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Bei Bearbeitung der Peridineenausbeute der Deutschen Atlan-
tischen Expedition (Meteor-Exp.) stieB ich auf eine Reihe von
Problemen, die fir das Verstindnis der Biologie der Ceratien und
anderer wichtiger Leitformen unter den Dinoflagellaten von Be-
deutung sind, die aber in der Fachliteratur kaum Beachtung ge-
funden haben. Nur einige offene Fragen seien angefiihrt: wie ist
die natiirliche Lage der Peridineenzelle (besonders der Ceratien) und
wie orientieren sich jene Protisten im freien Medium? (In der
neuesten Literatur findet man z B. Ceratien bald mit dem Apex
nach oben, bald nach unten abgebildet.) Wie und mit welcher Ge-
schwindigkeit vermdgen die Dinoflagellaten sich fortzubewegen und
sind sie zu aktiven Wanderungen befihigt (z. B. Vertikalwanderungen)?
Sinken sie bei vegetativer Vermehrung in tieferes Wasser hinab?
Was fir eine Bedeutung hat die Kettenbildung? usw. Diese und
andere Fragen zu beantworten machte ich mir zur Aufgabe wihrend
eines leider nur kurzen Aufenthaltes an der biologischen Anstalt
in Helgoland im August und September 1928. Trotzdem die Bliite-
zeit fiir viele Peridineen lingst voriiber war (sie fallt nach Mit-
teilung von Herrn Prof. Mrerck-Helgoland fiir viele Formen schon
in die Monate Mai und Juni), reichte das Material aus, um eine
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Reihe von neuen Beobachtungen iiber die Orientierungsmoglichkeit
und Ortshewegung von iiber 12 Arten zu machen. Zugleich konnten
bei mehreren Formen die Bewegungen der Geifeln erfolgreich ana-
lysiert werden.

Fiir die bereitwillige Unterstiitzung bei Beschaffung von Material
und Literatur danke ich den Herren der biologischen Anstalt auf
Helgoland, besonders Herrn Prof. Mierck und Herrn Prof. WuLFrr.

Material und Technik.

Das Material wurde mit einem Planktonnetz (Gaze 20) meistens
zwischen Helgoland und der Diine zu verschiedenen Tages- und
Nachtzeiten gefangen. KEs wurde besonders darauf geachtet, daf
das erbeutete Plankton beim Filtrieren nie trocken fiel, sondern
stets in einer groferen Wassermenge gehalten wurde. Um den
Fang zu sédubern, wurden die Hafengldser mit dem Plankton mehrere
Stunden ruhig hingestellt. Ein grofer Teil der Diatomeen (vor-
wiegend Biddulphia sinensis GREV.) sank dann zu Boden, wihrend die
storenden Krebslarven und Copepoden sich an der Lichtseite an-
sammelten. Mit einem Saugheber wurde darauf das Wasser an der
dem Lichte abgekehrten Seite abgesogen. Dieses enthielt, besonders
wenn man diesen Vorgang ein- oder zweimal wiederholte, fast nur
Dinoflagellaten und wenige Tintinnen und verschiedene Larven-
formen. Das Peridineenplankton wurde in offenen und geschlossenen
rechteckigen und flaschenformigen Projektionskiivetten von ver-
schiedener Grofe und bei horizontaler Neigung des Mikroskopes
beobachtet. Die Benutzung eines grofen Planktonzihltisches, der
wie ein Kreuztisch zu handhaben ist, gestattete, einzelne Planktonten
bei 80facher VergroBerung iiber mehrere Zentimeter zu verfolgen.

Der Fang und die weitere Behandlung in den Glasgefifien
scheinen den Peridineen nur wenig zu schaden; man findet in den
Nichten hiufig Teilungsstadien und besonders, wenn die an den
Boden gesunkenen Planktonten ofter entfernt werden, halten sich
die Kulturen einige Wochen. Zu den Bewegungsstudien wurden
nur schwimmende Zellen aus den oberen Teilen der Behilter verwandt.

Die Temperatur des Wassers in den Kiivetten schwankte
zwischen 18 und 20° C.

Genauer untersucht wurden folgende Arten: Dinophysis acuta
Enmse. (Fig. 1), Peridinium ovatum (Poucmer) (Fig. 2), Per. claudicans
Pavnsen (Fig. 3), Per. crassipes Kororp (Fig. 4), Per. subinerme
Pavisen (Fig. 5), Per. depressum Baiv. (Fig. 6), Per. pentagonum
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Fig. 1—9. Fig. 1. Dinophysis acuta Emrse. Fig. 2. Peridinium ovatum

(Poucr.). Fig. 3. Per. claudicans Pavrsen. Fig. 4. Per. crassipes Kor. Fig. 5. Per.

subinerme Pavurs. Fig. 6. Per. depressum Bamn. Fig. 7. Per. pentagonum GRAN.

Fig. 8. Ceratium longipes (Bair.) Gran. Fig. 9. Ceratiwum macroceros Emrse.

(Fig. 1 rechte Seitenansicht. Fig. 2—9 Ventralansichten). Fig. 1—7 400:1.
Fig. 8—9 170:1.
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Gran. (Fig. 7), Ceratium furca (EBRBG.) DUs. (Fig. 20), C. fusus (EBRBG.)
Dus. (Fig. 21), C. tripos (0. F. MtLLER) (Fig. 19), C. longipes (Ba1L.)
Grav (Fig. 8), C. horridum Grax (Fig. 22), C. macroceros EnrBe. (Fig. 9).
Gelegentliche Beobachtungen wurden ferner gemacht an Vertretern
folgender Gattungen: Prorocentrum, Gymnodinium, Amphidinium,
Gyrodingum, Pouchetia, Polykrikos, Phalacroma und Pyrophacus.

Uber das Verhalten der Peridineen in den Projektionskiivetten.

In einer soeben gefiillten Kiivette sieht man die meisten
Planktonten regellos in allen moglichen Richtungen durcheinander
schieBen, die Peridineen dagegen bewegen sich, bevor das Wasser
zur Ruhe gekommen ist, in auffallend gesetzmiBigen Bahnen. Sie
schwimmen fast immer in vertikaler Richtung und diirften sich da-
her hauptsichlich nach der Schwerkraft orientieren. Die Einstellung
in Richtung der Schwerkraft tritt bei den grofen Ceratien am
klarsten hervor. Fast immer sieht man sie in senkrechter Stellung
mit dem Apex voran sich aufwirts bewegen. Dann und wann
schwimmt auch ein Individuum ziemlich senkrecht abwirts, aber
selten bewegen sie sich in schriger oder horizontaler Richtung. Sie
machen h#ufig einen vollen Bogen in einer beliebigen Richtung,
kehren aber bald wieder zuriick zur gradlinigen Aufwirtshewegung 1).

Die kleineren Formen, wie die Peridinium-Arten, bevorzugen
ebenfalls die Bewegung in vertikaler Richtung. Wenn sie auch
héunfig nach oben oder nach der Seite iiberschlagen und so eine
mehr regellose Art der Bewegung zeigen, so vermogen sie grofere
Strecken und lingere Zeit nur in vertikaler Richtung zuriickzulegen.

Mehrere Ceratium- und Peridinium-Arten und Dinophysis acuta
konnten bei Aufwirtshewegung iiber 5 mm verfolgt werden, ohne
daB sie Richtung, Bewegungsart und Geschwindigkeit #nderten. Sie
wiirden in derselben stetigen Bewegung sicherlich weiter fort-
gefahren haben, wenn sie nicht durch andere Planktonten (besonders
storen die vielen Diatomeen) und durch den beschréinkten Raum der
Kiivetten an einer vollkommen freien Bewegung gehindert worden
wiren.

Bei der Bewegung in vertikaler Richtung spielt die Aufwirts-
bewegung bei weitem die groBte Rolle. Ob es sich dabei um echte

1) Ubrigens konnte eine bei anderen Flagellaten beobachtete positive Rheotaxis,
die durch Einstellung in die Stromungsrichtung mit dem Vorderende stromaufwirts
in Erscheinung tritt, nicht festgestellt werden. Die Bewegung der Dinoflagellaten
scheint vielmehr unabhingig von den Wasserstromungen zu verlaufen.
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negative Geotaxis handelt, ist nicht mit Sicherheit zu entscheiden.
Man konnte sich vorstellen, daB Sauerstoffbediirfnis, Lichteinfluf
oder andere Faktoren die Bewegung nach oben auslosten. Allein
in solchen Fillen wire entsprechend den Erfahrungen bei anderen
Flagellaten eine phobotaktische Reaktion zu erwarten, wihrend hier
eine reine Topotaxis vorliegt, die natiirlich fiir ein geotaktisches
Verhalten spricht.

Bei Beobachtungen in geschlossenen flaschenférmigen Kiivetten,
die vollkommen gefiillt und dann verschieden gedreht wurden, zeigte
sich, daf Luft und Sauerstoff in erster Linie fiir die Aufwirts-
bewegung nicht in Frage kommen.

Die dauernde Bewegung nach oben muf natiirlich eine Ansamm-
lung der Peridineen an der Wasseroberfliche bewirken, die auch
deutlich nachzuweisen ist. Doch sorgen die wenigen abwérts
schwimmenden Individuen, besonders aber die in den kleinen Ge-
fiBen stets vorhandenen Wasserstromungen, fiir eine mehr gleich-
mifige Verteilung, so daf auch in den unteren Teilen der Gefile
viele Zellen anzutreffen sind.

