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Vorwort.

Im Jahre 1869 begriindeten unabhéingig voneinander PErrTzEr
und MacDo~Narp unsere Kenntnisse vom Formwechsel der Diatomeen
durch die Feststellung, daB die Zellen infolge eines eigentiimlichen
Teilungsmechanismus und infolge des Besitzes verkieselter, nicht
wachstumsfahiger Membranen im Lauf der Teilungen an Grofe ab-
nehmen und daf diese Verkleinerung durch einen Regulationsvor-
gang, der in der Bildung besonderer wachstumsfihiger Zellen, der
sog. Auxosporen besteht, ausgeglichen wird. Diese Erkenntnis ist
seither zum Allgemeingut geworden und erscheint fast selbstver-
stindlich. Auf welchen Umwegen und nach wie vielen miihseligen
Irrgéingen sie tatsichlich gewonnen wurde, zeigt die sehr lesenswerte
historische Darstellung PErrrzer’s (1871).

Wenn Perrzer schreibt: ,Es ist bekannt, daf das Sammeln und
Unterscheiden der Gehiuse von Muscheln und Schnecken schon auf
eine hohe Stufe der Ausbildung gelangt war, ehe man daran ging,
auch das-in der Schale steckende Tier einer genaueren Betrachtung
zu unterziehen, so gilt dies in gleicher Weise fiir die meisten
Diatomeen-Untersuchungen, die vor PErrrzer und MacDowarLp an-
gestellt wurden. Die Entwicklung der Folgezeit zeigt der Haupt-
sache nach eine Trennung in zwei Arbeitsrichtungen: in eine
floristisch-systematische, die nur die ,Schalen® beriicksichtigt — ein
Greuel allen Biologen —, und in die cytologische, fiir welche die
Membran — trotz ihrer Wichtigkeit gerade bei den Diatomeen —
kein Untersuchungsobjekt ist. Die fast zur Mode gewordene Ablehnung
der ersten Richtung von allen jenmen, die nicht zur Gilde gehdren,
ist als Reaktion gegen Auswiichse wohl versténdlich, jedoch an sich

nicht berechtigt. Wenn auch die Schalen der Diatomeen verkieselt
1%
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sind und sich daher ausglithen, priparieren und untersuchen lassen,
ohne daB der Beobachter das lebende Objekt iiberhaupt zu Gesicht
bekommt, so sind sie doch tatséchlich das Ergebnis der Lebenstétig-
keit des Organismus, aus dem sich nicht wenig iiber die Lebens-
vorgiinge ablesen 1d4B8t. Dafl diese Art der Beschéftigung nicht nur
praktisch-systematischen Nutzen haben, sondern auch theoretisch
wertvolle Ergebnisse zeitigen kann, falls sie richtig vorgenommen
wird, beweisen die morphologischen und systematischen Erkenntnisse,
die auf HusteEpT zuriickgehen. Es ist dabei bezeichnend, daB die
zwar nicht in allgemeiner Form ausgesprochenen, aber doch aus
dem Vorgehen bei der Artenabgrenzung, bei der Einziehung verfehlter
Varietiten und Formen u. a. m. deutlich erkennbaren Ansichten
HusteEpT's mit meinen, auf ganz andere Weise gewonnenen Unter-
suchungsergebnissen im wesentlichen iibereinstimmen.

Ich war bestrebt, das Formwechselproblem grundséitzlich
von beiden Seiten her in Angriff zu nehmen. Im einzelnen ist es
freilich kaum moglich, beiden Richtungen in gleicher Weise gerecht
zu werden. Dies macht sich auch in den Untersuchungen MIQUEL’S,
des Vorldufers auf diesem Gebiet, bemerkbar. Die Notwendigkeit
iberhaupt einer neuerlichen Behandlung der Probleme, die PrIrzer
und MacDoxarp vor rund 60 Jahren beschiftigten, wird durch die
seither wesentlich verdnderten allgemeinen biologischen Frage-
stellungen nahegelegt; es sei z. B. an die Einfiihrungen der kausalen
Betrachtungsweise von Fortpflanzungsvorgingen durch Kress hin-
gewiesen, der itbrigens an der Richtigkeit des Prrrzer-Mac DoNaLp-
schen Entwicklungsgesetzes der Diatomeen zweifelte.

Bei der Behandlung eines umfangreichen Themas wie das hier
in Angriff genommene stellt sich von selbst die Notwendigkeit einer
gewissen Beschrinkung ein. So wurde die Untersuchung der Cen-
trales iiberhaupt zuriickgestellt; rein physiologische Probleme wurden
von der Behandlung ausgeschlossen; experimentelle Beobachtungen
konnten nur an einer geringen Zahl von Arten angestellt werden;
im Interesse einer eingehenden Verfolgung bestimmter Fragen-
komplexe konnten andere nur mehr oder weniger fliichtig ge-
streift werden. Es folgt daraus, daB manche Mitteilungen und An-
deutungen von Zusammenhéngen blof programmatischen Wert
besitzen.

Die Untersuchungen wurden teils im Botanischen Institut der
Universitit Wien, teils wihrend eines Aufenthalts in Berlin-Dahlem
vom 1. Februar bis 31. Oktober 1929 im Kaiser-Wilhelm-Institut fiir
Biologie, Abt. HarTMaNN, zum Teil wihrend zahlreicher Besuche an
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der Biologischen Station in Lunz (Niederdsterreich) durchgefithrt?).
Mit Dankbarkeit gedenke ich meines verstorbenen Chefs, Herrn
Prof. RicHARD voN WETTSTEIN’S, der meine Arbeit in mehr als einer
Hinsicht unterstiitzte. Herr Prof. Max Hartmany forderte mich
durch Rat und tatkriftige Hilfe; ich verdanke ihm die Arbeitsmog-
lichkeit an seinem Institut, wo der grofite Teil der Kulturversuche
durchgefithrt und die eigentliche Grundlage der Untersuchungen
gewonnen wurde. Herr Prof. Franz Rurrner (Lunz) ist durch seine
liebevolle Anteilnahme wund als stets bereiter Ratgeber an dem
Zustandekommen vieler Ergebnisse mitbeteiligt; auerdem sammelte
er fiir mich auf seiner Sunda-Reise wertvolles Material.

Fiir Bestimmungen von Arten sowie fiir spezielle Ratschlige
und Hinweise schulde ich Herrn Dr. R. W. Kouse (Berlin) und be-
sonders Herrn Dr. Frirz HusteEpT (Bremen) grofen Dank.

Der Notgemeinschaft der Deutschen Wissenschaft
und der Akademie der Wissenschaften in Wien erlaube
ich mir auch an dieser Stelle meinen Dank fiir ihre Unterstiitzungen
auszusprechen.

Des Verlags gedenke ich besonders dankbar fiir seine groB-
ziigige Bereitwilligkeit, trotz der schweren allgemeinen wirtschaft-
lichen Lage eine Buchausgabe zu veranstalten und sie wunsch-
gemiB auszustatten.

Botanisches Institut der Universitit Wien, im Mérz 1932.

A. Einleitung.

a) Morphologie und Kernphasenwechsel der Diatomeen.

In Hinblick auf die ausgezeichnete Darstellung HustEDTS (1927)
eritbrigt es sich, ausfithrlich auf die allgemeinen morphologischen
Verhéltnisse der Diatomeen einzugehen. Ich beschrinke mich daher
auf die Wiedergabe der fiir das Verstindnis des Folgenden not-
wendigen Tatsachen. Eine durch die Einbeziehung neuer Erkennt-
nisse erweiterte Darstellung wird sich im allgemeinen Teil ergeben.

Vorausgeschickt sei, dal die Diatomeen in zwei grofie syste-
matische Untergruppen zerfallen, die Pennales (pennate Diatomeen)
und die Centrales (zentrische Diatomeen). Erstere sind durch zygo-

1) Einige Teilergebnisse wurden in vorldufiger Form bereits frither versffent-
licht (1930a, 1930b).
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morphen, letztere durch zentrischen Schalenbau charakterisiert,
Dazu kommt, daf manche Centrales zweigeiBelige Schwirmer
ausbilden, die den pennaten Formen immer fehlen. Der Kernphasen-
wechsel und damit die wichtigste Grundlage des Formwechsels ist
bei den Centrales noch nicht geklirt (vgl. S. 10ff.). Im allgemeinen
Verhalten (Membranbau, Zellinhalt, Teilungsfolge) sind sich die Ver-
treter beider Gruppen auBerordentlich &hnlich. Viele der folgenden
Angaben gelten also wohl fiir beide; es wurde deshalb auch eine
zentrische Form (Melosira) in die Untersuchung einbezogen.

Die Membran der Zelle besteht aus zwei Teilen, die wie
der Boden und Deckel einer Schachtel ineinander greifen (Fig. 1a).
Jeder Teil ist zumindest wieder aus zwei Stiicken zusammengesetzt: das
eine Stiick entspricht dem Schachtelboden bzw. der -decke, das andere
dem Schachtelmantel. Ersteres nennt man Schale, letzteres —
da es rundum liuft — Giirtelband?). Der rechtwinkelig abgebogene
Schalenrand, der den AnschluB an das Giirtelband bildet, wird als
Schalenmantel bezeichnet. Bei manchen Arten sind zwischen Giirtel-
band und Schalenmantel noch sog. Zwischenbénder eingeschaltet
(bei den im folgenden in Betracht kommenden Formen unterscheiden
sie sich nicht wesentlich von den Giirtelbdndern).

Je nach der Seite, von welcher aus man eine Diatomeenzelle
betrachtet, zeigt sich ein recht verschiedenes Aussehen. Die Auf-
sicht auf die Schalenfliche bezeichnet man als Schalenansicht,
im Unterschied dazu die Aufsicht auf das Giirtelband als die
Girtelansicht. In Giirtelansicht betrachtet erscheinen die Zellen
fast immer mehr oder weniger rechteckig (Fig. 1a), wihrend sich
bei Betrachtung in Schalenansicht die ganze Mannigfaltigkeit der
Gestalten und der den Diatomeen eigentiimlichen Zeichnungen und
Skulpturen kund gibt. Hauptsédchlich nach dem Bau der Schalen
(zentrisch oder zygomorph) werden ja auch die Gruppen der Cen-
trales und Pennales unterschieden.

