Féarbung sichtbar wird. Alle anderen Einzelheiten, die am Nu-
cleolus beschrieben wurden, dirften auf Kunstprodukte zuriick-
zufithren sein.

Was das Verhalten des Nucleolus bei der mitotischen Kern-
teilung anlangt, so wird dariiber in der Literatur recht Verschiedenes
berichtet. Nach K. STRASBURGER (35), der wie oben erwihnt, die
prospore Kernteilung vor sich hatte, verschwindet das Kernkorper-
chen wihrend der Kernteilungsvorginge und wird erst in der Telo-
phase wieder sichtbar. Auch ich habe bei der Mehrzahl der prosporen
Kernteilungsbilder das Verschwinden des Nucleolus beobachtet. In
einigen seltenen Féllen aber blieb der Nucleolus doch erhalten und
ich erhielt dann die fiir die vegetative Teilung so charakteristischen
Bilder der Ana- und Telophase, in denen der Nucleolus in der Mitte
eingeschniirt, hantelfsrmige Gestalt annimmt und in zwei Hilften
ausgezogen wird, von denen jede in einen der entsprechenden Kerne
wandert. In der Regel aber fehlt der Nucleolus bei der prosporen
Mitose ganz und die Anaphasen derselben sehen aus, wie sie in
Fig. 4 ,, von mir dargestellt worden sind.
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B. NEmEC (24), der die vegetative Kernteilung beschreibt, unter-
scheidet einen Hauptnucleolus und kleinere Nebennucleolen. Die
Nebennucleolen werden wihrend der Teilung aufgelést. Der Haupt-
nucleolus persistiert wihrend der ganzen Kernteilung, teilt sich
regelmifig und jeder der Tochterkerne erhilt einen Nucleolus, der
direkt von jenem des Mutterkernes abstammt.

N. CarTER (12) gibt beziiglich des Nucleolus an: ,The beginning
of division is marked by the gradual disappearance of the nu-
cleoli.“ Bei diesen Angaben ist nicht sicher, worauf auch schon
frither hingewiesen wurde, wie weit hier Prophasen der heterotypen
Teilung, in denen der Nucleolus wie bei der prosporen Mitose ver-
schwindet, beschrieben sind.

Nach J. T’SErcraEs (34), dessen Angaben sich auf die vegetative
Kernteilung beziehen, bleibt von den mehreren Nucleolen des Ruhe-
kerns nur einer erhalten. Er kann in den verschiedenen Phasen
der Kernteilung die verschiedenste Gestalt annehmen und teilt sich
wihrend des Auseinanderweichens der Chromosomen.

Bei B. Scrussnie (29) spielt die Deutung des Cladophora-Kernes
als Caryosomkern eine groBe Rolle, worauf schon weiter oben hin-
gewiesen wurde. Diese Interpretierung hat sich auf Grund der
Darstellung von T’SErcrLaEs wie auch der spéiteren Untersuchungen
von ScHussNIG selbst iiber marine Cladophora-Arten als irrig er-
wiesen. Bemerkenswert ist es jedoch, daB er den Nucleolus als
persistierend beschreibt. Da Scrussyie, wie nach einigen seiner
Bilder ersichtlich ist, bei Cladophora glomerata den Kernteilungs-
vorgang der prosporen Kerne beschreibt, hat er entweder einen
der seltenen Fille von prosporen Teilungen beschrieben, in denen
der Nucleolus erhalten bleibt, oder aber er hat die beiden Kern-
teilungsvorginge damals noch nicht geniigend auseinandergehalten.

Nach all diesen widersprechenden Angaben in der Literatur ist
es sehr schwer, in die Frage nach dem Erhaltenbleiben des Nucleolus
volle Klarheit zu bringen, solange man nicht die Moglichkeit hat,
den Nucleolus férberisch von den Chromosomen einwandfrei zu
unterscheiden. So beobachtete ich in der Prophase der prosporen
Kernteilung sehr oft eine Spaltung des Nucleolus (vgl. Fig. 4 ,, ,, 5)-
Im spiteren Verlauf dieser Teilung konnte ich aber den Nucleolus
nicht mehr unterscheiden. Das kann allerdings darauf zuriickzufithren
sein, daf die Nucleolushilften nicht mehr von den Chromosomen zu
unterscheiden waren. Kine endgiiltige Klirung dieser Frage ist heute
noch nicht moglich, zumal die grofe Zahl der Chromosomen bei
dieser Cladophora-Art eine besondere Schwierigkeit bereitet.
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Wenn wir nun die Unterschiede zwischen der somatischen und
prosporen Kernteilung an Cladophora glomerata reassumieren, So
lassen sich folgende Unterscheidungsmerkmale anfithren:

1. Bei der vegetativen Teilung bilden sich die Chromosomen
direkt aus dem Netzwerk des Ruhekerns dadurch, daB dieser dichter
wird, in Schleifen zerfillt, aus denen schliefilich durch Verkiirzung
die Chromosomen entstehen. Bei der prosporen Teilung dagegen
entstehen die Chromosomen durch Aneinanderlagern der Kornchen
der chromatischen Substanz.

2. Bei der vegetativen Kernteilung kommt es nicht zur Bildung
einer Aquatorialplatte, bei der prosporen Teilung dagegen bildet
sich eine solche.

3. Das Auseinanderweichen der Chromosomen geschieht in der
vegetativen Kernteilung in der ganzen Tiefe des Kernraumes, bei
der prosporen Teilung hingegen an der Oberfliche einer intra-
nucledren Spindel, lings der Fasern, die diese Spindel zeigt.

4. Die Gestalt der Chromosomen ist bei der vegetativen Teilung
lang und schmal, in der prosporen Teilung kurz und gedrungen.

5. Der Nucleolus verschwindet in der Regel in der spéten Pro-
phase der porosporen Kernteilung und tritt erst wieder in der spiten
Telophase zum Vorschein.

B. Die Redulktionsteilung.

Aus der Mitteilung B. Scrussyig’s vom Jahre 1928 (30), wie
auch aus dem in vorliegender Arbeit eingangs Mitgeteilten, geht es
nunmehr hervor, daB die Reduktionsteilung bei Cladophora glomerata
in den fertilen Zellen und nicht in den auskeimenden Zygoten vor
sich geht, und daB die Schwirmer, welche der heterotypen Teilung
ihre Entstehung.verdanken, Gameten sind. Es handelte sich nun
darum, an diesem Objekte, dem wir die Aufroliung der Generations-
wechselfrage bei den Chlorophyceen verdanken, den Vorgang der
Reduktionsteilung genauer zu schildern, zumal die erste Mitteilung
B. Scrussnia’s dariiber blof auf einige wenige Stadien des hetero-
typen Teilungsvorganges beruhte. Daf die Angaben von B. Scaussyic
zundchst auf Mifitrauen gestofen sind, ist bei dem damaligen Stand
der Dinge recht begreiflich. In diesem Zusammenhang ist es auch
nicht uninteressant auf die Arbeit von N. CarTER hinzuweisen, die,
wie schon frither erwihnt wurde, aller Wahrscheinlichkeit nach
schon im Jahre 1919 einzelne Stadien der Reifungsteilung vor sich
gehabt haben diirfte, ohne sie jedoch als solche zu erkennen. Sie
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schreibt (12, p. 476) folgendes: ,Some very peculiar nuclear division
figures at the stage were observed in Cladophora glomerata. In these
nuclei the migration of the Chromosomes to opposit poles was extre-
mely disorderly, the chromosomes following one after the other in
an irregular fashion, instead of being pulled apart by the fibres
of the spindel in two compact masses whilst the spindel was often
bent. These peculiar stages were taken from segments in which
rapid nuclear division was taking place preparatory to the formation
of zoogonidia, but whether this apparently abnorme mitotic figure
is general in such cases could not be ascertained.“ Aus dieser Be-
schreibung, vor allem aber aus den dazu gehorenden Bildern ist
ersichtlich, daB N. Carrer die Reduktionsteilung zwar gesehen, aber
nicht als solche erkannt hat. Der Gedanke, daf an dieser Stelle,
ndmlich vor der Gametenbildung bei einer Chlorophycee die Re-
duktionsteilung stattfinden konnte, lag zu jener Zeit wohl ganz
fern; auch waren die Bilder, die N. Carrer in ihren Priparaten
gesehen hatte, nicht sehr deutlich und klar, was aus ihren Zeich-
nungen abgelesen werden kann. Richtig gedeutet wurden die Bilder
der Reduktionsteilung zum erstenmal von B. Scmussxic 1928 (30).
Er fand in seinen Priparaten die fiir die Reduktionsteilung charak-
teristischen Stadien und zwar Synapsisstadien, Diakinese und spite
Metaphase. Auf Grund dieser Bilder, die, wie ich nunmehr sagen
kann, vollstindig eindeutig waren, konnte B. ScHussyxic die Re-
duktionsteilung bei Cladophora glomerata vor der Schwirmerbildung
mit Sicherheit feststellen. Fiir eine genaue Beschreibung des ganzen
Verlaufes der Reduktionsteilung reichten die ihm damals verfiig-
baren Préparate jedoch nicht aus. Eine Nachuntersuchung dieser
Frage an planmiBig eingesammeltem Material, welches geniigend
Stadien der Reduktionsteilung enthielt, war daher unumginglich
notwendig. Die Bilder, die ich in den so gewonnenen Préparaten
hatte, stimmen mit denen iiberein, die B. Scrussnie 1927 in Cla-
dophora glomeratas sah. Ich erwéihne auch, daf ein Vergleich mit
den Befunden ScHussNIG’s an marinen Arten gezeigt hat, daf die
Physiognomie des Reifungsprozesses bei Cladophora glomerata im
wesentlichen die gleiche ist. Die Unterschiede betreffen in erster
Linie die Zahl und die Form der Chromosomen, zumal Cladophora
glomerata die hochste bisher bekanntgewordene Chromosomenzahl
(diploid 64) innerhalb der Gattung aufweist. Kine weitere Ab-
weichung betrifft die Nucleolenfrage, doch habe ich schon oben
hervorgehoben, daf gerade der Fall von Cladophora glomerata fiir
die Beantwortung dieser Frage, im Hinblick auf die hohe Zahl
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ihrer kurzen Chromosomen auBerordentlich ungiinstig ist.  Das
Nucleolenproblem von Cladophora glomerata, wie auch der ganzen
Gattung iiberhaupt, wird m. E. noch einmal, auf Grund reichlichen
Vergleichsmateriales, in Angriff genommen werden miissen.