Nach diesen Erfahrungen zu urteilen, miifte man im Freien
eine Anreicherung von Dinoflagellaten an der Meeresoberfliche ver-
muten, die aber in Wirklichkeit in vielen Fillen nicht stattfindet.
Wir wissen némlich, daB héufig die Hauptmasse des Phytoplanktons
auf freiem Ozean sich in 40—80 m Tiefe befindet (KarsTEN’s, 1905,
Lormany, 1920) und nicht an der Oberfliche. Tscrmmn (1920) hat
ferner mit ziemlicher Sicherheit nachgewiesen, dal die Ceratien an
ein Lichtoptimum gebunden sind, bei Sonnenschein tiefere W asser-
schichten bevorzugen als bei starker Bewolkung. Demnach diirfte
die vertikale Verbreitung hauptséchlich durch die Beleuchtungs-
stirke des Tageslichtes bestimmt werden. Wieweit neben den wohl
vorwiegend pflanzlich lebenden und Chromatophoren tragenden
Ceratien auch die saprophytisch wund tierisch sich ern#hrenden
Formen auf Licht reagieren, ist unbekannt. Bemerkenswert ist,
daf auch sie (die Peridinium-Arten diirften hauptséchlich sapro-
phytisch leben) in den Kiivetten vorwiegend aufwirts zu schwimmen
pflegten.

Diese und andere Beobachtungen lehren, daB die marinen Dino-
flagellaten sich nicht allein auf die Schwerkraft, sondern auch auf
andere Reize (optische, chemische, mechanische usw.) einzustellen
vermogen. KEs liegt nahe anzunehmen, daf sie im Freien auf linger
anhaltende Reize — es diirften wohl nur vertikal gerichtete vor-
kommen — mit einer Bewegung in vertikaler Richtung antworten.
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Es geniigt ja eine aktive Bewegung nach oben — in die Tiefe
sinken die Organismen von selbst hinab —, um das Lichtoptimum
aufzusuchen, um in sauerstoffreiches Wasser zu gelangen und be-
sonders um gich auf irgend einem Horizont, der die besten Be-
dingungen hat, zu halten und dem dauernden Absinken entgegen-
zuwirken. Diese vielleicht im freien Meere fast ausschlieflich
ausgeilbte Bewegung nach oben wiirde das vorherrschende Aufwérts-
schwimmen in den Kiivetten verstindlich machen.

Wie nun die Peridineen es ermdoglichen, sich lénger in senk-
rechter Stellung zu halten, ist schwer zu sagen. Die Vorstellung,
daB Oltropfen oder andere Fettkorper, die z. B. bei verschiedenen
Ceratien in der vorderen Korperhélfte h#ufig angetroffen werden,
die Zellen mechanisch mit dem Vorderteil nach oben ziehen, trifft
vielleicht ausnahmsweise, aber wohl nicht allgemein zu. Diese An-
schanung hat sich auch bei anderen Organismen nicht bewéhrt,
wihrend die von Lyon aufgestellte Statocystentheorie durch die
neueren Arbeiten von O. K6mLER (1922) an Paraméicium so gut wie
bewiesen ist. Ob bei Dinoflagellaten die Verhéltnisse &dhnlich liegen,
ist jedoch durchaus unbekannt.

Bemerkenswert ist schliefllich eine Reaktion der Peridineen,
wenn sie aufwirts schwimmend gegen eine schwebende Diatomee
oder dgl. stoBen. Sie fahren bei Beriithrung in energischer Schreck-
bewegung sprunghaft zuriick, um dann erneut wieder in vertikaler
Richtung vorzustofien und vielleicht wieder anzustofen. Dieser Vor-
gang wiederholt sich oft mehrere Male, bis das betreffende Individu-
um am Hindernis vorbeitrifft. Selten schwimmt die Zelle seitwéirts
oder abwirts fort. Also: Versuch und Irrtum im Sinne JENNING’S
wie bei anderen Protisten.

Die aktive Ortsbewegung.

Es soll uns hier in erster Linie die vorherrschende Bewegung
senkrecht nach oben in freier Bahn beschéftigen. Diese mit groBer
Regelmifigkeit verlaufende Bewegungsart ist charakteristisch fiir
die Dinoflagellaten und nimmt bei fast allen Formen einen gleich-
artigen Verlauf: es ist eine Lokomotion in spiraliger Bahn,
bei der die Lidingsgeifiel dem vorangehenden Korper-
pol stets nachgefiithrt wird. Hiervon gibt es wahrscheinlich
nur zwei Ausnahmen: néimlich 1. die Adiniferen (Ezuviella, Proro-
centrum), die eine den {iibrigen Flagellaten &hnliche Bewegungsart
haben und 2. die triposformigen Ceratien, bei demen die Ausbildung
der groBen, zum Schweben dienenden Hinterhérner eine Abweichung
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von der typischen Bewegungsart verursacht haben. Auf diese beiden
Ausnahmen soll weiter unten néher eingegangen werden.

Die typische Art der Fortbewegung konnte bei einer grofien
Anzahl von Vertretern aus den verschiedensten Gattungen, bei ge-
panzerten und nackten Formen, beobachtet werden. Die Organismen
schwimmen in spiraligen Bahnen bei gleichzeitiger Rotation des
Korpers voran; dabei ist die Korperachse bei fast allen Formen
gegen die Bewegungsachse geneigt und eine bestimmte Seite des
Zellkorpers (meistens die Bauchseite) der Bewegungsachse stets zu-
gekehrt, so da bei einmaliger Drehung um die Bewegungsachse
auch die Zelle sich einmal um ihre Lingsachse gedreht hat. Jeder
Punkt des Zellkorpers beschreibt demnach eine besondere Spirale.
Die ganze Bewegung 148t sich durch drei Grofen zahlenmiBig aus-
driicken: 1. die Breite der Spirale, 2. die Ganghthe oder Steigung
der Spirale des Zellkérpermittelpunktes, 3. die Neigung der Lings-
achse des Zellkorpers gegen die Bewegungsachse.

Fir drei Arten, die als Beispiele gelten mogen, ist die Auf-
wirtsbewegung in Fig. 10—12 dargestellt:

Fig. 10 veranschaulicht eine Bewegungsbahn von Peridinium
claudicans. In Richtung der Bewegungsachse gesehen liuft die Be-
wegungsspirale rechts herum. Der Zellkorper ist stets so geneigt,
daf der Winkel zwischen Korper- und Bewegungsachse etwa 30°
betragt (gestrichelt). Die rechte Korperseite wird vorangefiihrt und
die Bauchseite ist dauernd der Bewegungsachse zugekehrt. Die
mittels eines Okular-Netzmikrometers gemessene Breite B der Be-
wegungsspirale betrigt etwa 180 u; ihre Ganghohe oder Steigung G
etwa 300 u.

Fig. 11 stellt die héufigste Bewegungsspirale von Peridinium
ovatum dar. Neigungswinkel etwa 30°; Breite B der Spirale etwa
200 u und ihre Ganghohe G ebenfalls etwa 300 4. Anfangs schwimmt
das Individuum mit der linken Seite voran, wéhrend die Bauch-
seite (v) immer der Bewegungsachse zugekehrt ist. Nach 1%, Um-
drehungen befindet sich die Zelle gerade auf der hinteren Seite der
Bewegungsspirale; dort hilt sie plotzlich an, aber setzt sofort ihren
Weg bei entgegengesetzter Rotationsrichtung fort, jetzt die rechte
Seite voranfithrend. Bei der Wendung ist, wie die neben dem
Wendepunkt stehende Skizze (die etwas nach rechts verschoben
und eigentlich hinter der Bewegungsachse liegen miifite) andeutet,
die Bauchseite dem Beschauer sowie auch der Bewegungsachse zu-
gewandt.
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Fig. 10. Fig. 11.

Fig. 10—12. Bewegungsspiralen bei Aufwirtshewegung.
Fig. 10. Von Peridinium claudicans. Fig. 10a. Per. claudicans in Ventral-
ansicht.
Fig. 11. Von Peridinium ovatum (mit Anderung der Rotationsrichtung)
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Fig. 12.

Fig. 12. Von Dinophysis acuta. Fig. 12a. Din. acuta in Seitenansicht.
Die Abbildungen an den Spiralen sollen die jeweilige Lage des Zellkérpers
veranschaulichen. A Bewegungsachse; B Breite der Spirale; G Ganghthe oder
Steigung der Spirale; r rechte, 1 linke Seite; d dorsal, v ventral.
Archiy fiir Protistenkunde, Bd. LXVIL 20
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Fig. 12 zeigt eine fir Dinophysis acuta charakteristische Be-
wegungsspirale. Der Neigungswinkel ist klein, etwa 15%; die Breite
der Spirale etwa 280 u; ihre Ganghohe etwa 220 u. Die Bewegungs-
spirale liuft links herum; die Riickenseite geht immer voran; die
rechte Korperseite (r) ist der Bewegungsachse (A) stets zugekehrt.
So zeigt die Zelle an den Seiten der Bewegungsspirale dem Be-
schauer links die Ventralseite (3 Skizzen), rechts die Dorsalseite
(2 Skizzen).