Zum Zwecke einer kurzen Verstindigung haben sich eigene
Bezeichnungen der drei Zellachsen eingebiirgert (Fig. 1b): jene
Achse, welche die Mittelpunkte der Schalen und Zellen ver-
bindet, heift Pervalvarachse, die lingste Achse der Schale
Apikal-, die kiirzeste Transapikalachse; bei zentrischen

1) Doch wird der Kiirze des Ausdrucks zuliebe in der nichtsystematischen
Diatomeenliteratur unter Schale manchmal auch die Gesamtheit von ,Schale i. e. S.
und Giirtelband verstanden. Die termini technici sind Epitheka und Hypotheka
(vgl. Fig. 1a).
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Formen fillt die Unterscheidung von Apikal- und Transapikalachse
naturgemif weg.

Die Zellteilung findet in der Weise statt, daB die Schalen
in der Richtung der Pervalvarachse auseinanderriicken und jede
Hilfte eine neue Schale erginzt. Von wesentlicher Bedeutung ist
hierbei, daB die fertigen Schalen verkieselt und daher nicht wachs-
tumsfahig sind?). Dies hat zur Folge, da bei der Teilung eine
kleinere und eine gleichgrofie Zelle entsteht. Nimmt man an, daf
sich die auf Fig. la dargestellte Zelle teilt, so ergénzt die im
Bild obere Hilfte eine Schale, die der im Bild unteren alten Schale in
der GroBe vollkommen entspricht; diese Tochterzelle besitzt somit die

Al
....................... 0 AR
........................ E
........................ H A
Va
Fig. 1a. Fig. 1b.

Fig. 1. a schematischer Lingsschnitt durch eine Diatomeenzelle: V, und V, die

beiden Schalen, E die Epitheka (itbergreifende Membranhilfte), H die Hypotheka

(die tibergriffene Membranhilfte) G die Giirtelbdnder; b schematische perspek-

tivische Darstellung einer Diatomeenzelle mit den drei Hauptachsen (die Zweiteiligkeit

der Membran ist nicht dargestellt; der senkrechte Teil ist der Giirtel, die Zelle liegt

auf einer Schale): AA = Apikalachse, TT = Transapikalachse, PP = Pervalvarachse.
Nach Hustent, 1930.

gleiche GroBe wie die Mutterzelle. Zu der im Bild unteren Schale
wird eine Tochterschale ergénzt, die entsprechend kleiner ist. Diese
Tochterzelle, deren fiibergreifende Schale der iibergriffenen
der Mutterzelle entspricht, ist somit kleiner als die Mutterzelle. Der
Léingenunterschied ist durch die doppelte Dicke des Giirtelbandes
gegeben (in Fig. 1a sind die Giirtelbinder der Deutlichkeit halber
etwas auseinandergeriickt gezeichnet, in Wirklichkeit berithren sie
sich unmittelbar).

Teilen sich die beiden Tochterzellen abermals, so zeigt eine
einfache Uberlegung, daB von den vier Zellen eine die Liinge der
Mutterzelle, zwei die Linge der kleineren Tochterzelle der ersten
Teilung und eine eine noch geringere (wieder um die doppelte
Giirtelbanddicke verminderte) Linge besitzen muf. Bezeichnet man

) Nach den Untersuchungen von Liesiscu (1928, 1929) besitzt die Membran

zwei Schichten, eine innere, die aus Pektinen besteht (die sog. ,Pektinmembran®)
und nicht verkieselt ist, und einen duBeren Kieselpanzer ohne organische Grundlage.
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mit a, b, ¢, d, e, f die abnehmenden Léngen, so ergibt sich fiir fiinf
Teilungen unter der Voraussetzung von Simultanie folgender Stamm-

baum (nach HusrteDpT):
a\b
/ \ 7 \b
A A A A

/\ /b\ /\ /\ /\ /\ A /\

d b

/\/\/\/\/\/\/\/\/\/\ /\/\/\/\/\/\
a be be de be de dec dec be de de fe de de dc de b

oder in Zahlen ausgedriickt:

la b c d e f
Mautterzelle 1
nach der 1. Teilung 141
nach der 2. Teilung I 1+24 1
nach der 3. Teilung 1+3+4 3+ 1
nach der 4. Teilung 1+44 64 441
nach der 5. Teilung 14+5410+410+5+1

Wie man sieht, ordnen sich die Frequenzen der Léngen nach
dem Binomialsatz an. In Kulturen, die zum Ausgang eine einzige
Zelle oder mehrere Zellen gleicher GroBe haben, lassen sich diese
Verhiltnisse gut verfolgen. Allerdings sind beim Anwachsen der
Zahl der Zellen nur mehr die Mittelklassen erfaBibar. Das weitere
Verhalten besteht dann in einem Absinken der mittleren Zellgrife.

Bemerkenswerterweise hat MULLER (1883) bei Melosira arenaria
eine abweichende GesetzmiBigkeit der Teilungsfolge gefunden, der-
zufolge die kleinere Zelle eines Paares sich nach lingerer Zeit als
ihre grofere Schwesterzelle wieder teilt: ,die groBere Tochterzelle
der nten teilt sich in der folgenden, der n-}1ten, die kleinere
Tochterzelle dagegen regelmifig erst in der zweitfolgenden, der
n-+2ten Teilungsperiode“. Diese Regel wurde noch in keinem
zweiten Fall bestétigt.

Es erfolgt somit im Laufe der Teilungen eine
dauernde Zellverkleinerung (die hierbei zu beobachtenden
Veréinderungen werden im allgemeinen Teil besprochen. Bei Melo-
sira arenaria wird die Verkleinerung etwas verzogert. MIQuer (1892)
konnte zudem zeigen, daf allgemein die Verkleinerung dadurch
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etwas ,gebremst* wird, daff die Dicke der Giirtelbénder allméhlich
abnimmt. Letzten Endes muB aber der Zellverkleinerung doch eine
ausgleichende Regulation gegeniiberstehen. Als solche ist seit
langem die Auxosporenbildung bekannt. Das Wesentliche des
Vorganges besteht darin, daB die Zelle ihre Panzerhiille ah-
wirft und der befreite Protoplast heranwéchst In
vielen Fillen (bei den Pennales anscheinend den meisten) ist mit
der Auxosporenbildung ein Sexualakt verbunden: die Auxospore
entsteht aus der Zygote ).

Bei der sexuellen Auxosporenbildung der Pennales legen sich
zwei Mutterzellen (Gametangien) aneinander und bilden je einen
oder zwei Gameten. Die Gameten werden nicht frei, sondern
copulieren innerhalb einer zu Beginn des Aneinanderlegens der
Mutterzellen ausgeschiedenen Gallerte oder mittels eigener Copu-
lationsschliuche. Die Bewegung erfolgt anscheinend aktiv-améboid,
doch sind auch Quellungsvorgénge in der umgebenden Gallerte mit-
beteiligt 2).

Die durch die Verschmelzung der Gameten entstandene Zygote
stellt, wie CHOLNOKY (1927 a) gezeigt hat, ein eigenes Stadium dar;
aus ihr geht erst nach einer kurzen Ruhepause und meist unter
Sprengung der Membran eine wachstumsfihige Zelle, die Auxospore
hervor. Die ihr eigentiimliche, zunéchst unverkieselte Membran wird
als Perizonium bezeichnet. Das Perizonium ist bei vielen Arten
glatt, bei anderen besitzt es nach KarsTeEN’s Beobachtungen , well-
blechartigen“ Bau?®). Nach Beendigung des Wachstums kann es
verkieseln und den vegetativen Schalen #hnliche Zeichnungen aus-
bilden.

Die Kenntnisse der feineren cytologischen Vorgédnge bei der
sexuellen Auxosporenbildung der Pennales und damit die Aufklérung
des Kernphasenwechsels gehen auf die klassischen Unter-
suchungen Kuesann’s (1896) und vor allem KarsTENS (1899, 1912)
zuriick. Sie zeigten, dafll bei der Gametenbildung die Reduktions-
teilung ablduft. Der Kern der Mutterzelle macht eine hetero- und

1) Die Kenntnisse dieser Verhéltnisse gehen auf die Untersuchungen W. Smirus’,
Tuwartes’, LUpeErs’ u. a. zuriick.

?) PascHER hat neuerdings in den Gameten kontraktile Vakuolen nach-
gewiesen, womit der Beweis erbracht ist, da8 die geiBiellosen Gameten phylogenetisch
auf monadoide Zellen zuriickgehen. Kontraktile Vakuolen kommen nach Korscaizow
(1930) auch bei Attheya und Rhizosolenia (zwei zartwandigen, schwach verkieselten
zentrischen Formen) in den vegetativen Zellen vor.

%) Vgl. aber das bei Epithemia Gesagte.
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homdotypische Teilung durch, von den vier Tetradenkernen dege-
nerieren drei oder zwei, die anderen werden zu den Gametenkernen ).
Bei den Formen, wo zwei Gameten in jeder Mutterzelle gebildet
werden, sind diese wohl allgemein Enkelzellen (ihr Kern geht auf
je einen Tochterkern der beiden homootypischen Spindeln zuriick).
Nur bei Anomoeoneis sculpta (CHOLNOKY, 1928 b) sind sie Schwester-
zellen: eine homéotypische Spindel degeneriert, die Tochterkerne
der anderen werden zu den Gametenkernen. Spétere Untersucher
(Ceowvoky, GEITLER) konnten die Reduktionsteilung in zahlreichen
anderen Fillen nachweisen und einige Erginzungen bringen. So
ergab sich z. B. bei Cocconeis und Navicula seminulum (die nur einen
Gameten in jeder Mutterzelle bilden) das Auftreten eines Rich-
tungskoérpers, wie er fiir die tierische Eireifung charakteristisch
ist. Das zur Zeit in cytologischer Hinsicht am eingehendsten unter-
suchte Objekt ist Cymbella lanceolata (GEITLER, 1927 a), bei welcher
die Prophase der heterotypischen Teilung eine sehr weitgehende
Ubereinstimmung mit den Verhéltnissen bei den héheren Pflanzen
und Tieren zeigt (,Synapsis“, Pachytin, Strepsitin, Diakinese).
Aus diesen Untersuchungen folgt, daB die pennaten Dia-
tomeen reine Diplonten sind: haploid sind ausschlieBlich
die aus den Tetraden hervorgehenden Gameten. Hierin herrscht also
volle Ubereinstimmung mit dem Kernphasenwechsel der Metazoen 2).
Im Gegensatz zu den Verhéltnissen bei den Pennalen ist der
Kernphasenwechsel der Centrales kaum geklirt (vgl. Gerrrer, 1931;
KarsTEN’s Darstellung 1928 und 1931 ist irrefithrend). Obwohl dieses
Thema nicht unmittelbar mit den im folgenden behandelten Pro-
blemen zusammenhfingt, sei es hier nicht nur aus Griinden seiner
allgemeinen Wichtigkeit, sondern auch deshalb behandelt, weil sich
durch die unten mitgeteilten brieflichen Angaben F. W. WenT's
neue Gesichtspunkte ergeben. Von wesentlicher Bedeutung ist die
Bewertung der Schwirmer, der sog. Microsporen. Sie entstehen
zu vielen (bis zu 128) in einer Mutterzelle. P. Scammrpr (1927) und

) Die zugrunde gehenden Kerne wurden friiher als ,Kleinkerne“ im Gegensatz
zu den iiberlebenden ,GroBkernen® bezeichnet. Da diese Ausdriicke bei den Ciliaten
in einer ganz anderen Bedeutung gebraucht werden, sind sie bei den Diatomeen
besser zu vermeiden.