Die Ruhekerne in den noch vegetativen Zellen jener Individuen,
die sich zur Reduktionsteilung anschicken, sind etwas kleiner als
die Zellkerne der zoosporenbildenden Pflanzen. Die Durchmesser
verhalten sich ungefihr wie 7:8. In beiden Fillen, also sowohl
vor der Reduktionsteilung wie auch vor der prosporen Teilung,
nehmen jedoch die Kerne noch vor der Prophase an Volumen zu,
so dafB sich die Volumina der Ruhekerne in den vegetativen Zellen
zu denen der Ruhekerne in den fertilen Zellen wie 1:1,8 verhalten.
Auch die Kernteilungsbilder der Reduktionsteilung sind verglichen
mit denen der somatischen Teilung kleiner, ein Umstand, der die
Untersuchung wesentlich erschwert.

Wihrend in den Zellen, in denen reichlich prospore Iern-
teilungen vor sich gehen, weit auseinanderliegende Phasen der
Mitose in einer Zelle ohne wejteres zu finden sind, geht die Re-
duktionsstellung fast aller in einer fertilisierten Zelle vorhandenen
Kerne nahezu synchron vor sich.

I. Die heterotype Teilung.

Die Struktur der Ruhekerne vor der Reduktionsteilung stimmt
mit der der Ruhekerne vor der somatischen Teilung iiberein. Wir
finden auch hier einen oder mehrere Nucleolen und im Kernraum
ein feines Netzwerk. Beim Beginn der Reduktionsteilung wird das
Netzwerk des Kernraumes dichter, die Chromatinkérnchen, die im
Ruhekern deutlich zu unterscheiden waren, sind kaum mehr aus-
nehmbar, dhnlich wie bei der somatischen Kernteilung in den vege-
tativen Zellen (Fig.5,). Das dichtere Aussehen des Netzwerks
kommt durch ein geringes Dickerwerden der Netzmaschen zustande
und gleichzeitig werden die Netzmaschen stirker firbbar. Es
kommt dabei zu einer Auflosung des Netzes, bei der lange schmale
Streifen entstehen, die zun#chst unschart konturiert sind (Fig.6,,,).
Die so entstandenen Schleifen werden allméhlich linger, ein wenig
dicker und auch stirker firbbar und durchziehen ,spiremartig® den
ganzen Kernraum. Es sei aber gleich hier hervorgehoben, daf ein
wkontinuierliches, Spirem, wie es N. CARTER beschreibt, nicht vor-
handen ist. Auf dieses Stadium der Prophase, in dem noch keinerlei
Differenzierung in einzelne Chromosomen angedeutet ist, folgt das
Synapsisstadium. Die Spiremschleifen ballen sich in einer Hilfte
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des Kernraumes zusammen und es entsteht das fiir dieses Stadium
charakteristische Bild. Der Kernraum ist wahrend der beschriebenen
und der noch folgenden Stadien #uferst klar und durchsichtig, so
daf von dieser Seite her die Beobachtung nicht schwierig gemacht