Der Drehungssinn der Rotation um die Bewegungsachse und
der stets gleich gerichteten Korperdrehung um die Léngsachse des
Zellkorpers ist fiir keine der untersuchten Formen besténdig, sondern
wechselt gewohnlich nach wenigen Umdrehungen. Bei Aufwirts-
bewegung in gerader Richtung wurden z. B. folgende Rotationen
nacheinander beobachtet (- bedeutet rechts, — bedeutet links her-
um, wenn man in Richtung der Bewegungsachse sieht):

1. Peridinium depressum : 1Y, 4, 1—, 11, -|—, 2—, 14+ usw.
2. ” claudicans: b4, 71— 3 +, 4—, 24, 5—, 64 usw.
3. ” ” 03 +a 2—, /4 +, / ) 1/4 +) 1/4 _? 1/4 +7

Y,— 3+, 1Y, — usw.

4. ” subinerme : 14, 1Y, —, 24, 1 — 64, 12— usw.
b. ” ovatum  : 194, 15— usw.
6. ” ” 124, 3—, 1Y, 4+, 2— usw.

Mehr als 10 Umdrehungen ohne Unterbrechung in einer Rich-
tung sind selten; als Hochstzahl konnten ausnahmsweise bei einer
Gyrodinium-Art (allerdings unter dem Deckglase bei horizontaler
Bewegung) etwa 70 gleichgerichtete Umdrehungen gezéhlt werden.
Weniger als eine volle Umdrehung machen die Rotationsformen
selten. Nur einmal wurde ein Ausschlag etwa 90° abwechselnd
nach jeder Seite festgestellt (Nr. 3 Per. claudicans), eine Rotations-
art, die hiufiger bei Ceratium fusus und C. furca zu finden ist.

Die Anderung der Rotationsrichtung geht schnell und ohne
Lageénderung des Zellkorpers vor sich. Ohne merkliche Verminderung
der Geschwindigkeit h#lt der Organismus plotzlich an und bewegt
sich dann in entgegengesetzter Richtung sogleich mit derselben
Fahrt weiter, erst die eine und dann die entgegengesetzte Korper-
seite voranfithrend (bei Peridinium abwechselnd die linke und rechte).

Bei Dinophysis konnte wegen Materialmangel die Umkehr der
Rotationsrichtung leider nicht genauer beobachtet werden. Wie er-
wihnt, schwimmt Dinophysis acuta mit der keilférmigen Riickenseite
voran, was sehr zweckmifig erscheint. Ob sie bei entgegengesetzter
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Rotation die Bauchseite mit den groBen Fliigeln der Langsfurche
voran fithrt, ist unwahrscheinlich. Vielleicht wird die Rotations-
richtung so gedindert, wie es Fig. 13 veranschaulicht, so daf die
Riickenseite stets vorn bleibt, eine Art der Umkehr, die bei Peri-
dinsum-Arten allerdings niemals gesehen wurde. Es ist wohl sicher,
daB alle Dinophysiden die linke oder rechte, niemals die Bauch-
oder Riickenseite der Bewegungsachse zukehren.

Die Neigung der Korperachse gegen die Bewegungsachse
pflegt innerhalb der Art einigermaBen bestindig zu sein. Der
Neigungswinkel betrigt bei den meisten Formen etwa 20—30°;
Peridinium depressum ist mitunter ungefihr 40°
geneigt; auch Per. ovatwm nimmt hiufig eine sehr
schrige Stellung ein. Andere Arten wiederum
haben einen verhiltnism#iBig kleinen Neigungs-
winkel. So steht Dinophysis acute bei groBer
Schwingungsweite mitunter fast senkrecht. Auch
Peyr. subinerme ist meistens nur gering geneigt.

Ubrigens ist die Neigung stets so, daB das Eig. 13.  Vermut-
Vorderende der Zelle der Bewegungs- III:he.Umke.hr der

. . otation bei Dino-
achse abgewandt ist. Unter zahlreichen ypvge in Richtung
Beobachtungen nahm nur ein einziges Mal ein der Bewegungsachse
Individuum von Per. crassipes bei voller Rotation gesehen).
wéhrend einiger Umdrehungen eine Stellung ein,
bei der der Apex der Bewegungsachse zugewandt war. Spiter
wurden #hnliche Stellungen vergebens gesucht, weshalb ich jener
einzigen Beobachtung keine besondere Bedeutung beilegen mochte.

Die Breite der Bewegungsspirale variiert betrichtlich
bei den verschiedenen Arten, hilt sich allerdings bei ein und der-
selben Art in gewissen Grenzen. Die Breite wurde bei einigen
Formen gemessen: Per. subinerme etwa 30—100 p; Per. ovatum etwa
100—300 u; Per. claudicans etwa 200 u; Per. pentagonum etwa 200
bis 300 x und Dinophysis acuta etwa 200—300 . Wird die Breite
sehr klein, so daB die Bewegungsachse in den Zellkorper verlagert
wird, so haben wir eigentlich keine Bewegung in spiraliger Bahn
mehr, sondern einen Grenzfall von ihr, eine Drehung um die eigene
Léngsachse. Diese Art der Bewegung wurde bei einer kleinen
runden Peridinium-Art (dhnlich Per. globulus STEIN.) und bei einigen
nackten Formen (Gymnodinium, Gyrodinium) beobachtet.

Die Ganghohe betrigt bei Aufwirtsbewegung meistens 100
bis 300 u. Ihre GroBe andert sich betridchtlich, entsprechend der

Bewegungsrichtung und der Geschwindigkeit. Mitunter ist sie so
20%
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gering, daB es aussieht, als kreiste die Zelle nur um die Bewegungs-
achse und kime nicht voran. Bei Abwirtsbewegung, die ja durch
die Schwerkraft unterstiitzt wird, erreicht die Ganghohe ihren
groBten Betrag. Bei ein und demselben Exemplar von Per. penta-
gonum betrug sie bei Aufwirtsbewe-
gung ungefihr 200 u, bei Abwirts-
bewegung aber 5—600 u (Fig. 14).

Bei Per. crassipes wurde einmal
eine spiralige Bewegung bei geringer
Breite und ganz kleiner Ganghthe der
Spirale beobachtet, so dal eine Art
»Suchbewegung“, wie man sie auch von
Paramaecium  kennt, zustande kam
(Fig. 15).

Im allgemeinen ist die Ganghohe
bei den Peridineen verhéltnismiBig ge-
ring, so daB die Spiralform der Bahn
viel stirker in Erscheinung tritt als
bei anderen Protisten. BurrineToNn
(1925) fand némlich unter 163 Infu-
sorienarten die niedrigste Ganghohe
etwa 220 u groB (bei Cerona polyphorum
ErrsBe.), die grofite jedoch ungefihr
1700 p (bei Paramaecium caudatum
E=nrBG.).

Von der typischen Bewegung der
I a I b

bisher besprochenen Arten weicht die

der grofen ,Schwebeformen®, wie

Fig. 14. Bewegungshahnen des- man sie wohl treffend bezeichnen kann,
selben Individuums von Peridinium erheblich ab. Hierher gehoren die folgen-
pentagonum Gran. a aufwirts, den untersuchten triposformigen Cera-
b abwiirts. tien mit langen nach vorn gebogenen
Hinterhornern: C. tripos (0. F. MOLLER), C. longipes (BaIL.) GRAN,
C. horridum GraN, C. macroceros EERBG. Wihrend die iibrigen Peri-
dineen ohne Drehung sich nicht in gerader Richtung fortbewegen
konnen, schwimmen die Schwebeformen in ziemlich geradlinigen
Bahnen, meistens ruhig und in senkrechter Lage ohne zu rotieren
aufwirts. Sie bewegen sich oft so langsam und ruhig, da8 der Ein-
druck erweckt wird, als schwebten sie nur und bewegten sich nicht
aktiv vorwirts. Héaufig schwimmen sie auch geméchlich voran und
neigen dabei das Vorderende wenig abwechselnd nach der linken
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und nach der rechten Seite (Fig. 16). Auffallend ist, daB bei den
Schwebeformen nie eine regelmifige Rotation beobachtet wurde.
Eine moglicherweise statthabende Behinderung durch
die Kiivette oder durch andere Planktonten kommt
hierbei nicht in Frage.
Als Ubergangsformen zwischen den Rotations-
und Schwebeformen sind die beiden Arten Ceratium
furca und C. fusus anzusehen. Sie konnen sich mit
und ohne Rotation, gerade wund spiralig fort-
bewegen. Wéihrend C furca meistens rotiert (zeit-
weise in ziemlich aufrechter Stellung bei geringer
Breite der Bewegungsspirale, dann auch wieder bei
betrdchtlicher Neigung der Korperachse) und nur
selten ohne jede Korperdrehung in gerader Linie
zu schwimmen pflegt, vollfilhrt C. fusus nur gelegent-
lich volle Rotationen, sondern macht meistens nur
geringe Drehungen um etwa 90° hin und her oder
schwimmt ohne jede Rotation gerade aufwirts.
Die Bewegung der Schwebe- und Ubergangs-
formen stellt nur eine modifizierte Art der charak-

<
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A
Fig. 16. Cera-
C} tium  tripos O.
F. Miiller. Hiu-
fige Art der Auf-
Fig. 15. Peridinium crassipes Kor. Rotation auf der Stelle wirtshewegung
(,,Suchbewegung*). ohne Rotation.

teristischen Fortbewegung der Dinoflagellaten dar und wichtig ist,
dal auch bei ihnen die Lé#ngsgeifiel stets dem vorangehenden
Korperpol nachgefithrt wird.