2) Derartige Verhiltnisse finden sich in keiner anderen Pflanzengruppe;
bei den sonst hdufig in etwas irrefiihrender Weise als Diplonten bezeichneten Angio-
spermen laufen noch einige haploide vegetative Teilungen im Embryosack bzw.
in den Pollenkérnern ab, die den Rest einer haploiden Generation darstellen. Das
gleiche ist z. B. bei Fucus und den meisten, oft als Diplonten bezeichneten Chloro-
phyceen der Fall; nur Cladophora glomerata ist (nach Scmussnie) rein diploid.
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in iiberzeugender Weise HorxEer (1928) versuchten an Biddulphia
bzw. an Coscinodiscus den Nachweis zu erbringen, dal bei ihrer
Bildung die Reduktionsteilung ablduft. Beide Autoren fassen die
Microsporen als Gameten (Isogameten) auf; doch wurde ihre Copu-
lation niemals (auch nicht von fritheren Beobachtern) gesehen;
ihre Weiterentwicklung ist iiberhaupt vollkommen dunkel. Nach der
Auffassung Scemipr’s und HorkEer’s, der sich auch KarsTEN anschloB,
wiirde im Unterschied zu den Pannales die sexuelle Fortpflanzung
nicht mit der Auxosporenbildung zusammenfallen, sondern an einer
ganz anderen Stelle der Entwicklung (bei der Microsporenbildung)
eintreten; die Auxosporenbildung wire ein rein vegetativer Vorgang.
Dagegen gibt PErsipsky (1929) fiir zwei Chaetoceras-Arten an, daf zu
Beginn der Auxosporenbildung eine zweimalige Kernteilung erfolgt,
daf von den vier, als Tetradenkerne einer Reduktionsteilung auf-
zufassenden Kernen zwei zugrunde gehen, wéihrend die anderen
beiden miteinander verschmelzen. Die Auxospore wire somit das
Ergebnis einer Autogamie (4hnliches kommt bei manchen Pennalen
vor). Diese einander vollkommen widersprechenden Auffassungen
finden vielleicht ihre Aufklirung durch die folgende briefliche
Mitteilung F. W. WeNT’S aus Buitenzorg vom 20. Oktober 1931,
deren Verwendung mir von WENT gestattet wurde?):

»Am 14, Juli 1923, auf einer Reise nach Surinam, waren wir
im Atlantischen Ozean ungefihr 8—9° nordl. Breite und 52° westl.
Lange. Wéahrend der ganzen Reise hatte ich Plankton untersucht,
das mitten im Ozean ziemlich spérlich war. Auch am genannten
Tage. Von Diatomeen waren nur zwei Formen von Chaetoceras da,
welche sich vor allem in ihrer Grofe unterschieden. Sonstige Dia-
tomeen kamen mir an dem Tage nicht zu Gesicht. Bei der grofien
Form waren alle Zellen in Microsporenbildung begriffen, viele waren
schon halb oder ganz entleert. Normale ungeteilte Zellen sah ich
nicht von dieser Form.

Die andere Form hatte also kleinere Zellen, welche ganz normal
aussahen, mit Plasma und Chromatophoren. Das Merkwiirdige war
aber, daf alle diese Zellen von flagellatenartigen Gebilden um-
schwirmt wurden, etwa 5—10 pro Zelle, vor allem in der Néhe der
Einpflanzung der Chaetae. Meine mikroskopische Ausriistung an
Bord des kleinen Personendampfers war nur sehr diirftig, so daf
ich nichts Néheres ilber diese Schwirmer aussagen kann. Es fiel
mir aber sehr stark auf, weil man im Plankton selten von Parasiten

) Eine kurze, allgemein iibersehene Notiz brachte Went in Nederlandsch
Kruidkundig Archief 1924, Amsterdam 1925, p. 75.
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befallene Diatomeen findet, und dann auch kann man die Schwirmer
von Parasiten nicht in solchen Mengen erwarten. Das Merkwiirdigste
aber war, daB die Schwirmer in ihrer GroBe genau den Microsporen
der groferen Form entsprachen. Ich kam also zu dem Schlusse, dafl
die Microsporen der groBeren Form als Microgameten aufzufassen
seien, welche die kleinere Form, als Macrogameten oder Eizellen
aufzufassen, befruchten sollten.”

Nimmt man dies als richtig an, so erscheinen PERSIDSKY’S An-
gaben in etwas anderer Beleuchtung. Seine Fig. 8 und die ent-
sprechende Textstelle scheinen zu zeigen, daf von den vier
Tetradenkernen drei zugrunde gehen ). Tatséichlich ist seine Beweis-
fiihrung fiir das Vorkommen einer autogamen Kernverschmelzung
nicht iberzeugend. PErsipskyY hétte also die Reduktionsteilung
in @ Zellen beobachtet. Kommt eine derartige Eibefruchtung auch
bei anderen Objekten vor, so wird es verstindlich, warum niemand
die Copulation der Microsporen (die ja als Spermatozoiden aufzu-
fassen wiren) beobachten konnte.

Falls dies alles richtig ist (was aber erst durch Lebendbeob-
achtungen bewiesen werden miite), wire eine ,stérende” Ungleich-
mifigkeit im Verhalten der Pennales und Centrales ausgeglichen:
die Auxosporen wiirden sich in beiden Fillen aus einer Zygote
entwickeln. Das weitere Verhalten der Pennales wire dann als
Reduktion verstindlich: die Zahl der Gameten nimmt ab, sie ver-
lieren ihre Beweglichkeit; an Stelle der Gametencopulation tritt
Gametangiencopulation.

Spezielle morphologische Eigentiimlichkeiten werden im folgenden
bei den betreffenden Formen erértert. Hier sei noch auf daf bei den
Pennalen verbreitete Vorkommen einer sog. Raphe hingewiesen (die
Centrales besitzen niemals eine Raphe). Es handelt sich um einen
Spalt oder eigentlich um ein Kanalsystem in der Schale, in welchem
nach einer allgemein angenommenen Theorie das Plasma zirkuliert
und zum Teil an die Oberfliche tritt, wo es bei Aufliegen auf einer
festen Unterlage infolge seiner Reibung eine Fortbewegung der
Zelle bewirkt. Diese Kriechbewegung ist unter anderem von Be-
deutung fiir das KEinander-Aufsuchen der Partnerzellen vor der
Jopulation 2).

) Auf der Fig. ist deutlich zu sehen, daf drei Kerne kleiner sind. Im Text
wird diese Tatsache im Sinn eines Geschlechtsdimorphismus interpretiert.

2) Es scheint, daB Fremdbefruchtung nur bei raphefithrenden, also aktiv be-
weglichen Arten vorkommt.
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Manche Formen besitzen auf jeder Schale eine Raphe, die als
in der Mediane verlaufende in der Mitte unterbrochene feine Linie
sichtbar ist (z. B. Navicula, Gomphonema); bei anderen bildet nur
eine Schale eine Raphe, die andere an ihrer Stelle einen struktur-
losen Streifen, die sog. Pseudoraphe (z B. Cocconeis, Achnantes).
Besondere Verhiltnisse zeigt Nitzschia, bei welcher die Raphe in
einem vorspringenden Kiel liegt, der von einer Reihe auffallenden
Punkte oder Striche begleitet wird, und FEunotia (vgl. diese).

Die Diatomeen sind typischerweise autotroph und besitzen gelbe
bis braune Chromatophoren. Nur einzelne Arten sind apochromatisch
und leterotroph, so die im Allgemeinen Teil besprochene Niteschia
putrida.  Assimilationsprodukt ist allgemein Ol; auBerdem kommt
Volutin und nach Korscrixow (1930) Leukosin vor. Die Ablagerung
der Assimilate erfolgt ansnahmslos auBerhalb der Chromatophoren.
Hiufig enthalten die Chromatophoren Pyrenoide, die zufolge der im
Chromatophor fehlenden geformten Assimilate hiillenlos sind?).

Manche Formen bilden im vegetativen Zustand reichlich Gallerte,
die zu Polstern oder Stielen geformt ist und der Befestigung dient.
Hieriiber hat CmorLvoxy (1924, 1927b) eingehende Untersuchungen
angestellt.

Spezielle kerncytologische Probleme werden im folgenden nicht
behandelt. Der Vollstindigkeit halber sei auf die grundlegenden
Untersuchungen LauTERBORN’S (1896), auf mein Sammelreferat 1928 ¢
und auf meine Darstellung 1929 hingewiesen. Ausnahmslos fiir alle
Diatomeen charakteristisch ist die Zentralspindelmitose (etwa
nach dem Typus Salamandra); in der Metaphase entsteht also keine
Chromosomenplatte, sondern ein Chromosomenring (vgl. die Bilder
von Cymbella sumatrensis) 2).