wird; sie wird nur durch die grofe Anzahl der Chromosomen und
durch die relative Kleinheit der Kerne erschwert. KEs wurde daher,
um die Zeichnungen deutlicher zu machen, immer nur eine Ebene
herausgezeichnet. — Solange das synaptische Spirem in seitlicher
Kontraktion zusammengeballt liegt, lassen sich iiberhaupt keine
Einzelheiten erkennen. Es folgt aber bald darauf eine Auflockerung
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des synaptischen Knéuels, was zur Folge hat, daf sich die Spirem-
windungen in lockergewundene Doppelschleifen auswickeln.
Auch hier lassen die Bilder in keiner Weise die Annahme zu, daf
es sich um einen zusammenhingenden Spiremfaden handle. Sehr
beachtenswert ist es dagegen, daB diese parallelverlaufenden Spirem-
schleifen eine deutliche perlschnurartige Gliederung aufweisen
(Fig. 5;). Diese Glieder treten im weiteren Verlauf der heterotypen
Prophase infolge zunehmender Einschniirung immer deutlicher hervor,
bis sie sich schliefilich vollkommen vom Kettenverband des Spirem-
bandes loslosen. Diese paarweise angeordneten Abschnitte, die
inzwischen an Férbbarkeit und Dichte immer mehr zugenommen
haben, stellen die Gemini dar (vgl. Fig. 5,,,,). Die Annahme
ist daher nicht von der Hand zu weisen, daf in den Doppelschleifen
der Synapsis die Chromosomenanlagen hintereinander angeordnet
sind und daB sie sich wihrend der Prophase aus diesen Ketten
durch Querzerfall herausditférenzieren. Diese Annahme findet eine
Stiitze gerade in Fig. 5,,,, Welche beide aus demselben Kern
in zwei verschiedenen KEinstellebenen gezeichnet sind und die noch
die gewundene Anordnung der Gemini, die dem Verlauf der Spirem-
ketten entspricht, erkennen lassen. Auch erfolgt die Ausbildung
der Gemini immer in dem Raum, der kurz vorher vom synaptischen
Knéuel eingenommen wurde (Fig. 5 ,,) und erst dann verbreiten
sie sich in der Oberfliche des Kernraumes, in regelloser Verteilung
(Fig. 5,, und Fig. 6,).

Die Gestalt der zu Geminis vereinigten Chromosomen ist, im
Gegensatz zur Form der somatischen Chromosomen, eine sehr ein-
heitliche. Sie sind kurz und dick, fast rundlich und weisen voll-
kommen scharfe Konturen auf. Aber auch hier, und zwar namentlich
in der Diakinese, lassen sich mehr weniger deutliche GrdoBenunter-
schiede wahrnehmen.

Ich will hier auch noch erwéhnen, dal B. ScrussNic in noch
nicht verdffentlichten Beobachtungen an seinem urspriinglichen
Cladophora glomerata-Material ebenfalls die soeben geschilderten Vor-
ginge gesehen hat; und da ich dieselben ganz unabhingig davon
auch an eigenem Material feststellen konnte, so kann es sich nicht
etwa um einen Zufall handeln.

Das weitere Verhalten in Diaknese und Anaphase stimmt mit
den Angaben von B. Scrussnie (30) vollkommen iiberein. Die Ge-
mini werden in dem sich streckenden Kernraum in zwei Gruppen
aufgeteilt, wobei die einzelnen Gemini offenbar eine verschiedene
Geschwindigkeit in ihrer polwirts gerichteten Bewegung zeigen.
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Die Folge davon ist das Bild einer regellosen Verteilung der Gemini
innerhalb der anaphasischen Figur (Fig. 6,).

Eine achromatische Spindel konnte ich wihrend der Reduktions-
teilung nicht mit Sicherheit feststellen, womit ich aber die Existenz
einer solchen nicht in Abrede stellen will. Ich verweise darum auf

Fig. 6.

die Beobachtungen B. Scuussyig’s, der sowohl bei Cladophora glome-
rata als auch bei den marinen Cladophora-Formen eine Spindel, die
feine Lingsstreifung zeigte, nachweisen konnte.