AuBler der regelmiBigen Bewegung in gerader und vertikaler
Richtung kommen zeitweise bei den bisher besprochenen Formen
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Bewegungen vor, die mehr oder weniger unregelmifig verlaufen,
aber stets nur kurze Zeit andavern. Unter ihnen sind bemerkens-
wert: die Reflexion am Meniscus, der ,Riickstof8“ und die
gleichméfige Riickwirtsbewegung.

Die Reflexion an der Wasseroberfliche wurde bei fast allen
Formen beobachtet. Sie besteht darin, daB die Zellen bei Aufwirts-
bewegung mit dem Apex gegen die gespannte Oberfliche fahren,
zuriickschnellen, dann meistens einen groBen Bogen nach abwirts,
seitwirts, aufwirts schlagen und erneut mit dem Vorderende gegen

die Oberfliche vorstoBen. Dieser Vorgang konnte
oft minutenlang sich stets wiederholend beobachtet
werden.

Der ,RiickstofB“ stellt eine Art Schreck-
bewegung dar, wie sie auch von anderen Protisten
bekannt ist. Bei Berithrung eines fremden Gegen-
standes mit dem Apex, wird die Léngsgeifel blitz-
artig zuriickgezogen, wodurch der Zellkdrper einen
kriftigen Ruck nach riickwirts bekommt. Der
RiickstoB ist bei den kréftigen Schwimmformen am
stirksten (mehrere 100 u weit), bei den Schwebe-
formen bedeutend geringer.

Die gleichmifige Rickwirtsbewegung
kommt selten vor und wurde nur bei Ceratien be-
obachtet.

. ) Bemerkenswert ist die Schwimmféhigkeit von
Fig. 17.  Ceratium . . .
furca (Exzse.) Dus. sogenannten Ketten. Mehrere, aus je zwei Indi-
Eine durch Teilung Viduen bestehende Ketten von C. furca (Fig. 17)

entstandene schwammen in den Kiivetten sehr schon gerade-
»Kette®. aus, sich bald links und rechts fast um sich selbst
drehend und mit &hnlicher Geschwindigkeit wie

die einzelnen Individuen dieser Art (Tab.1). Solche Ketten wurden
ebenfalls von C. longipes und C. fusus beobachtet; sie stammten aus
den oberen Teilen der KulturgefiBie, was beweist, daB sie sich
schwimmend unter der Oberfliche zu halten vermogen. Aber nicht
nur Ketten von Individuen, sondern sogar eine vordere Zellhilfte
von C. fusus, ein Teilungserzeugnis mit noch nicht regeneriertem
Hinterhorn schwamm vorziiglich senkrecht nach oben. Ob auch die
hintere Korperhilfte, die wahrscheinlich eine neue Lingsgeifel
regenerieren muf (sie erhilt wohl nur die Quergeifel der Mutter-
zelle) zur Fortbewegung befdhigt ist, konnte nicht festgestellt
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werden ). Alle Erfahrungen sprechen dafiir, daf die in vegetativer
Vermehrung begriffenen Individuen (wenigstens die Ceratien) sich
schwimmend auf demselben Niveau zu halten vermdgen, wie die
Masse der iibrigen Bevolkerung.

Ubrigens ist es wahrscheinlich, daB die homomorphen Ketten
zu zwei Individuen keine echten Ketten, sondern nur als Endstadien
von Teilungen anzusprechen sind. Die Loslésung erfolgt unter
natiirlichen Bedingungen vielleicht erst dann, wenn die beiden zu
regenerierenden Hilften vollkommen ausgebildet sind. Wéahrend des
Zusammenhingens konnen dann die Geifleln der Mutterzelle beide
Teilungsprodukte bis zur vollkommenen Ausbildung fortbewegen und
80 ein Absinken in tieferes Wasser verhindern; denn gerade wihrend
der Regeneration haben die Zellen die optimalen Umweltshedingungen
am dringendsten notig. Das Vorhandensein von einzelnen Zell-
hélften in den Kulturgefifien und den Kiivetten ist vielleicht so zu
erkliren, daf durch die starke Wasserbewegung beim Fangen und
Filtrieren die nur lose zusammenhingenden Teilungserzeugnisse
héufig kiinstlich voneinander getrennt werden.

Schliefilich seien einige Bemerkungen iiber die Bewegung der
Adiniferen (Exuviaella und Prorocentrum) angefiigt. Trotzdem ich
Prorocentrum mehrere Male zu Gesicht bekam, kam ich zu keinen
klaren Ergebnissen. In freiem Wasser in den gerdumigen Kiivetten
diirften sie bei der schwachen Vergroferung kaum erkennbar sein,
so daB sie auch nie beobachtet wurden. Auf dem Objekttriger
konnen sie sich aber nur zwangsliufig bewegen. Immerhin geht aus
eigenen Beobachtungen und aus Literaturangaben mit Sicherheit
hervor, daB sie im Gegensatz zu allen anderen Dinoflagellaten mit
der LingsgeiBel voran schwimmen konnen, wie es alle iibrigen
Flagellaten zu tun pflegen. Diese Kigenschaft ist eine Stitze der
bisherigen ziemlich allgemein anerkannten Auffassung, daf die
Adiniferen primitive Dinoflagellaten sind, die noch nicht die typische
Organisation (Ausbildung der Furchen usw.) erreicht haben, also auch
noch nicht die typische Bewegungsart. Vielleicht nehmen sie iiber-
haupt eine Sonderstellung ein und sind im System von den iibrigen

1) Bei meinen Beobachtungen an Ceratiuw fusus scheint es, dal bei der Teilung
die vordere Tochterzelle die L#éngsgeilel, die hintere Tochterzelle die Quergeifel
der Mutterzelle erhélt. Bei anderen Dinoflagellaten sind diese Verhiltnisse ebenfalls
nicht sicher bekannt, scheinen auch bei den verschiedenen Familien sehr verschieden
zu sein. Nur Doerer (1906) hat einwandfrei feststellen konnen, daB bei Gymno-
dinium spirale die hintere Zellhdlfte die Langsfurchengeifel, die vordere die Quer-
furchengeiflel erhilt.
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Peridineen abzutrennen. Dieselbe Kluft besteht allerdings (was die
Art der Fortbewegung anbetrifft) zwischen ihnen und den Dino-
physiden, mit denen sie sonst sehr viel Ahnlichkeit haben, die aber
eine typische Peridineenbewegung zeigen. Kin eingehendes Studium
der Bewegungsarten der Adiniferen diirfte sicherlich zur Klirung
der Verwandtschaftsverhéltnisse beitragen.

Was die spiralige Form der Bewegungshahn anbetrifft, so finden
wir sie nicht nur bei den Dinoflagellaten, sondern sie kommt viel-
mehr bei Protisten, wenn sie im freien Medium schwimmen, ganz
allgemein vor und ist auch bei bewimperten Metazoen, z. B. den
Rotatorien, anzutreffen. Auch die Neigung der Zelle zu der Be-
wegungsachse scheint bei anderen Organismen genau so stattzuhaben
wie bei den Peridineen, was daraus hervorgeht, dal ALvERDES
(JexniNGgs berichtigend) die Bahn von Paramaecium und FEuglena
als eine Doppelspirale bezeichnet. Das Vorderende soll eine weitere
Spirale als das Hinterende beschreiben. Also auch hier mufl das
Vorderende der Bewegungsachse abgeneigt sein. Das Bild einer
Doppelspirale wird natiirlich dadurch hervorgerufen, daB Vorder-
und Hinterende unter den verschiedenen Korperpunkten, die alle
eine besondere Spirale beschreiben, am auffilligsten hervortreten.

Burnniveron (1925) hat die Spiralbewegung einer grofen Anzahl
Infusorien studiert und kommt dabei zum Ergebnis, daf die Form
der Spirale und ihr Drehungssinn charakteristisch fiir die Art ist.
Er fand unter 164 Arten 102mal Links- und 62mal Rechtsdrehung.
Alle Individuen derselben Art sollen in gleicher Richtung rotieren.
Hierin scheinen also die Infusorien sich von den Dinoflagellaten
auffallend zu unterscheiden, denn ich fand (und darin stimmen die
spirlichen Literaturangaben fiir viele von mir nicht untersuchte
Arten mit meinen Beobachtungen iiberein) keine Peridinee, die sich
nicht abwechselnd nach links und rechts drehte, sofern sie natiir-
lich @iberhaupt zur Rotation beféhigt ist.

Im Gegensatz zu den Angaben BurLriNeTON’s ist nach ALVERDES
die Drehungsrichtung bei ein und derselben Art nicht so besténdig.
Dieser konnte bei dem gewohnlich linksdrehenden Paramaecium
caudatum auch Individuen mit Rechtsdrehung feststellen.