) Der Besitz einer Hillle kann nicht als Kriterium fiir die Pyrenoidnatur
gelten, obwohl die bekannten Pyrenoide der Chlorophyceen eine Stirkehiille aufweisen.
Dies ergibt sich z. B. aus dem Vergleich der Pyrenoide der Cryptomonaden und
Rhodophyceen, die zwar beide Stirke bilden, jedoch nicht im, sondern auBerhalb
vom Chromatophor. Bei den Cryptomonaden liegen die Pyrencide im Plasma,
besitzen daher eine Stérkehiille, bei den Rhodophyceen sind sie im Chromatophor
eingebettet und daher nackt (vgl. Gerrrer, 1926). Da die Diatomeen die Assimilate
im Plasma stapeln und Stirke iiberhaupt nicht bilden, ergibt sich ein von dem ge-
wohnten Bild der Chlorophyceen abweichendes Verhalten (genau so verhalten sich
iibrigens auch die Chrysophyceen).

%) Die Diatomeen zeigen in ihrem cytologischen Verhalten in 3 Punkten
Ubereinstimmung mit den Tieren: 1. Kernphasenwechsel, 2. Spindel, 8. Aushildung
von Richtungskorpern bei der Reifeteilung (Cocconeis, Navicula seminulum). Der
Kuriositit halber sei erwiihnt, daB Borwer (19231) die Pennales als Tiere betrachtet.
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b) Technik.

Da ich mich meist nur bekannter und in jedem technischen
Hilfsbuch auffindbarer Untersuchungsmethoden bediente, konnen hier
einige allgemeine Hinweise geniigen. Besondere Fille werden im
Zusammenhang mit ihrer Anwendung bei den betreffenden Formen
besprochen.

Fiir die Lebendbeobachtung bewihrt sich die schon von KARSTEN
bevorzugte Objekttrigermethode. Besonders die Arten schnell
flieBenden Wassers lassen sich durch Auslegung von Objekttrigern
an Ort und Stelle auf diese Weise in grofen, detritusfreien Mengen
gewinnen und sehr einfach fiir die cytologische Untersuchung weiter-
behandeln (iiber die Methodik im einzelnen vgl. GErTLER, 1927 d).

Fiir die Anlegung von Kulturen ist Agar allen fliissigen Medien
weit iiberlegen. Peinliche Sauberkeit der GlasgefiBe (Jenaer Glas),
tadelloses destilliertes Wasser und reinste Chemikalien sind die not-
wendigen Voraussetzungen fiir ein gutes Gelingen. Bei allen von
mir gezogenen Formen wirkt starke Beleuchtung, z. B. Aufstellung
der Kulturen wihrend der Sommermonate unmittelbar an einem
Nordfenster, ausgesprochen schidlich.

Als Universalfixierungsmittel kann ScEauDINN’S Sublimatalkohol
dienen. Die Kernstrukturen sind allerdings nicht immer einwand-
frei erhalten. Fir spezielle cytologische Zwecke, wo es auf eine
tadellose Erhaltung aller Inhaltsbestandteile ankommt, empfiehlt sich
die Verwendung des Gemisches von FLEMMING-BENDA (= ,starker
Flemming“ fast ohne Essigsdure).

Die beste Ubersichtsfirbung gibt Safranin-Lichtgriin (konz. wisse-
rige Safraninlésung, Differenzierung in alkoholischer Lichtgriinlgsung).
Copulationen fallen unmittelbar schon bei schwichster VergréBerung
durch die lebhafte Orange- bis Rotfirbung der Gallerte (Pektin!)
auf. AuBerdem firben sich Pyrenoide, Nucleolen und Chromosomen
rot, alles andere griin, so da die Pridparate auch fiir cytologische
Untersuchungen verwendet werden konnen. Zur Sichtbarmachung
der Gallerte ist eins der gebrduchlichen Himatoxylingemische (EaR-
LicH, DErarierp, Héimalaun) geeignet; doch wird der Zellinhalt
im allgemeinen wenig distinkt gefarbt. Fur rein cytologische Zwecke
ist das bekannte Herpewuain’sche Kisenalaun-Hématoxylinverfahren
sehr brauchbar; es ist aber meist ratsam, nicht in iiblicher Weise
mit Kisenalaun, sondern mit schwachem HCl-Alkohol zu differen-
zieren. Die Firbung wird dadurch weniger ,knallig“, aber doch
viel distinkter als bei Verwendung von EBRLICE’S oder DELAFIELD’S
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Himatoxylin, so daB man auBer den Chromosomen und Nucleolen
sehr gut Ruhekerne, Chromatophoren und Plasmastrukturen beob-
achten kann. Ein besonderer Vorteil der HCl-Differenzierung liegt
in manchen Féllen auch darin, daf sich die Pyrenoide nicht firben.

Eingebettet wurde in iiblicher Weise in Kanadabalsam, wo es
auf die Struktur der Schalen ankam, meist in Piperin-Kolophonium
nach KorLee-Wisnoucr (1927b), das gegeniiber Styrax den Vorteil
sofortiger Erhirtung besitzt.

B. Experimenteller Teil.

a) Navicula seminulum?).
1. Kulturversuche.

Allgemeines.

Als Vorversuche wurden Kulturen angelegt mit:
Kwop-Néihrlosung 0,56 proz., sauer und alkalisch;

Erddekokt, ohne und mit Zusatz von alkalischer Knor-Losung (pm
ca. 6,0—7.5);
Agar, 0,5-, 1- und 2 proz., mit obigen N#hrlosungen.

Das Wachstum war in alkalischem Medium besser als in saurem
und auf Agar besser als in Fliissigkeit. Doch sei erwihnt, daf auch
bei pg-Werten von 6,0 deutliche Entwicklung erfolgte (bei RicHTER,
1906 unterblieb das Wachstum in saurem Medium iiberhaupt). Die
optimale Entwicklung trat auf 2proz, alkalischem
K~xor-Agar ein. Zusiitze von Si-Verbindungen (Na-, K-Silikat)
blieben ohne erkennbare Wirkung (vgl. aber BrieGer, 1924). Statt
der urspriinglich verwendeten, mit Dikaliumphosphat hergestellten
Losung wurde bald der Einfachheit halber der folgende, in der Abt.
Harrmany fiir andere Zwecke vorritige, modifizierte alkalische Knop-
Agar verwendet:

Stammlosung
350 g dest. Wasser
Los. A 2 g Ca(NO,), (krist).
, B 05g KNO,
0,5 g MgSO,
0,5 g KH,PO,

1) Die Art wurde in der Vorl. Mitt. auf Grund der Bestimmung von KRrAsSsKE
(Kassel) irrtiimlich als Navicula minima var. atomoides bezeichnet.
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A und B werden getrennt gelost. 100 ccm Stammlésung + 1900 cem
dest. Wasser ergeben die 0,05 proz. fertige Losung, mit welcher der
2 proz. Agar zubereitet wird. Nach Auflosung des Agars setzt man
tropfenweise 10 proz. Sodaldsung zu, bis ein py von 8 erreicht ist.

Dieser Nihrboden erwies sich als ausgezeichnet brauchbar und
wurde auch nach der Ubersiedlung der Kulturen nach Wien bei-
behalten.

Eine wesentliche Rolle fiir das Gedeihen der Kulturen
spielt die Lichtdosis. Durch Versuche mit der kiinstlichen Sonne
wurde es bald klar, daf das Optimum der Entwicklung bei einer
wider Erwarten tiefen Lichtintensitéit liegt. In den Wintermonaten
wurden die Kulturen an einem Nordfenster, im Sommer aber in einer
Entfernung von 2—4 m vom Fenster aufgestellt. Kulturen, welche
unmittelbar an der kiinstlichen Sonne oder im Sommer am Fenster
aufgestellt wurden, liefen bereits makroskopisch schlechtes Wachs-
tum erkennen. Bei mikroskopischer Betrachtung zeigte es sich, dafi
die Zellen schon wenige Tage nach der Impfung mit Assimilaten
vollgestopft waren und blasse, kleine Chromatophoren fithrten. Es
war somit deutlich, daf das fiir ein gutes Gedeihen notwendige
richtige Verhiltnis zwischen organischer und anorganischer Ernéh-
rung gestort war. Da der Weg, die Stickstoffassimilation zu steigern,
nicht gangbar ist, wurde die Kohlenstoffassimilation durch geringe
Belichtung herabgedriickt. In solchen Kulturen besafien die Zellen
normales Aussehen (grofie, dunkel gefirbte Chromatophoren, wenig
Reservestoffe), das sich erst nach Erschopfung der Kulturen &nderte.
Die Teilungsfrequenz war dementsprechend in der ersten Zeit nach
der Impfung hoch (vgl. weiter unten).

Die Art wurde Mitte Mirz 1929 nach mehrmaligem Abimpfen
in Speciesreinkultur erhalten?'). Als Begleitorganismen waren
Bakterien und eine kleine Amdobenart vorhanden; ihr Auftreten
erwies sich nicht als stérend. Gut gedeihende Kulturen zeigten
keinen zusammenbéingenden Bakterienbewuchs oder nur in den
dltesten Teilen der Impfstellen dichtere Ansammlungen. Infolge
der Kriechbewegungen der Diatomeenzellen erfolgte nach jeder Uber-
impfung eine gewisse Selbstreinigung. Namentlich die aus weit-
kriechenden Zellen hervorgegangenen Randpartien der I{olonien waren
fast bakterienfrei. Kulturen mit spontan auftretendem reichlichem
Bakterienwuchs wurden ausgeschaltet.

) Miquern (1892, 1893) hat als erster Reinkulturen von Diatomeen erzielt und
auch Klone angelegt. '
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Das Uberimpfen der Kulturen erfolgte im allgemeinen alle
10—14 Tage; dabei wurde mittels einer Platindse vom Rand der
Kolonien abgeimpft. Die giinstigste ,Saatdichte“ lief sich bald
empirisch ermitteln. Alle Kulturen wurden zwecks leichter mikro-
skopischer Kontrolle in Prrri-Schalen angelegt.