Wenn die Trennung der beiden Geminigruppen so weit vor sich
gegangen ist, daB zwischen ihnen ein ziemlich breiter Zwischenraum
gebildet wird, setzt eine Einschniirung des Kernraumes ein (Fig. 6 ;).
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Diese EKinschniirung erfolgt aber etwas verschieden von jener, die
man sonst bei der somatischen Kernteilung beobachtet. Da nimlich
mit der FKinschniirung des Mutterkernes keine Entfernung der
beiden Kernhilften verbunden ist, so kommt es nicht zu der iiblichen
Ausziehung des Kernraumes in Hantelform. Die Durchschniirung
geht infolgedessen so vor sich, daB in der Aquatorialgegend zwischen
den beiden Geminigruppen sich die Kernmembran um die beiden
Tochterkernanlagen schlieft (Fig. 6,). Eine weitere Folge davon
ist, daB die beiden so entstandenen Telophasekerne zunichst so
einander genihert liegen, daB sie sich anfangs berithren (Fig. 6;).
Dabei will ich allerdings die Frage offen lassen, ob dieser Modus die
Regel ist oder ob er nicht vielleicht auch eine Folge der dichten
Verteilung der Kerne im Gametangium ist.

In der Telophase merkt man jetzt, daB die bisher mehr ein-
heitliche Form der Chromosomen allmihlich aufgegeben wird. Offen-
bar erfolgt die Auflosung der Chromosomen in den Interphasekernen
nicht gleichzeitig, denn, wie Fig. 6,,, zeigt, findet man jetzt neben
dicken, kiirzeren auch schon schwicher gefirbte und lingere Chromo-
somen. Erst allméhlich werden alle blisser, unschart konturiert
und strecken sich immer mehr in die Léinge. Ob es zu einer voll-
stindigen Auflosung der Chromosomen in das Netzwerk der Inter-
phasekerne kommt, 148t sich nicht mit absoluter Sicherheit sagen.
Ich habe aber den Eindruck gewonnen, dafl die Interphase nur
sehr kurz dauert und habe auch nie wihrend dieser Zeit eine Netz-
struktur der interphasischen Kerne beobachten konnen. Diese zwei
Umsténde ditrften wohl dafiir sprechen, daf die Chromosomen beim
Ubergang von der heterotypen zur homdotypen Teilung ihre morpho-
logisch nachweisbare Individualitit nicht génzlich aufgeben. In
diesem Sinne fasse ich auch die Fig. 6, auf, in der, wenn auch
nur relativ schwach, die paarweise Anordnung der Telophase-
Chromosomen zu erkennen ist.

Was das Verhalten des Nucleolus wihrend der heterotypen
Teilung anlangt, so st6ft man auch hier wieder auf die Schwierig-
keit, daB Nucleolus und Chromosomen, wenn sie ungefihr gleiche
GroBenverhiltnisse zeigen, nicht unterscheidbar sind und daf
der Nucleolus durch die groBe Zahl der Chromosomen, hier der
Gemini, leicht ganz verdeckt wird. Er gibt hiufig die Kugelgestalt,
die er im Ruhekern hat, auf und zeigt dann Umrisse, wie sie in
Fig. 64,45 ; Wwiedergegeben sind. Im Synapsisstadium liegt er
héufig am Rande des Spiremballen und die Spiremschleifen sind auf
ibn zentriert. Im Stadium der Auflockerung des Synapsisknéiuels

Archiv fiir Protistenkunde. Bd. LXXIL 31
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spaltet sich der Nucleolus, &hnlich wie bei der prosporen Teilung
in zwei Hilften, womit die Ahnlichkeit mit déen Gemini noch be-
deutend erhoht wird. Was mit ihm in den weiteren Phasen der
Reifungsteilung geschieht, kann ich nicht sagen, denn ich konnte
ihn nicht mehr von den Chromosomen mit Sicherheit unterscheiden.
Ich nehme jedoch an, daB er wihrend den spéteren mitotischen
Phasen verschwindet und erst wieder in der Telophase, wenn die
Tochterkerne schon abgerundet sind, auftritt.

Die heterotype Teilung bei Cladophora glomerata ist mithin
durch folgendes charakterisiert:

1. Bei der heterotypen Teilung wird zum Unterschied von der
somatischen und prosporen ein nicht kontinuierliches Spirem
gebildet.