Welche Ursache hat nun diese komplizierte spiralige Bewegungs-
babn? Auch BurriveTon hat sich diese Frage gestellt, kommt aber
zu keiner befriedigenden Antwort. Doch eine kurze Betrachtung
dieses Problems als ein rein mechanisches bringt {iberzeugende
Klarheit. Hier seien nur die treffenden Ausfithrungen von Du Bois-
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Reymond (1914) in WinTersTEINS Handbuch der vergleichenden
Physiologie angefiihrt:

»Es ist ein vollkommener Irrtum, die geradlinige Bewegung,
die allerdings die einfachste und iibersichtlichste Form hat, auch
fiir den einfachsten und darum héufigsten Fall zu halten. Im Gegen-
teil wird, wenn ein beliebig starrer Korper von irgendwo an ihm
wirkenden Kréften durch das Wasser getrieben wird, nur in dem
einzigen Fall geradlinige Bewegung stattfinden, daB die Resultante
der Triebkrifte genau durch den Schwerpunkt der Wasserwider-
stinde geht und auch in diesem Falle wird meist mit der Bewegung
Rotation verbunden sein. In den unendlich vielen anderen Fillen
wird Rotation und einseitiger Antrieb, also Schraubenbewegung, auf-
treten. Es ist also geradezu eine Forderung aus den einfachsten
mechanischen Griinden, daf die Bewegung solcher Organismen, bei
denen der Bewegungsapparat nicht eine vollkommene willkiirliche
Bestimmung der Bewegungsrichtung zuléft, in Schraubenlinien ver-
laufen muB.“

Die Geschwindigkeit der Bewegung.

Die Geschwindigkeit der verschiedenen Bewegungsformen ist
insofern von Bedeutung, als sie Schliisse iiber die Moglichkeit von
Vertikalwanderungen zulédfit. Von besonderer Wichtigkeit ist daher
die Geschwindigkeit bei gleichmafBiger ungehinderter Bewegung iiber
groBere Strecken aufwirts. In Tabelle 1 sind Beobachtungen bei
ruhigem oder fast ruhigem Wasser, bei ununterbrochener Aufwirts-
bewegung iiber Strecken von mindestens 1 mm, meistens aber mehreren

Tabelle 1.
Geschwindigkeiten von 12 Peridineenarten bei Aufwirtsbewegung.
Art Weg Zeit Anzahl der
mm Sek. Messungen

Dinophysis acuta Exrsa. 1 2 1
Peridinium pentagonum GrRAU 1 3—5 2
' subinerme PAULSEN 1 3,5 1
» ovatum PoUcHEB 1 4—8 2
” claudicans PAULSEN 1 3—8 6
» crassipes Koromp 1 10 1
Ceratium furce (EmrBa.) DuJ. 1 45 1
» » ” » KerTE 1 6 1
,, fusus (EmrBe.) DuJ. 1 4—16 5
» tripos (0. F. MULLER) 1 4—8 7
2 longipes (Bair.) Grau 1 6 1
’ horridum GrAT 1 30—120 4
’ macroceros EHRBG. 1 65 1
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Millimetern, bis iiber 10 mm beriicksichtigt worden. Es wurde zu
diesen Messungen nur ganz frisches Material verwandt und bei
Temperaturen von 18—20° C beobachtet.

Jede Art hat eine ihr eigene Geschwindigkeit, die innerhalb
‘bestimmter Grenzen schwankt (bei C. tripos z. B. zwischen 4 bis
8 Sekunden pro Millimeter nach 7 Messungen). Die Rotationsformen
bewegen sich am schnellsten aufwirts (2—10 Sekunden pro Milli-
meter, im Durchschnitt etwa 5 Sekunden pro Millimeter); bei den
Ubergangsformen wurden bei C. fusus schon einmal 16 Sekunden
pro Millimeter gemessen, wihrend die beiden Schwebeformen mit
langen, diinnen Hérnern, Cer. horridum und Cer. macroceros, 1 mm
hochstens in etwa 30 Sekunden zuriicklegen kénnen. Fiir die Masse
der untersuchten Peridineen scheint es durchaus moglich, daf sie
wéhrend einer Tageszeit von 10—12 Stunden ungefihr 5—10 m in
vertikaler Richtung wandern konnen. Nur Cer. horridum und C. macro-
ceros diirften in derselben Zeit wohl kaum mehr als 1—1,50 m vor-
ankommen ).

Die Geschwindigkeit der Rotationsformen auf der spiraligen
Bahn ist natiirlich bedeutend grofer. In einem besonderen Falle
durchschwamm z. B. ein Individuum von Per. pentagonum in vertikaler
Richtung in 3 Sekunden 1 mm, wéhrend auf der spiraligen Bahn
wihrend derselben Zeit der zuriickgelegte Weg ungefihr 4 mm be-
tragen haben muB.

Bedeutend hohere Geschwindigkeiten finden wir bei Infusorien.
Die von Burnnmwaeron (1925) beobachtete langsamste Infusorienart
Kerona polyphorum ErrBe. schwimmt ebenso schnell wie die schnellste
von mir studierte Peridineenart Dinophysis acuta, nimlich etwa 500 u
in einer Sekunde. Das flinke Paramaecium coudatum bewegt sich
etwa Hmal so schnell, ndmlich ungefihr 2600 # in einer Sekunde.
Burrineron fand bei den groften Infusorien auch die hochsten Ge-
schwindigkeiten. Bei den Peridineen wird jedoch die Geschwindig-
keit durch die Ausbildung von Schwebefortséitzen stark herabgesetzt,
so daB gerade die groBten Formen, die Ceratien mit den gewaltigen
Hornern, die geringste Schnelligkeit aufweisen.

Die Umlaufzeit einer einzigen Umdrehung belduft sich bei den
verschiedenen Formen auf etwa 1—2 Sekunden.

1) Tscurn (1920) schitzt fiir C. tripos aus der Kieler Forde bei Beobachtungen
mit der Lupe in horizontaler Bewegung eine Wanderungsmoglichkeit von 3—5 m
in 10—12 Stunden. Lommanwx (1919) gibt an, da8 Heterocapsa und Exuviaella in
10—30 Sekunden nur 1 mm voran kommen, in 24 Stunden also hochstens 3—6 m
durchwandern konnten.
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Die GeiBelbewegung.

Bei den zahlreichen Arbeiten iiber die Bewegung der Flagel-
latengeifleln sind die Dinoflagellaten fast unberiicksichtigt geblieben,
trotzdem sie sich besonders dafiir eignen und wohl die grofiten
Flagellen (héufig mehrere 100 # lang) haben diirften.

Vorweg mochte ich anfiihren, daB die Geifeln der untersuchten
Dinoflagellaten ausschlieBlich schraubenformige Bewegungen voll-
fithren. Wichtig scheint daher die Feststellung, daB die von
Btrrscarr (1889) wohl durchdachte Anschauung von der schrauben-
formigen GeiBelbewegung nicht nur fiir einige spezielle Fille
(Bakterien) Giltigkeit hat (Rerceert, 1909, BupEer, 1915), sondern
auch fiir das grofe Reich der Dinoflagellaten vollkommen zu recht
besteht. Die ausgesprochen schraubenférmige Bewegung der Geifieln
diirfte daher ganz allgemein bei den Protisten eine ebenso grofe
Bedeutung haben wie die reine Kegelschwingung (METzNER, 1920)
und die Ruderbewegung (UnHLEL4, 1911, KR1sGsMANN, 1925).

Die Lingsgeifiel bewirkt hauptsiichlich die Bewegung in
Richtung der Lingsachse des Zellkérpers. Bei den Ceratien ist
leicht festzustellen, daf eine Bewegung in dieser Richtung erst ein-
setzt, wenn das Schlagen der Liingsgeifiel beginnt. Die Lingsgeifel
folgt dem bei der Bewegung vorangehenden Ende der Zelle nach,
wird also nie voran gefithrt wie bei fast allen iibrigen Flagellaten
(eine Ausnahme bilden wie erwihnt nur die Adiniferen). Sie dient
nie als sog. SchleppgeiBel, befindet sich in ausgestrecktem Zustande
stets in Tétigkeit und ist in Ruhe immer in der Lé#ngsfurche
gpiralig aufgewunden. Man kann auf Pridparaten unter dem Deck-
glas manchmal ruhende aunsgestreckte Lingsgeifeln finden; es handelt
sich dabei aber um krankhafte Flagellen von absterbenden Zellen,
die bei Ceratien an der anormalen Kugelform der Chromatophoren
erkenntlich sind oder auch die ausgestreckten Geifleln sind beschidigt
oder haften an Fremdkorpern.

Die Linge der wohl stets zylindrischen Lé#ngsgeifiel ist bei
den Peridinium-Arten etwa so lang wie der Zellkorper, 50—100 u
bei den kleinen und bis iber 150 # bei den grofen Formen. Sie
ist bei Ceratium furca und C. fusus etwa 200 u, bei C. tripos 250 u
und bei C. horridum ibersteigt sie h#ufig 300 4. Auch innerhalb
der Art variiert die Léinge der Geifiel betrichtlich. Das Auswerfen
der GeiBel wurde besonders bei C. tripos, bei der sie sehr kréftig
entwickelt ist, studiert (Fig. 18). Durch Streckung der Spiralen am
unteren Ende tritt die GeiBel aus der Lé#ngsfurche hervor. Immer
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mehr Spiralen l6sen sich, und der basale Teil tritt als Faden in
Erscheinung. Dieser kann nun entweder sogleich in Schwingungen
versetzt werden, wihrend die Anzahl der distalen Spiralgéinge mehr
und mebr abnimmt (Fig. 18 Nr. 1, 2, 3, 4, 5 w. 6); oder auch die ganze
Geiflel wird erst vollkommen gestreckt und verschwindet dann plotz-
lich in ihrem Lichtraum (Fig. 18 Nr. 1, 2, 3, 4a, ba u. 6). Der
letzte Vorgang scheint der normale zu sein, da der erste fast nur
an absterbenden Zellen beobachtet wurde. Manchmal schligt die
GeiBel, bevor sie im Schwingungsraum unsichtbar wird, noch einige

7 z z 4 4a 556 7 2 3 4
Fig. 18. Das Auswerfen der Léngs- Fig. 19. Verschiedene Schwin-
geiBel bei Ceratium tripos O. F. MULLER. gungs- oder Lichtriume der

Liangsgeifle]l von Ceratien.

unregelméfBige spiralige Schwingungen, meistens aber geht dem
Lichtraum nur ein kurzes Vibrieren voraus.