Die Anfertigung von Klonen geschah nach zwei verschiedenen
Methoden. Das hauptsichlich im Anfang geiibte Verfahren bestand
darin, aus einer Aufschwemmung von Zellen eine Zelle mit einer
Glaskapillare aufzunehmen und auf die Agarplatte zu spritzen. Der
Vorteil dieser Methode lag in der leichten Ausfiihrbarkeit, der Nach-
teil darin, daf sich in dem mit der Zelle iibertragenen Wassertropfen
reichlich Bakterien entwickelten. Das Anwachsen der Zellen miBlang
daher h#ufig. Bei der zweiten Isolierungsmethode verwendet man
eine feine, nicht zu lange Glasnadel, mit welcher die zu isolierende,
auf der Agarplatte liegende Zelle solange ,betupft® wird, bis sie
anhaftet; dann wird die Zelle moglichst schnell auf der frischen
Platte durch Andriicken der Nadel abgelegt. Dabei ist ein Ein-
stechen der Nadel in den Agar und eine Verletzung seiner Ober-
fliche unbedingt zu vermeiden. Da die Zellen klein sind, erfordert
die Handhabung einige Ubung. Die Vorteile sind folgende: die iiber-
tragene Zelle liegt ,trocken“, es entwickelt sich also um sie herum
keine groflere Bakterienkolonie; den wenigen anhaftenden Bakterien
entzieht sich die Zelle durch Kriechbewegungen; man kann bestimmte
Zellen zur Ubertragung aussuchen. — Isolierung durch PlattenguB
ist an sich moglich, da die Zellen die Temperatur eben noch fliissigen
0,5 proz. Agars ohne Schaden vertragen und auch innerhalb des
Agars zu Kolonien heranwachsen. Doch besteht keine Gewibr, daf
der Ausgangspunkt einer Kolonie wirklich eine einzige Zelle ist,
da in Aufschwemmungen hiufig mehrere Zellen aneinanderhaften.

Frisch angelegte Kulturen zeigen folgende Entwicklung.

Die erste Tatigkeit der Zellen besteht in der Aufnahme der
Kriechbewegung. Um die Impfstelle zeigt sich schon nach wenigen
Stunden bei Betrachtung mit freiem Auge ein gelber Hof, der von
den aus der Impfstelle ausgekrochenen Zellen gebildet wird. Die
zuriickgelegte Strecke betrigt bei groBen Zellen maximal 5 mm. Bei
Verwendung 2 proz. Agars erfolgt das Kriechen ausschlieBlich auf
der Oberfldche; in dinnfliissigen Agar konnen die Zellen ein-
dringen, wie das schon lange auch von anderen Formen bekannt ist.
Nach 24 Stunden lassen sich bereits einige vollzogene und noch
mehr beginnende Teilungen beobachten. Durch Vermehrung der
Zellen und weitere Zuwanderung wird der Hof in den folgenden

Archiv fir Protistenkunde. Bd. LXXVTIIL. 2
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Tagen dunkelbraun. Bei mehr oder weniger kreisformiger Auftragung
des Impfmaterials zeigt sich positive Phototaxis, die sich in einer
dunkleren Férbung des Lichtrandes ausdriickt. Vom zweiten Tag
an nimmt die Zahl der Kkriechenden Zellen allméihlich ab; immer
mehr Zellen werden unbeweglich und nach 8 Tagen findet man
kaum noch bewegliche Individuen. Wiahrend dieser Zeit laufen
dauvernd Teilungen ab. Auch die unbeweglich gewordenen Zellen
teilen sich; das Ergebnis sind bandartige Kolonien, die 14 Tage
nach der Impfung bis zu 30 Zellen enthalten konnen. Héaufig unter-
bleibt die Bildung regelméBiger Binder infolge von Raummangel;
in #lteren Kulturen liegen die Zellen so dicht, daf die Agarober-
fliche vollig verdeckt ist, stellenweise schieben sich die Zellen auch
iibereinander.

Ungeféhr nach 14 Tagen sind die Zellen ,verfettet”, teilen sich
kaum mehr und bleiben unbeweglich. Nur an Individuen, die aus
der gemeinsamen Zellmasse herausgekrochen sind, sieht man gelegent-
lich noch Teilung oder Bewegung. Solche alte Kulturen lassen sich
monatelang aufbewahren; bei Ubertragung auf frisches Medium be-
ginnen die Zellen von neuem zu kriechen und sich zu teilen.

Das Verhalten in der Kultur 148t sich also mit Schlagworten
folgendermafen schildern: 1. Bewegung, 2. Bewegung und Tei-
lang, 3. keine Bewegung aber Teilung, 4. keine Bewe-
gung und keine Teilung. Die absolute und relative Dauer
der einzelnen Phasen hingt naturgemiB bei gleichbleibendem Substrat
von AuBenbedingungen ab (Licht, Wé&rme), deren Wirkung im
einzelnen nicht studiert wurde. In den verwendeten Kulturen auf
2 proz. alkalischen Kwor-Agar waren die Schwankungen gering und
konnten vernachléissigt werden.

Die Teilungsfrequenz laft sich aus folgendem abschitzen.
In gewohnlichen Kulturen ist eine genaue Feststellung nicht mog-
lich, da ein Arbeiten mit markierten Individuen infolge des Kriechens
ausgeschlossen ist. Nur nach der Anlegung von Klonen lassen sich
die Tochterzellen in den folgenden Tagen auszihlen. Die Auszédhlung
in 10 aus groBen Zellen angelegten Klonen ergab am 5. Tag:

Nr. 1 2 3 4 5 6 7 8—10

Anzahl der Zellen 7 9 9 11 13 15 16 abgestorben.

Wenn man bedenkt, daB das ,Anwachsen® isolierter Zellen unter
Schwierigkeiten erfolgt, die bei Massenimpfung nicht vorhanden
sind, kann man annehmen, daB in gut gedeihenden Kulturen die
Teilungsfrequenz hoher ist. Nach meiner Schitzung diirfte sich nach
Ubertragung auf frisches Kulturmedinum jede Zelle durchschnittlich
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alle 16—20 Stunden teilen. Diese Angabe ist natiirlich sehr bei-
lidufig: es héngt ja auch von zufilligen Umstinden ab, wie dicht
die Zellen an einer Stelle der Agarplatte liegen und wie schnell
daher die Néhrstoffe erschopft, Stoffwechselprodukte angesammelt
werden. Jedenfalls ist es sehr wahrscheinlich, daB sich die Zellen
hidufiger als alle 24 Stunden teilen; einer der Klone erreichte ja
mit 16 Zellen bereits die 24 stiindige Teilungsrate ?).

Verlauf der Kulturversuche.

Als Ausgangsmaterial dienten drei Massenreinkulturen vom Mérz
1929, welche schon frither aus einer Algenaufschwemmung, die aus
einem Glashaus der Biologischen Station in Lunz (Niederdsterreich)
stammte, gewonnen worden waren. Die eine dieser Kulturen enthielt
Auxosporen und aus Auxosporen entstandene grofe Zellen von mehr
oder weniger 16 4 Lé#nge; die zweite und dritte Kultur enthielten
10—12 u, bzw. bis 15 u lange Zellen. Die Weiterzucht erfolgte teils
in Massen, teils wurden Klone isoliert. Die Gesamtzahl der im Lauf
der Zeit erhaltenen gut wachsenden Klone betrug 26. Einige der
Klone wurden fiir die — spéter getrennt zu behandelnden — NaCl-
Versuche verwendet und bis Januar 1931 weitergezogen. Die meisten
Kulturen wurden bereits frither abgebrochen.

Wie zu erwarten war, lief der Entwicklungscyclus sehr schnell
ab. Die Kurven 1 und 2 geben die Mittelwerte von Messungen der
Zellingen zweier Serien von Massenkulturen im Laufe eines Jahres
bzw. 10%, Monate wieder. In der der Kurve 1 zugrunde liegenden
Versuchsreihe waren die Ausgangszellen am 1. April 1929 durch-
schnittlich 11 # lang. Mitte Mai war die durchschnittliche Lénge
auf 6 u gesunken und es war lebhafte Auxosporenbildung eingetreten.
Die Auxosporen und ihre unmittelbaren Nachkommen mit einer durch-
schnittlichen Lénge von 17 4 wurden weitergezogen. Bereits am
1. Oktober war die Lénge der Zellen wieder auf 6 x4 gesunken;
neuerdings wurden Auxosporen gebildet. Ihre Nachkommen erreichten
die Linge von 6 # am 1. April 1930. Zu diesem Zeitpunkt ent-
standen wieder reichlich Auxosporen. — Kurve 2 zeigt #hnliche Ver-

) Ricurer (1909) fand bei der heterotrophen Nitzschia putrida eine b-stiindige
Teilungsrate. Die relativ geringere, absolut noch immer groBe Teilungsfrequenz
in meinen Kulturen ist wohl weniger dadurch begriindet, da8 Ricurer mit absoluten
Reinkulturen arbeitete, als durch eine in der Or ganisation der Formen liegende
verschiedene Wachstumsschnelligkeit. Ganz allgemein sind — unabhéingig vom
Kulturmilieu — kleinzellige Arten schnellwiichsiger als groBzellige.

2
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hiltnisse in einer Serie von Massenkulturen, bei welchen von Auxo-
sporen bzw. ihren ersten Nachkommen ausgegangen wurde?).

In diesen Kurven wurden die Anfangs- und Endpunkte der
Entwicklung einfach durch gerade Linien miteinander verbunden.
Von der wirklichen Art der Zellverkleinerung gibt Kurve 3 auf
Grund von kontinuierlichen Beobachtungen an einem Klon eine Vor-
stellung. Dieser Klon wurde mit einer 9u langen Zelle angelegt.
Ihre Nachkommen bildeten — &hnlich dem Verhalten der Massen-

20 kulturen — im
/7'; N N ~ | Lauf eines Jah-
| \ N I | resdreimal Auxo-
10\\2 AN \\'r sporen.  Die
Kurve der Zell-

0 verkleinerungist
110.1929  1.I 1.X. 1.1.1930 7oz.  deutlich  nach
Kurve 1. unten durchge-

20 bogen; die Zellver-
;;‘ ~_ ~_ | kiirzung erfolgt also
| nach der Auxosporen-

0 \\ \\ i  bildung in den groBen
5 ~ Zellen schneller als
vor der Auxosporenbil-

1.1IL. 1929 1.7, 7.1.7930  dung in den kleinen
Kurve 2. Zellen. DafB hierfiir

Kurve 1 und 2. Navicula seminulum. Schematische nicht vielleicht eine

Darstellung der GroBenverinderungen der Zellen (Mittel- Jyreh die Kulturdauer

wert der Apicalachsenlingen) in zwei Kulturreihen;

die senkrechten gestrichelten Linien bezeichnen die Auxo-
sporenbildung.

bedingte  Anreiche-
rung von wachstum-
hemmenden Bakterien
verantwortlich zu machen ist, folgt unmittelbar aus dem Vergleich
der Kurvenstiicke kleiner und groBer Zellen vor und nach dem 7. Ok-
tober. Die aus den Auxosporen neu angelegte Kulturreihe (obere
Linie) enthilt die gleichen Bakterien wie die alten Kulturen, deren
nicht zur Auxosporenbildung verbrauchte (kleine) Zellen parallel
weitergefilhrt wurden (untere Linie). Die verschieden schnelle Ver-
kleinerung ist also in der Organisation der Art begriindet.