2. Das Spirem 16st sich nach der Synapsis zu Ketten, die
Ketten zu Chromosomen bzw. Gemini auf.

3. Tetradenbildung wurde nicht beobachtet.

4. Die neuentstehenden Kerne werden nicht durch Einschniirung
voneinander getrennt, sondern durch Ergéinzung der Kernmembran-
hélften.

2. Die homéotype Teilung.

Uber die homootype Teilung ist wenig noch zu sagen. Sie
verlduft dhnlich wie die prospore Teilung, von der sie sich lediglich
durch die haploide Chromosomenzahl unterscheidet. Sie geht von
der Interphase aus, in welcher sich die Chromosomen zu langen
Schleifen umgebildet haben. In spiter Prophase erscheinen die
Chromosomen etwas verkiirzt und haben schon die Léngsspaltung
durchgemacht (Fig. 7,). Die Verkiirzung der Chromosomen nimmt
gegen die Metaphase immer mehr zu und sie ordnen sich zur Aquatorial-
platte (Fig. 7,) an. Bei entsprechend giinstiger Lage einer solchen
Aquatorialplatte kann man leicht 64 Spalthilften zéhlen, deren
Entstehung aus je einem Mutterchromosom aus ihrer gegenseitigen
Lage ohne weiteres zu erkennen ist.

Das Auseinanderweichen der Chromosomen-Spalthélften geht
entlang einer intranucleiren Spindel, die Lingsfaserung zeigt, vor
sich und erinnert somit an den entsprechenden Vorgang bei der
prosporen Teilung, wie iiberhaupt von nun an die Ahnlichkeiten
zwischen den beiden Teilungsmodis unverkennbar sind.

Wihrend der Anaphase ist der Kernraum noch nicht ein-
geschniirt. Die &dquatoriale Einschniirung setzt erst in der Telo-
phase ein (vgl. Fig. 7;,,,;). Auch hier sind deutliche Hantelfiguren
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die Folge. Zwischen den beiden Telophasekernen bleibt noch lange
Zeit ein Verbindungsstrang erhalten, der die Erkennung der
Schwesterkerne gestattet (Fig. 7).

Auch die Rekonstitution der Telophasekerne geht in &hnlicher
Weise wie bei der prosporen Kernteilung vor sich. Die Chromo-
somen verldngern sich, werden dabei diinner und fallen allmé&hlich
der Auflosung in das Netzwerk des Ruhekernes anheim. Fig. 7,
stellt einen solchen Ruhekern dar, der, knapp nach erfolgter

4 asom ) )/ NN e
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Fig. 7.

Teilung, viel kleiner als die Kerne vor Beginn der Reifungsteilung
ist. Der Nucleolus, der in der Metaphase nicht mehr sichtbar ist,
tritt erst, in wesentlich verkleinertem Mafstabe, in den Telophase-
kernen wieder zum Vorschein. Wie ich schon bemerkte, habe ich
in den Gametangien keine weiteren Teilungsschritte der haploiden
Kerne beobachtét und halte solche wegen der riumlichen Verhilt-
nisse im reifenden Gametangium fiir ausgeschlossen. Uber das
Aussehen der Gametangienkerne wie auch der Gametenkerne ver-

weise ich auf die Angaben von Frl. H. CzempyrEx (15).
31%
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Zusammenfassung.

1. Cladophora glomerata tritt das ganze Jahr auf und schwirmt
das ganze Jahr hindurch in regelmifigen Abstinden; nur im
Friihjahr setzt eine lingere Schwirmperiode ein.

2. Es treten zwei Arten von Schwirmern auf, ndmlich Zoo-
sporen und Gameten.

3. Die Bildung der Zoosporen erfolgt viel hiufiger, das ganze
Jahr hindurch, die Bildung der Gameten erfolgt nur einmal im
Jahr, ndmlich im Friihling, am Ende der lingeren Schwirmperiode.

4. Zoosporen entstehen an diploiden Individuen infolge vege-
tativer Kernvermehrung, die sich in einigen wesentlichen Punkten
von der somatischen Kernteilung unterscheidet und daher prospore
Kernteilung genannt wurde. Die Gameten dagegen entstehen
in der Folge von Reduktionsteilungen.

5. Zoosporen und Gameten entstehen auf getrennten Individuen.

6. Cladophora glomerata ist ein Diplobiont.

Wien, Botanisches Institut der Universitit, im Juli 1930.
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