Der Lichtraum ist bei den meisten Arten zylinderformig und
liuft am basalen Teil der GeiBel nach der Lingsfurche kegelférmig
spitz zu. Seine Gestalt ist ziemlich bestéindig fiir die Art. Bei
den Ceratien hat er meistens die Form, wie Fig. 19 Nr. 1 zeigt, ge-
legentlich wurden aber auch andere dhnliche Formen gesehen, Fig. 19
Nr. 2, 3, 4. Sein Querschnitt muf (wenigstens bei den Ceratien)
kreisrunde Form haben, was aus vielen Messungen hervorgeht, die
an demselben Individuum bei langsamer Drehung um die Léingsachse
gemacht wurden: die Breite des Lichtraumes ist stets gleich groS.
Ferner tritt der kreisformige Querschnitt des Lichtraumes bei
Individuen, die bei Anderung der Bewegungsrichtung in horizontaler
Lage von hinten her beobachtet werden, gut hervor.

Die schlagende Lingsgeiflel ruft eine kréiftige Wasserbewegung
hervor, die an unter dem Deckglas festgelegten Zellen durch Tusche-
aufschwemmungen sichtbar hervortritt (Fig. 20). Die Geschwindig-
keit der Tuscheteilchen ist am stirksten an der basalen Hilfte der
GeiBel, wihrend sie am Ende des Lichtraumes schon bedeutend ab-
nimmt.
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Das Schlagen der LingsgeiBel erfolgt immer sehr schnell; dabei
verschwindet die Geifiel selbst vollkommen im Schwingungsraum.
Niemals wurde eine langsame Bewegung (im Gegensatz zur Quer-
geiBel) gesehen, daher konnte unmittelbar die Bewegung der Geifel

l

nicht beobachtet werden. Die Gestalt und
Lage des Lichtraumes und die stets gleiche
Richtung der Wasserstromung und das Ver-
mogen, sich spiralig zusammenzuziehen,
lassen schliefen, da wir es mit einer
schraubenférmigen Bewegung zu tun haben,
was durch die mechanischen Studien von
Merzyer (1920) bestitigt wird: ,ein Vor-
wirtsschwimmen mit der Geifel am Hinter-
ende ist dagegen nur denkbar bei einer
relativ starren Schraubengeifel mit recht-
laufiger Bewegung“.

In Frage kime auBer der schrauben-
formigen GeiBelbewegung nur noch die Mog-
lichkeit einer Ruderbewegung, die Kr1ygsmany
klar und deutlich bei Monas sp. beobachten
konnte. Damit nun aber bei der Ruder-
bewegung ein zylindrischer Schwingungs-
raum zustande kommt, miilte die Schwin-
gungsebene der Geifiel dauernd und zwar
bei jeder Schlagwelle geiindert werden. In
diesem Falle scheint es jedoch ausgeschlossen,
daf die oft mehrere 100 # lange Geifiel
jedesmal sofort in ihrer ganzen Ausdehnung
in der neuen Ebene gehalten wiirde, sondern
denkbar wire nur, da der basale Teil voran-
gehen und der distale Teil folgen wiirde.
Das Ergebnis wire also ebenfalls eine
Schraubenform der Geiflel. Gegen eine
Ruderbewegung spricht auferdem die Tat-
sache, daf nie einzelne Ruderschlige be-

Fig. 20. Die durch die
LingsgeiBel hervorgerufene
Wasserbewegung bei Cera-
tium tripos O. F. MyLLER.
(Die Dichte der Pfeile soll
ungefiahr die Stdrke der
Strémung veranschaulichen).

obachtet werden konnten, wihrend man manchmal spiralige Be-
wegung wahrnehmen kann, nimlich kurz vor dem Verschwinden der

Léngsgeifiel im Lichtraum.

Die Léngsgeifiel diirfte daher sicherlich die Fahigkeit besitzen
auch im ausgestreckten Zustand sich aktiv schraubenférmig zu
kriimmen. Ihre Bewegung kann man sich im Sinne BtTscELI'S her-
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vorgerufen denken durch eine wandernde spiralige Zone grofSter
Kontraktion (Kontraktionslinie), die eine Verschiebung der einzelnen
Teile der Geiflel gegeneinander bewirkt wie bei einer rotierenden
festen Spirale, deren vorwirts bewegende Kraft eine Propeller-
wirkung ist. Zu riicklaufiger Bewegung ist die LéngsgeiBel im
Gegensatz zur Quergeifiel nicht befdhigt. Kine riickliufige Rotation
stellt natiirlich sehr hohe Anspriiche an die Festigkeit des Materials
und so ist verstindlich, wenn die Léngsgeilel fast immer zarter als
die Quergeifiel ist.

Ob die schraubenférmige Bewegung der Lingsgeifel immer eine
gegenliufige Rotation des Zellkorpers hervorrnfen muf, scheint frag-
lich zu sein. Man nimmt eine solche bei
den Flagellaten gewohnlich an. Bemerkens- \
wert ist nun eine Beobachtung an einer
vorderen Zellhdlfte von C. fusus. Dieses
Teilungsprodukt von der Gestalt eines
Stabes schwamm iiber
2 Minuten ohne jede
Rotation gewandt auf-

1 l

Fig. 21. Fig. 22. Fig. 23.

Fig. 21—23. Die Lage dles Lichtraumes der Lingsgeifiel (170:1).
Fig. 21. Bei Riiekwirtsbewegung von Ceratium furca (Emrse.) Dus.
Fig. 22. Bei Riickwirtshewegung von Ceratium fusus (Emrse.) Dus.

Fig. 23. Bei Wendung nach links von Ceratium horridum Crax.

wirts. Bei einer solchen Form hétte sich eigentlich eine durch
die kriftiz arbeitendefLéngsgeiBel (die Quergeifiel war scheinbar
noch nicht regeneriert oder nicht in Funktion) hervorgerufene
Drehung bemerkbar machen miissen.
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AuBer der Bewegung nach vorn bewirkt die Lingsgeifiel den
RiickstoB und die gleichméfige Riickwirtshewegung. Der RiickstoB
kommt dadurch zustande, daf die Lé#ngsgeifel ruckartig an den
Zellkorper herangezogen wird. Sie liegt dann in der Regel eine
kurze Zeit spiralig aufgewunden vor der Lingsfurche, in die sie
dann eingezogen wird. Der Riickstol stellt eine Art Schreck-
bewegung dar und wird fast nur nach Berithrungsreizen ausgefiihrt.
Die gleichmifige Riickwirtsbewegung konnte bei verschiedenen
Ceratium-Arten studiert werden; sie erfolgt hier einfach durch Um-
legen der Geifel nach vorn (Fig. 21 wu. 22), hilt aber stets nur

Q

Fig. 24. Linke Korperseite von
Ceratium fusus (Eurse.) Dus. von
dorsal gesehen mit dem Lichtraum Fig. 25. Peridinium ovatum (PouvcHer) in Apikal-
der QuergeiBel. (Der Pfeil gibt die ansicht; Zellbewegung (innere Pfeile) und Wasser-
zur Beobachtungszeit wahrgenom- bewegung (duBere Pfeile) bei riicklaufiger Rota-
mene Umdrehungsrichtung an.) tion der Querfurchengeifel.

einige Augenblicke an. Diese gleichmifige Riickwirtsbewegung
wurde allerdings nur bei Ceratien und nicht bei den iibrigen Gattungen,
die nur spiralig schwimmen konnen, beobachtet.

Neben der Vorwirtsbewegung dient die Léingsgeifiel auch als
Steuer. Sobald sie aus der Richtung der Léingsachse heraustritt,
macht die Zelle eine Wendung (Fig. 23). Héufig sieht man die
Geiflel verschiedene Stellungen einnehmen, wenn das Individuum
sich aus einer Zwangslage befreien will.

Die QuergeiBiel beginnt an der Geiflelspalte und liegt in der
Querfurche ilber die linke Korperseite nach dorsal herum. Im
schlagenden Zustand reicht sie meistens dreiviertel selten nur halb
um den Zellkorper herum; sie dient hauptsichlich der Rotation?).

) Bei Formen mit stark spiralig angeordneter Querfurche (Gyrodinium,
Cochlodinium) diirfte die QuergeiBel auch in betrichtlichem Grade zur Vorwérts-
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Peridinium-Arten konnten in zwangsliufiger Bewegung unter dem
Deckglas beobachtet werden. Die Zellen rotieren, sobald die Quer-
geiBel in Funktion tritt und horen auf sich zu drehen, wenn die
Geiflel zur Ruhe kommt.