) Der auffallend schnelle Entwicklungsgangablauf der ersten Kulturreihe
zwischen 15. April und 1. Oktober fillt wohl rein zufillig in die Sommermonate
(vgl. das frither iiber das geringe Lichtbediirfnis Gesagte). Der verschieden schnelle
Ablauf erklirt sich wabrscheinlich aus verschieden starken Beimengungen von
Bakterien.
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Die Ursache kann entweder in dem Diinnerwerden der Giirtel-
biander bei fortschreitender Zellverkleinerung liegen, also rein ana-
tomischer Natur sein; oder aber die Teilungsfrequenz kleiner Zellen
ist niedriger als die groBerer; oder beide Ursachen wirken zusammen.

Ein etwaiges Diinnerwerden der Giirtelbdnder ist nicht fest-
stellbar, da die sehr geringe ZellgroBe Messungen, die einigermaBen
auf Exaktheit Anspruch erheben, nicht zulédft. Doch kann das Vor-
kommen der Dickenabnahme der Giirtelbdnder bei Diatomeen iiber-
haupt nach MiQuer’s Untersuchungen an anderen Objekten als
erwiesen gelten und demnach auch fiir Navicula seminulum an-
genommen werden. Ein Sinken der Teilungsfrequenz 1d8t sich in
Anbetracht der frither geschilderten Schwierigkeiten nicht sicher
beweisen. Manche Indizien sprechen aber dafiir: so die Tatsache,
daf in Kulturen kleiner Zellen gebildete Bandkolonien wenig-
zellig bleiben; ferner die im allgemeinen geringere ,Vitalitit“
kleiner Zellen, welche sich z. B. auch in einer stirkeren Empfind-
lichkeit gegeniiber Schidigungen durch Bakterienwuchs &ufert. Das
Sinken der Vitalitdt wird vor allem an Zellen deutlich, die ,unter-
normal“ grof sind und bereits morphologisch erkennbare Storungen
zeigen (vgl. weiter unten). Es ist anzunehmen, daf solche Stérungen
und Hemmungen nicht plotzlich beim Erreichen unternormaler
GroBe auftreten, sondern daf sie sich schon frither vorbereiten und
sich auch in dem Sinken der Teilungsrate ausdriicken?).

Der bisher geschilderte Verlauf der Entwicklung stellt den
normalen Cyclus dar, der sich schematisch so ausdriicken 146t: Auxo-
spore — vegetative Zellen — Auxospore. Es ist nun eine alte Streit-
frage, was das Schicksal von Zellen ist, die an der Auxosporen-
bildung gehindert sind.

In Kulturen kleiner Zellen bilden niemals alle Zellen Auxo-
sporen. Impft man konsequent von Stellen ab, wo wenig Auxo-
sporen gebildet wurden, so 148t sich die weitere Entwicklung dieser
kleinen Zellen verfolgen. In Kurve 3 sind die Messungen im Verlauf
von 4%, und 11 Monaten eingetragen. Man sieht, daB die Zellen
immer kleiner werden, allerdings Jangsamer als vor der Auxosporen-
bildung. Das Minimum der Linge, welches erreicht wurde, betrigt
fast 3 u. Das gleiche Ergebnis erzielt man — wie hier vorweg-
genommen sei — durch Kultur auf alkalischem Kwxor-Agar mit
Zusatz von NaCl. In diesem Fall unterbleibt die Auxosporen-

1) Niekow (1927) hat das Sinken der Teilungsfrequenz fiir Planktonformen durch
Untersuchung der im Lauf mehrerer Jahre sedimentierten Schalen nachweisen kénnen.
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bildung, das vegetative Wachstum und damit die Zellverkleinerung
geht aber ungestort weiter — allerdings nicht unbegrenzt
lang: Kulturen, welche nur 3—4 u lange Zellen enthalten, gehen
trotz sorgsamster Pflege ein. Bereits an 5 # langen Zellen
zeigen sich Storungen des Wachstums und morphologisch erkennbare
Entwicklungshemmungen, die immer mehr zunehmen, bis sie schlie-
lichzum Absterben fiithren.

20
N |
0 : \\ :
0 :
110,929  1.W0I. 1.X. 1. 1.7930 1L 1IX.
Kurve 3.
20 Zum vollenVerstindnis
. | des Formwechsels ist es
“ \ i | | i noétig, sich dariiber klar zu
10 N i werden, welche Zellen

zur Auxosporenbil-
dung f{iberhaupt be-
0 A . ‘
1929 1O 717930 fflhlgt' 5111.(1. I{HI.VG 4
gibt die diesbeziiglichen
Messungen an dem in Kur-
Kurve 3 und 4. Navicula seminulum. Kurve 3. ve 3 dargestellten Klon,
Verhalten der Apicalachsenlingen (Mittelwerte) |hzw. seinen Nachkommen
in .emer Klor‘xl{}llt111~1‘e111.e; die s?nkrechten 8¢ wieder. In den Kurven 1—3
strichelten Linien bezeichnen die Auxosporen- tell di estrichelt
bildung; es wurden nicht nur die Auxosporen 8 e ‘en le..T gestrichelten
weiter kultiviert, sondern auch die von der Linien das Ubertragen von
Copulation ausgeschlossenen Zellen (untere Auxosporen als Ausgangs-
Kurveniste). Kurve 4. Erste strichpunktierte punkt neuer Kulturreihen
Linie = erstes beobachtetes Auftreten von Copu- dar, sagen also iiber das

lationen, ausgezogene Linien = Anfang und \uftreten v A N
Ende der reichlichen Copulationen, letzte strich- reten von Auxosporen

punktierte Linie — Erlgschen der Copulationen. VOT Und nach dem betreffen-
den Zeitpunkt nichts aus,

In Kurve 4 sind durch senkrechte Linien bezeichnet: das erste be-
obachtete Auftreten von Auxosporen (strichpunktiert), Anfang und
Ende des massenhaften Auftretens (ausgezogen) und das Ende
des Auftretens (strichpunktiert). Die Kurve zeigt, daf am 17. August
Auxosporen auftraten, daB vom 10. September bis 12. November
reichlich Auxosporen gebildet wurden und dal Mitte Dezember

[

Kurve 4.
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die Auxosporenbildung erlosch. Da die Kurve Mittelwerte darstellt,
lassen sich allerdings die Maximal- und Minimalwerte der Léingen
auxosporenbildender Zellen nicht direkt ablesen. Diesbeziigliche
Messungen ergaben: die groBten Zellen, welche fiberhaupt in Auxo-
sporenbildung gefunden wurden, besafen eine Lénge von 85 u, die
kleinsten waren 5,5 u lang. Die erste strichpunktierte Linie findet
sich daher bevor, die zweite nachdem die Kurve den entsprechenden
Mittelwert erreicht hat. Die Begrenzungslinien reichlicher Auxo-
sporenbildung fallen mit den Mittelwerten zusammen ?).

Das Ergebnis dieser Kulturreihen ist also folgendes: Auxo-
sporen bilden Zellen mit Lingen von 8,5—5,5 u; lingere
und kiirzere Zellen bilden keine Auxosporen.

Das gleiche Verhalten zeigten sdmtliche in der Zeit
vom Mirz 1929 bisJanuar 1931 beobachteten Klon- und
Massenkulturreihen, und zwar auch unter anderen Be-
dingungen gezogene?).

Um eine eventuelle Verschiebbarkeit der Grenzwerte der Auxo-
sporenbildung zu beweisen, wurden zu den normalen Kulturen par-
allele Kulturen, und zwar in jedem Versuch wenigstens drei, an-
gelegt. Als Impfmaterial wurden 6—8 u, 10—15 u und 4—5 u lange
Zellen verwendet. Als Kulturmedien dienten: 1proz. Agar mit saurer
0,05 proz. Kxop-Losung; 2proz. alkalischer Kxor-Agar von py = 9;
2proz. Agar mit Erddekokt; alkalische und sauere Kxor-Losung,
0,01 und 0,05 proz.; alkalischer Kxor-Agar mit Zusdtzen von Aspara-
gin, Pepton, Inulin, Mannit, Rohrzucker, Traubenzucker. In den
zuletzt genannten Kulturen traten bei stéirkeren organischen Zu-
sitzen so reichlich Bakterien auf, daf die Kulturen ausgeschaltet
werden muliten; bei geringeren Zusitzen zeigte sich keine merk-
bare Verschiedenheit gegeniiber reinem alkalischen Kxor-Agar. In
den anderen Kulturreihen erfolgte — entsprechend den in den Vor-
versuchen gewonnenen Krfahrungen — sebr verschieden schnelles
Wachstum; am schlechtesten wirkte sauere Kwvor-Losung (ohne Agar).
Doch trat in allen Kulturen, wenn auch verschieden reichlich, Auxo-
sporenbildung ein, allerdings nur dann, wenn die Zellen
Léingen von 8,50—5,5 4 besafien. Die Intensitidt der Auxo-
sporenbildung, d. h. das Zahlenverhiltnis zwischen vegetativen und

) Das Zieben der Linien ist natiirlich etwas willkiirlich, da vereinzelte
Auxosporen itbersehen werden konnen und die Feststellung ,reichlicher Bildung
subjektiv ist. Zudem kann sich der Zeitpunkt infolge einer eben erfolgten Uber-
impfung verschieben.

2} Ausnahmen: die spiter erirterten NaCl- und Dunkelversuche.
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auxosporenbildenden Individuen war direkt proportional dem Ge-
deihen der Kulturen, d. h. der (geschitzten) Hohe der Teilungs-
frequenz. In der mit sauerer Knop-Losung angesetzten Kultur, in
welcher nur sehr kiimmerliches Wachstum erfolgte, traten ganz ver-
einzelt Auxosporen auf; reichlicher war die Auxosporenbildung auf
sauerem Kwop-Agar, wo auch das allgemeine Wachstum etwas leb-
hafter war. Analog verhielten sich die anderen Kulturen.

In weiteren Kulturen von iiber 8,5 # langen Zellen wurde ver-
sucht, durch ,,Chocwirkung“ Auxosporenbildung auszulosen. Je zwei
frisch geimpfte alkalische Knop-Agarplatten wurden bis zu 24 Stunden
im Kilteschrank bei 4° C aufgestellt und dann wieder in Zimmer-
temperatur gebracht. Andere Platten wurden voriibergehend bei
34° C gehalten, wieder andere 12, 24 und 48 Stunden unmittelbar
an der kiinstlichen Sonne beleuchtet. AuBer einzelnen Schidigungen
(namentlich in den linger dauernden Lichtversuchen) war keine
Wirkung zu beobachten. Ebenso wirkungslos blieb tagelange Ver-
dunklung. Dieses Verhalten ist insofern nicht erstaunlich, als die
gleichen Temperatur- und Lichtverinderungen auch auf Zellen von
8,,—5b,0 u Linge keine die Auxosporenbildung férdernde Wirkung
ausiiben, sondern indifferent oder schédlich sind.

Demnach ist es wahrscheinlich, dafl die GroBenwerte der Zellen,
innerhalb welcher in den Kulturen Auxosporen gebildet werden,
nicht zufdllige, durch die Art der Kultur bestimmte sind. Die
Werte bleiben ja bei weitgehender Verdnderung gleich. Daf Auxo-
sporen aus Zellen anderer Grofenklassen unter keinen Um-
stinden gebildet werden konnen, 148t sich naturgemif nicht be-
weisen, es scheint dies jedoch — auch auf Grund meiner Gom-
phonema- und Eunotia-Versuche und zahlreicher extensiv und intensiv
betriebener Freilandbeobachtungen — nicht nur sehr wahrschein-
lich, sondern als die einzig berechtigte Annahme. Man kann
daher festhalten: eine Voraussetzung fiir den Eintritt
der Auxosporenbildung von Navicula seminulum ist die
durch die L#inge von 85—b50u bestimmte ZellgrdoBe.
Ist diese Voraussetzung erfiillt, so kann Auxosporenbildung er-
folgen.

Auxosporenbildung muf aber nicht eintreten, auch wenn die
Voraussetzung der ,richtigen“ ZellgroBe gegeben ist. Damit ergibt
sich die Frage nach der Natur der Faktoren?'), welche die Auxo-

1) Das Wort ,,Faktor“ ist hier und im folgenden nicht im genetischen, sondern
in einem allgemeinen physiologischen Sinn zu verstehen.
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sporenbildung auslosen. Nun ist die Auxosporenbildung bei Navicula
seminulum mit einem Sexualakt verbunden: zwei Zellen der ,richtigen
GroBe legen sich aneinander, machen die Reduktionsteilung durch
und bilden Gameten; die Gameten verschmelzen zur Zygote, die
zur Auxospore heranwichst. Diese Teilvorginge sind bei Navicula
seminulum fix miteinander verbunden: es kommt nicht vor, daf
Auxosporen ohne vorangegangenen Sexualakt entstehen. Die Be-
dingungen, welche die Auxosporenbildung nach sich ziehen, sind
also gleichzeitig Sexualitit auslosende Faktoren.

Eine genaue, rein physiologische Analyse der AuBenfaktoren
wurde im Rahmen meiner Untersuchungen nicht vorgenommen; ihre
Voraussetzung wiren absolute Reinkulturen. Doch ergeben sich aus
meinen Kulturen bestimmte allgemeine Hinweise, die das Wesent-
liche mit aller Klarheit erkennen lassen.

Ein gemeinsames Verhalten aller nach den bisher erwihnten
Methoden angelegten Kulturen liegt darin, daf die sexuelle Fort-
pflanzung und damit die Auxosporenbildung um so intensiver ein-
tritt, je hoher die Teilungsfrequenz, je besser also das Wachstum
im gegebenen Zeitpunkt ist. Die Vorgeschichte der Zellen vor Er-
reichen der geeigneten Grofe ist bedeutungslos. Als wachstum-
fordernde Faktoren konnen ganz grob betrachtet werden: ausreichende
mineralische Erndhrung (vor allem wohl kein Stickstoffmangel), eine
dazu im richtigen Verh&ltnis stehende Lichtintensitit, ein pg-Wert
von -+ 8, Kultur auf der Agaroberfliche, Zimmertemperatur, schlie-
lich minimaler Wuchs von schidlichen Begleitorganismen (Bakterien).
Daf wirklich gerade diese Faktoren, welche an {iiber 85 x4 und
unter 55 x4 langen Zellen das Optimum des vegetativen Wachstums
hewirken, an Zellen von CopulationsgrofBe das Zustandekommen
der groften Copulationsfreudigkeit gestatten, 14Bt sich auf zwei
Wegen zeigen: einmal durch genaues Verfolgen des Verhaltens von
Zellen von Copulationsgrofe unter optimalen Bedingungen, zweitens, —
allerdings nur als argumentum ad hominem — durch migliickte Ver-
suche, die sexuelle Fortpflanzung auf die bei anderen Protisten geiibte
Weise (z. B. durch Herstellung von irgendwie im (Gegensatz zum
vegetativen Wachstum stehenden Bedingungen) auszuldsen.

Impft man Zellen von Copulationsgréfie aus einer gut ge-
wachsenen Kultur auf eine frische Platte von alkalischem Kxor-Agar,
so zeigt sich zuniichst das gleiche Verhalten wie bei jeder Uber-
tragung: die Zellen kriechen umher. Nach 2 Tagen bemerkt man
einige, nach 3 Tagen viele und nach 4 Tagen sehr zahlreiche un-
beweglich gewordene Zellen, die sich paarweise aneinander gelegt
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Fig. 2. Navicula seminulum. Copulation auf einer Agarkul-

tur: a jiingere Stadien (Mitte rechts und unten Endphase des

Ubertritts des § Gameten, in den iibrigen Paaren junge Zy-

goten); b fertiggestellte Zygoten. Mikrophoto nach dem Leben
(Zmiss Apo 20, 0,65).

haben. Am vier-
ten Tage befin-
densich die jiing-
sten Paare im
Stadium der Re-
duktionsteilung,
die #ltesten ha-
ben bereits Zy-
goten oder eben
heranwachsende
Auxosporen ge-
bildet (Fig.2, 3).
Zwischen  den
Copulationspaa-
ren oder bei dich-
ter Lagerung in

unmittelbarer
Beriihrung mit
ihnen liegen Zel-
len, diesichvege-
tativ teilen, an-
dere Zellen krie-

chen umbher.
Nach 8 Tagen
findet man vor-
wiegend fertige
Auxosporen, Au-
xosporen, welche
die erste Teilung

durchgemacht
haben und unbe-
wegliche kleine
Zellen. Nur ganz
vereinzelt, und
zwar an den Rén-
dern der Zellan-
sammlungensind
noch junge Copu-
lationspaareoder

seltener kriechende Zellen vorhanden. Nach dem achten Tag be-
ginnen die Zellen Assimilate zu stapeln und stellen allm#hlich die
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Teilungen ein. Die aus den Auxosporen gebildeten Tochterzellen
(Erstlingszellen) bleiben fast immer so, wie sie entstanden sind,
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Fig. 3a. Fig. 3b.

nebeneinander lie-

gen; selten begin- . ”
nen sie zu kriechen,
offenbar dann,wenn ' of
sie aus friihzeitig X
gebildeten Paaren -

stammen. “ #
Das Verhalten /} '\\

einer solchen Kul- a

tur stimmt also — ﬂ//

von der Copulation .

abgesehen — ganz 4

mit dem frither Fig. 3e.

von vegetativen Fig. 8. Navicula seminulum, wie Fig. 2:. spitere Stadien:

a, b heranwachsende Auxosporen, ¢ fertiggestellte Auxo-
sporen.

D
N

Kulturen geschil-
derten iiberein. Der
Ablauf ist hier wie dort aus der allmiihlichen Erschopfung verstind-
lich. Es ist ersichtlich, daB die Copulation in der ersten Phase
der Entwicklung beginnt und vor der Erschopfung der Kultur
beendet ist. Besonders sinnfillig ist der Umstand, daB die Auxo-
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sporen sich in situ teilen konnen?!). Zu einer zweiten Teilung
reichen die Nihrstoffe allerdings nicht mehr hin, wie an den Inhalts-
stoffen der Zellen unmittelbar ersichtlich ist.

Fiir das Verstindnis der wirkenden Faktoren gibt auch das
verschiedene Verhalten von aus jungen und aus alten Kulturen
iiberimpften Zellen einen Fingerzeig. Zellen, die aus 8 Tage
alten Kulturen iiberimpft werden, bilden am ersten und zweiten Tag
gleich wieder Copulationspaare. Zellen aus 3—4 Wochen alten
Kulturen miissen sich ,erholen“; sie bauen ihre Reservestoffe ab
und beginnen erst am dritten oder vierten Tag zu copulieren. Noch
lingere Zeit benodtigen Zellen, welche intensiver Beleuchtung aus-
gesetzt waren. Zellen, die viel Assimilate filhren, copulieren nicht,
ebensowenig Zellen, die im Inhalt gar keine Assimilate zeigen
(solche Zellen lassen sich durch sehr schwache Beleuchtung er-
zeugen). Die grofte Copulationsfreudigkeit wie auch die lebhafteste
Teilungsfrequenz besitzen Zellen mit wenig bis maBig viel Inhalts-
stoffen.

Nach diesen Erfahrungen 148t sich bereits erwarten, daf sich
die sexuelle Fortpflanzung mit den seit KLEBS bei vielen Protisten
erfolgreich angewendeten Methoden nicht auslosen lassen wiirde.
So versagen tatsichlich die Versuchsanstellungen, welche ein Uber-
gewicht der organischen Ernéhrung iiber die anorganische bezwecken,
wie intensive Beleuchtung und Zuckerfiitterung. Ebenso ergebnis-
los verlaufen Versuche, die sexuelle Fortpflanzung mit dem in letzter
Zeit geiibten Anreicherungsverfahren auszulosen 2).