Die Quergeifiel erscheint stets als Spirale, im eingezogenen und
ausgestreckten Zustand, in Tétigkeit und in Ruhe. Wéahrend die
LingsgeiBel stets eingezogen wird, sobald sie aufhort zu schlagen,
bleibt die QuergeiBel oft ausgestreckt in der Querfurche liegen. Bei
Zellen unter dem Deckglas pflegt die Quergeifiel einige Sekunden
zu rotieren, hilt einige Augenblicke an und tritt dann erneut in
Funktion. Auch die Quergeiflel dreht sich meistens so schnell, da
nur der Lichtraum sichtbar bleibt, rotiert aber auch héufig gut
sichtbar mit méifiger und ganz geringer Geschwindigkeit. Hierbei
wurde die Breite der Geiflelspirale bei Peridinium depressum und
Per. cloudicans gemessen und betrigt ungefihr 3—4 u, ihre Gang-
hohe bei Per. depressum etwa 4—5 u, bei Per. claudicans 5—6 u. Die
drehrunde Gestalt der Spirale wurde am Rande des Zellkorpers bei
mehreren Arten deutlich beobachtet (Fig. 24).

Der Drehungssinn der Spirale konnte leider nur an Peridinium-
Arten in Zwangslage unter dem Deckglas studiert werden; diese
rotieren dann merkwiirdigerweise stets mit dem Uhrzeiger (von hinten
nach vorn gesehen). Bei dieser Rotation wurde die GeiBelbewegung
mit Erfolg analysiert. Bei Per. ovatum z. B. (Fig. 25) dreht sich
die Zelle links herum (in Aussicht auf die Abbildung). Die Wasser-
bewegung ist, wie die fortgeschleuderten Tuscheteilchen erkennen
lassen, tangential entgegen der Bewegung des Zellkorpers gerichtet.
Daraus geht klar hervor, daff die Quergeifiel riickldufig rotiert, sich
wie ein Korkenzieher durch das Wasser hindurchschraubt, in diesem
Falle also der Bewegung voran geht.

Sehr auffallend ist nun, daB die Wellenbewegung der riick-
ldufigen Spirale mit der Bewegung, also vom basalen bis zum distalen
Ende der GeiBel, zu laufen scheint, wihrend es erfahrungsgemif
umgekehrt sein miifte. Kurz vor dem Anhalten der Rotation hat
man allerdings den Eindruck als liefen die Wellen richtig. Dieses
anfangs unbegreifliche Phiéinomen ist jedoch weiter nichts als eine
optische T&duschung. An Spiralen von Kupferdraht kann man bei
geeigneter Versuchsanordnung hieriiber Klarheit gewinnen. LBt

bewegung beitragen, doch nur, wenn sie rechtldufig rotiert. Bei riickldufiger Rotation
der QuergeiBel wire anzunehmen, daB8 sie die Vorwértsbewegung stark hemmen
wiirde. Eine genaue Untersuchung dieser Verhiltnisse am geeigneten Objekt wire
wilnschenswert.
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man eine solche Spirale langsam riickldufig rotieren, so laufen die
Wellen mit der Wasserbewegung; bei mittlerer Rotation dagegen
laufen sie nach dem Ende zu und bei noch schnellerer Drehung
verschwinden die Wellen vollkommen im Lichtraum. (Ganz &hnliche
Beobachtungen kann man auch, wie ich nachtriglich von Mechanikern
erfuhr, beim Auslaufen der Bohrmaschinen an den Bohrspiralen
machen.)

Aus den Beobachtungen geht hervor, da Drehung des Zell-
korpers mit dem Uhrzeiger (in Richtung der Bewegung gesehen)
durch eine riickliufige Rotation der Quergeifiel zustande kommt und
zwar mit dem Uhrzeiger, wie bei verschiedenen Arten am Rande
des Zellkorpers iibereinstimmend festgestellt wurde.

Ob die Drehung der Zelle gegen den Uhrzeiger (die Rotation
dndert, wie wir oben gesehen haben, ja ihre Richtung) durch eben-
falls entgegengesetzte Drehung der Quergeiflel verursacht wird, ist
wahrscheinlich, blieb aber leider ununtersucht?!). Man konnte sich
auch vorstellen, daB die QuergeiBel eine Rotation nur in einer Rich-
tung bewirkt, daB sie aber nach kurzem Schlagen anhilt und dann
die Zelle in entgegengesetzte Drehung versetzt wird durch die
Gegenwirkung der Rotation der LéingsgeiBfel. Dadurch wiirde ver-
stdndlich, daf die untersuchten Peridinium-Arten in zwangsliufiger
Bewegung unter dem Deckglas bei schwingender Quergeifiel stets in
derselben Richtung rotieren. Doch sind dies nur Vermutungen:; eine
Nachuntersuchung dieser Verhiltnisse ist geboten.

Aber wie dem auch sei, auf alle Fille steht fest, daB die
Quergeifel der untersuchten Peridineen sich bewegt wie eine
vollkommen starre Schraubenspirale, die zu riick-
liufiger Bewegung befdhigt ist. Durch einen komplizierten
Mechanismus macht also der Organismus moglich, was man sich
schwer vorstellen kann (wie in der Literatur als Einwand gegen
eine Schraubenbewegung hiufig erwihnt ist), ndmlich, daB diese
starre Schraubenspirale, die kreisférmig um den Zellkérper herum-
liegt, schnell zu rotieren vermag. Die Wellen, die iiber die Geiflel
dahin zu laufen scheinen, sind oft verschieden grof. Wie auch
ScrtTT (1883) bereits berichtet, macht es den Eindruck, als werde
jede Welle fiir sich induziert.

Die riickliufige Bewegung stellt natiirlich sehr hohe Anspriiche

) Ich wurde ndmlich in Helgoland durch die oben erwihnte optische Tdu-
schung, die ich erst durch Versuche zu Hause aufdeckte, irregefiihrt und so von
dieser besonderen Fragestellung abgehalten.

Archiv fiir Protistenkunde. Bd. LXVII. 21
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an die Festigkeit des Flagellums. Daher findet man die Quergeifel
meistens verhiltnismiBig kraftig entwickelt; seltener erscheint sie
drehrund, meistens ist sie bandférmig abgeplattet oder von einem
feinen Saum (Art undulierender Membran) begleitet.

SchlieBlich interessiert noch die Frage iiber die Bedeutung der
Quergeifiel bei den nicht mehr rotierenden triposformigen Ceratien.
Sie ist hier verhaltnismiBig sehr zart und ist vielleicht als rudimentér
in Hinsicht auf ihre Hauptaufgabe anzusehen. Wahrscheinlich hat
sie hier nur noch den Zweck, eine ihrer urspriinglichen Nebenauf-
gaben zu erfilllen, ndmlich die Lé#ngsgeifiel beim Steuern, besonders
beim Wenden der Zelle um die Léingsachse zu unterstiitzen.

Fiir die rudimentére Beschaffenheit der Quergeifiel der Ceratien
spricht auch die Angabe von JORGENSEN (1911), daf bei den Ceratien
mit den groften Hornern (manchmal fiber 1000 # Spannweite) die
Querfurche und ihre Fliigel auffallend gering entwickelt sind.

Bewegungsart und Korperbau.

Es soll hier keine vollkommene Abhandlung iiber die Beziehungen
von Bewegungsart und Korperbau gegeben, sondern nur auf einige
auffallende Punkte hingewiesen werden.

Als zweckmifige Anpassung an die Bewegungsart ist die dorso-
ventrale Abplattung vieler Peridinium-Arten und verwandter Formen,
sowie die laterale der Dinophysiden anzusprechen. Da bei der
Rotation die ersten mit der linken oder rechten Seite, die letzten
mit der dorsalen Seite vorangehen, haben sie so den geringsten
Wasserwiderstand zu iiberwinden. Auch die h#ufige Neigung der
Querfurche (u. a. bei Per. depressum, Per. crassipes) wird durch die
schrige Lage bei der Rotation verstindlich. In dieser Stellung, in
der die Querfurche ungefihr senkrecht auf der Bewegungsachse
steht, diirfte die Quergeifiel den grofften Wirkungsgrad erzielen.

Leider lassen unsere bisherigen Kenntnisse iiber die Orts-
bewegung eine Beziehung zum Kérperbau dort, wo sie am auf-
falligsten zu sein scheint, ndmlich zu der meistens spiralig um den
Zellkorper liegenden Querfurche, keine befriedigende Erklirung zu.
Der spiralige Verlauf der Querfurche um den Zellkorper ist némlich
vielfach als die Ursache der spiraligen Bewegungsbahn angesehen
worden. Kororp (1906)Y) glaubt hier allerdings an eine gesetz-

) “In the Dinoflagellates generally the rotation is predominantly from left over
to right and structural differentiations which favour this predominance in the direc-
tion of rotation are not infrequent, such, for example as the distal displacement o
the girdle giving to it the form of a descending right spiral.”
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mifige Korrelation, wihrend ich eine solche, wenigstens bei den
Peridinium-Arten, nicht finden kann. Wenn wirklich nur eine stets
gleichgerichtete Bewegung der Quergeifel (ndmlich die immer allein
unter dem Deckglas beobachtete mit dem Uhrzeiger) statthaben
sollte, so miifite diese bei der fast ausnahmslosen ,Linksdrehung“?)
der Querfurche der Peridineen (vgl. ScatrT, 1895, p. 116) nicht zweck-
méBig fordernd, sondern hemmend wirken. Vielleicht lassen sich
jene Strukturverhéltnisse durch die passive Ortsbewegung, den
Sinkvorgang, verstindlich machen (vgl. auch Koroip, 1906). AuBer
dem spiraligen Verlauf der Querfurche gehoren hierher die oft
asymmetrische Gestalt des Zellkérpers selbst und die auffallende
Stellung und héufige Bogenform von Hornern. So steht z. B. bei
Ceratium furca das eine Hinterhorn gewohnlich nicht in der Ebene
der ibrigen Horner, was bei Vorwirtsbewegung eine Rotation um
die Koérperachse in stets demselben Sinne bewirken muf. Trotzdem
auf diese Verhiltnisse geachtet wurde, lassen die wenigen Beobach-
tungen keine befriedigende Erklidrung zu.

Meine negativen Ergebnisse stimmen {ibrigens mit denen von
BurriveTox an Infusorien gewonnenen vollkommen iiberein. Sie lagsen
sich folgendermaBen zusammenfassen: der von der bilateralen
Symmetrie mehr oder weniger abweichende Bau der
Dinoflagellaten ist bei der aktiven Bewegung in
spiraliger Bahn ohne EinfluB auf die Richtung der
Rotation. Niemals scheint daher der Bau des Zell-
korpers, sondern stets nur der Schlag der Geifleln bei
den Peridineen und der Wimpern bei den Infusorien
bestimmend fiir den Drehungssinn der Spiralbahn
zu sein.

Zusammenfassung.

1. Zur genaueren Untersuchung gelangten 13 Arten der Gattungen
Dinophysis, Peridinium, Ceratium. Gelegentliche Beobachtungen
wurden ferner gemacht an Vertretern der Gattungen: Prorocentrum,
Gymnodinium, Amphidinium, Gyrodinium, Pouchetia, Polykrikos, Pyro-
phacus und Phalacroma..

2. Die in den Projektionskiivetten stets vorherrschende Auf-
wirtsbewegung macht wahrscheinlich, daf auch im freien Meere die
Peridineen vorwiegend nach oben schwimmen, um sich auf einem

1) ,Linksdrehende“ Dinoflagellaten sind solche, bei denen die Querfurche auf
der linken Korperseite niher dem Apex (Vorderende) liegt als auf der rechten Seite

(s. z. B. Fig. 10a).
21%
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Horizont mit optimalen Bedingungen zu halten und das Absinken
in groflere Tiefen zu verhindern.

3. Demnach ist bei natiirlicher Lage im freien Medium das
Vorderende mit dem Apex fast immer nach oben gerichtet.

4. Fiir fast alle Dinoflagellaten ist charakteristisch die Fort-
bewegung in spiraliger Bahn, bei der die Léngsgeifiel stets dem
vorangehenden Korperpol nachgefithrt wird. Hiervon gibt es nur
zwei Ausnahmen: 1. die primitiven Adiniferen (Exuviaella, Proro-
centrum), die wie die ibrigen Flagellaten die Lingsgeifiel voran-
fithren, 2. die grofen triposformigen Ceratien mit langen Hinter-
hérnern (,Schwebeformen®), die sich fast immer in geradlinigen
Bahnen aufwirts bewegen und jede Rotation verloren haben.

5. Die Bewegung in spiraliger Bahn um die Bewegungsachse
verlduft bei gleichzeitiger und gleichgerichteter Drehung des Zell-
korpers um seine Lingsachse. Hierbei ist eine bestimmte Korper-
seite der Bewegungsachse stets zugekehrt und das Vorderende der
Zelle von ihr abgewandt. Bei verschiedenen Formen wurde die
Bewegung an Hand der Bewegungsspirale nach Messungen ihrer
Breite und ihrer Ganghohe (Steigung) wnd durch Bestimmung des
Neigungswinkels von Korperachse mit Bewegungsachse analysiert.

6. Der Drehungssinn der Rotation um die Bewegungsachse und
um die eigene Korperachse ist bei allen Individuen ziemlich regellos
abwechselnd links und rechts herum.

7. Als ,Ubergangsformen“ zwischen der groBen Anzahl der
»Rotationsformen“ wund den ,Schwebeformen® sind die beiden
Ceratium-Arten, C. fusus und C. furca, anzusehen.

8. Die Geschwindigkeit der Ortshewegung ist so grof, daf die
durch andere Untersuchungen wahrscheinlich gemachten Vertikal-
wanderungen moglich erscheinen. Die Mehrzahl der Dinoflagellaten
diirfte in 12 Tagesstunden ungefihr 5—10 m, einige langsame
sSchwebeformen“ dagegen nur 1—1,50 m zuriicklegen kénnen.

9. Durch Teilung entstandene zweiteilige Ketten und Zellhélften
vermdgen gut und schnell zu schwimmen und halten sich wie voll-
entwickelte Einzelindividuen im oberen Teil der Kulturgefife auf.
Ein Absinken in tieferes Wasser bei vegetativer Vermehrung findet
wahrscheinlich (wenigstens bei Ceratien) nicht statt.

10. Die LingsgeiBel dient hauptsidchlich der Vorwirtshewegung,
die QuergeiBel der Rotation (ausgenommen bei den Schwebeformen,
wo letztere wohl nur noch zum Wenden und Steuern beitrigt).

11. Die Bewegungsart der beiden Flagellen bestitigt die von
BirscaLI aufgestellte Theorie der schraubenférmigen Geiflelbewegung.
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(Ausgenommen bei den Adiniferen.) Die Léingsgeifiel wird bei Vor-
wirts- und Riickwirtsbewegung dem Zellkorper nachgefiihrt, funk-
tioniert aber nie als Schleppgeifiel; sie bewegt sich wie eine beinah
starre Schraubenspirale, die nur zu rechtsliufiger Bewegung befahigt
ist. Die Quergeifiel kann der Bewegung vorangefiihrt werden und
riicklaufig rotieren wie eine vollkommen starre Schraubenspirale.

12. Ganz allgemein diirfte daher die schraubenférmige Geifel-
bewegung nicht nur fiir einige spezielle Fille (Bakterien) Giltig-
keit haben, sondern von ebenso groBer Bedeutung sein wie die bei
anderen Flagellaten beobachtete Ruderbewegung und Kegelschwingung
der Flagellen.

13. Als Anpassung an die Bewegungsart ist aufzufassen die
dorsoventrale Abplattung bei vielen Peridinium-Arten und verwandten
Formen, so wie die laterale Abplattung bei der Gattung Dinophysis
und Phalacroma.

14. Der von der bilateralen Symmetrie mehr oder weniger ab-
weichende Bau der Dinoflagellaten ist bei der aktiven Bewegung
in spiraliger Bahn ohne Einflu auf die Richtung der Rotation, die
allein durch den Schlag der Geifieln bestimmt werden diirfte.

Nachtrag.

Nach Fertigstellung der vorliegenden Arbeit erschien in dieser
Zeitschrift (1928) ein Aufsatz von E. Lixpemany: ,Uber die Schwimm-
bewegungen einer experimentell eingeifielig gemachten Dinoflagel-
late.“ LiNDEMANN hat Hemidinium nasutum STEIN durch Erschiitterung
dahin gebracht, daf es entweder die Lings- oder die Quergeifiel
abwarf. Er konnte dann beobachten, daf diese Form nicht nur mit
der Lé#ngsgeifiel, sondern auch mit der Quergeifiel allein lebhaft
vorwirts zu schwimmen vermag. Das ist sicherlich bemerkenswert
und es diirfte sehr wiinschenswert sein, die Bewegung dieses giinstigen
Objektes einer genauen Studie zu unterziehen, nachdem meine vor-
liegende Arbeit das notige Vergleichsmaterial gebracht hat und eine
genaue Problemstellung gestatten wird. Die Angaben LINDEMANN’S
sind zu gering, als daf eine Stellungnahme zu seinen Ergebnissen
angebracht erscheint. Seinen Schlufifolgerungen kann ich nicht zu-
stimmen. Ich bin vielmebr der Ansicht, daB bei einer genauen
Untersuchung dieser Fall mit meinen Ergebnissen an den groBen
marinen Formen gut in Einklang zu bringen. ist. Bei einer zu-
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kiinftigen Studie an Hemidinium nasutum wire es notwendig, die
Zellen in freier Bahn (also auch vielleicht in geriumigen Kuvetten
bei horizontaler Lage des Mikroskopes) zu beobachten. Darauf
miiBte man erst genau die Bewegung des normalen Individuums,
dann die des eingeiBeligen an Hand der Bewegungsspiralen ana-
lysieren. Besonders wichtige Fragen dabei wéren: wie ist die Lage
der Lingsgeifel bei den verschiedenen Bewegungen? Kann dieselbe
voran gefithrt werden? Wie ist die Rotationsrichtung, a) bei nor-
malen, b) bei Individuen ohne Léangsgeifiel, c) bei solchen ohne
Quergeifiel? Kann die Drehungsrichtung wechseln? Wie grof ist
die Geschwindigkeit in den verschiedenen Féllen? Die Beant-
wortung dieser und vieler anderer Fragen diirfte eine Bewegungs-
studie auch dieses wenig typischen Vertreters der Dinoflagellaten
lohnend machen.
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