Somit zeigt sich als vorldufiges Ergebnis, daf die Faktoren,
welche an Zellen der richtigen Grofle Sexualitit und Auxo-
sporenbildung ,auslésen“, von den das vegetative Wachstum
fordernden Faktoren nicht zu unterscheiden sind.

Es erhebt sich allerdings die Frage: warum copulieren auf
frisch mit geeigneten Zellen geimpften Platten nicht alle Zellen?
Tatsichlich wird ja eine solche Kultur durch die Auxosporenbildung
nicht vollstindig aufgebraucht, vielmehr bleibt ein mehr oder weniger
betrichtlicher Rest vegetativer Zellen zuriick.

Eine leicht erkennbare Ursache liegt darin, dal nicht alle
Zellen einen Partner finden. An Stellen der Platten, wo mehr nicht-

) Wiren die Néhrstoffe im Zeitpunkt der Copulation — eventuell lokal infolge
dichter Ansammlung von Zellen — erschopft, so wiirde keine Teilung der Auxo-
sporen erfolgen konnen.

2) Fiir solche Versuche wurden grofiere Zellmengen von Agarplatten abgespiilt
und zentrifugiert.
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copulierende als copulierende Zellen vorhanden sind, reicht diese
Erklirung aber nicht aus. Es scheint mir wahrscheinlich, daf an
solchen Stellen zu reichlicher Bakterienbewuchs sich schidlich be-
merkbar macht. Denn aus dem Verhalten sehr gut gedeihen-
der, fast bakterienfreier Kulturen kann man schlieflen,
daB in absoluten Reinkulturen alle Zellen — abziiglich jener
sufillig keinen Partner findenden — copulieren wiirden. Diesem
Jdealfall“kamen einige meiner Kulturen recht nahe,
in vielen erfolgte an manchen Stellen fast 100proz Copu-
lation. Es ist — abgesehen von der verschiedenen Dichte des
Bakterienbewuchses — kein Anhaltspunkt dafiir vorhanden, dafi
aufer den allgemeinen in der Kultur vorhandenen Bedingungen
noch andere, von Stelle zu Stelle wechselnde Faktoren maBgebend
wiren 1).

Die bisherigen Erfahrungen lassen sich mit anderen Worten
folgendermafen ausdriicken: werden die Nachkommen von
Auxosporen unter gleichbleibenden optimalen oder
doch ,giinstigen® Wachstumsbedingungen auf 2proz.
alkalischem K~xor-Agar gezogen, so tritt bei Unter-
schreiten einer bestimmten Zellgro8e Copulation und
Auxosporenbildung ein. Die einzige Anderung, die in
einer auxosporenbildenden Kultur einer bis zu diesem Zeitpunkt
vegetativ sich verhaltenden Reihe erfolgt, ist bei Gleichbleiben
simtlicher AufBenfaktoren die ZellgréBe. In diesem Sinn kann man
sagen, daB die ZellgroBe selbst einen auslosenden Faktor
darstellt.

Die Zellgrofe wirkt jedoch als auslosender Faktor nur daun,
wenn bestimmte andere Bedingungen realisiert sind (die vorldufig
von den das vegetative Wachstum bedingenden Faktoren nicht
unterschieden werden konnten). Riickt man diese Faktoren in den
Vordergrund, so erscheint der GroBenfaktor blof als Voraus-
setzung.

DaB das Erreichen der geeigneten Zellgrofe allein keine Be-
deutung filr die Auslésung hat, ergibt sich von selbst daraus, daf

!) Es sei in diesem Zusammenhang darauf hingewiesen, daB auch z. B. bei
Cocconeis placentule am natiirlichen Standort nicht alle Zellen copulieren, obwohl
die Moglichkeit dazu gegeben erscheint. Auf im Lunzer Seebach ausgelegten Objekt-
triigern (vgl. den Abschnitt iiber Cocconeis) bildet die Alge oft einen fast reinen,
fast liickenlos zusammenhingenden Aufwuchs. Viele hunderte, eng aneinander
liegende Zellen haben die gleiche GroBe; demnoch copulieren nur relativ wenige
(vgl. Fig. 73, 74), obwohl alle Zellen unter den gleichen Bedingungen stehen.
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Zellen der richtigen Grofe jederzeit durch Herstellung von — all-
gemein gesagt — ,ungiinstigen“ Bedingungen an der Copulation
gehindert werden konnen. Viel wichtiger ist die Tatsache, daB
Copulation und Auxosporenbildung auch unter sehr giinstigen
allgemeinen Wachstumsbedingungen unterbleiben
konnen.

Am 11. November 1929 wurden drei Klone und zwei Massen-
kulturen von 2 proz. alkalischem Kxor-Agar auf Platten der gleichen
Zusammensetzung mit einem Zusatz von NaCl gebracht?!). Auf die
gesamte Menge bezogen betrug der Kochsalzgehalt 0,1 Proz. In
den néchsten Wochen wurde die NaCl-Konzentration allméhlich ge-
steigert 2). Seit 8. Januar 1930 wurden die Kulturen auf 1 proz.
NaCl + alkalischer Kwnop-Agar gezogen. Zwei der verwendeten
Klone enthielten am 11. November 1929 durchschnittlich 10 x lange
Zellen. Am 17. Januar 1930 betrug die durchschnittliche Lénge
6,5 u. Das Wachstum war also mit normaler Schnelligkeit erfolgt;
ebenso bot das makro- und mikroskopische Aussehen der Kulturen
das gewohnte Bild und auch die Art und Dauer der Phasen nach
frischer Uberimpfung (Kriechen, Festheften, Koloniebildung) waren
die gleichen. Es unterblieb jedoch die Copulation und Auxo-
sporenbildung. Trotz aufmerksamster und wiederholter eingehender
Beobachtung dieser Kulturen und zahlreicher in der Folgezeit an-
gelegten Zweigkulturen lieB sich keine einzige Auxospore noch
irgendein Ansatz zu einer Paarbildung feststellen. Es handelt sich
also nicht etwa um eine blofle Hemmung der spiteren Ausgestaltung
der Zygote, sondern um eine vo&llige Sistierung der
sexuellen Fortpflanzung iiberhaupt.

Am 17. Januar 1930 wurde von den beiden NaCl-Klonen auf
gewdhnlichen Nihrboden (2 proz. alkalischer Kxor-Agar) abgeimpft.
Am 22. Januar waren diese Platten von jungen und fast reifen
Auxosporen iibersit. In den parallelen, am 17. Januar auf NaCl-
Agar frisch ibertragenen Kulturen trat keine Copulation ein. Am
27. Januar wurde von den auf gew¢hnlichem Nidhrboden iibertragenen
Zellen auf NaCl-Agar zuriickgeimpft. Die frither gebildeten
Auxosporen teilten sich lebhaft, doch unterblieb jede Andeutung
einer neuerlichen Copulation der kleinen Zellen. Am

) Es wurde das gewdhnliche im Handel befindliche sog. ,jodierte“ Kochsalz
verwendet.

?) Wie sich spiter herausstellte, ist die allmdhliche Gewshnung tiberfliissig,
da die Zellen plotzliche Ubertragung in hohere NaCl-Konzentrationen ohne Schaden
ertragen.
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13. Februar wurden diese Kulturen wieder auf gewohnlichen Agar
gebracht; prompt erfolgte wieder Copulation, allerdings in-
folge der bereits gesunkenen durchschnittlichen ZellgroBe weniger
reichlich als das erstemal.

Andere &hnliche Versuche verliefen vollstindig gleichsinnig.
Von besonderem Interesse ist das Verhalten einer Kulturreihe, die
mit Zellen mit einer Linge von 4 13 x4 begonnen wurde. Copulation
trat bei Ubertragung auf NaCl-freien Nihrboden erst dann ein,
als die Zelldnge auf 8 4 gesunken war.

Diese Versuche zusammengenommen mit den fritheren zeigen:

1. Die Copulation von Zellen geeigneter Grofle tritt zwar nur
unter giinstigen Wachstumsbedingungen ein. Es gibt jedoch ver-
schiedene ,ginstige“ Wachstumsbedingungen, z. B. solche, die
optimales vegetatives Wachstum erméglichen, aber
die sexuelle Fortpflanzung ausschliefen.

2. Die Zahlenwerte der Copulationsgrofie lassen sich auch durch
einschneidende Verdnderungen des Mediums, wie es
die copulationshemmende NaCl-Wirkung ist, nicht verschieben.

Da es unwahrscheinlich war, daB die NaCl-Wirkung oder der
ihr wohl zugrunde liegende Vorgang der Verschiebung der osmo-
tischen Werte ') ,spezifisch“ ist, wurde versucht, die gleiche oder
eine dhnliche Wirkung durch eine andere, moglichst verschiedene
Behandlungsweise zu erzielen. Dies gelang durch die Variation der
Lichtintensitit.

Nach einigen orientierenden Vorversuchen wurden am 3. Apri
1930 zwei mit Zellen von Copulationsgréfe geimpfte Platten von
2 proz. alkalischem Kwor-Agar (ohne NaCl-Zusatz) unmittelbar am
Fenster, zwei mit durchsichtigem Papier iiberzogene Parallelkulturen
in 3 m Entfernung vom Fenster aufgestellt. Am 7. April waren in
den voll beleuchteten Kulturen reichlich Zygoten vorhanden, in den
verdunkelten Kulturen war aber keine Copulation eingetreten. In
den Dunkelkulturen erfolgte deutliches, wenn auch méafiges Wachs-
tum und die Zellen fiilhrten wenig Assimilate. In solchen Dunkel-
kulturen wurden prompt Auxosporen gebildet, wenn sie — bei
lingerer Versuchsdauer nach Ubertragung auf frischen Nihrboden
— an das Fenster gebracht wurden.

Es gibt also eine bestimmte Lichtintensitit, die vegetatives —
wenn auch nicht optimales — Wachstum zuldft, aber den Eintritt

!) Damals waren zwar die Versuche Cmorrory's (1928) die Auxosporenbildung
durch Anderung des osmotischen Drucks auszuldsen, bekannt, nicht aber die ScHREI-
BER’s (1931).
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der sexuellen Fortpflanzung verhindert. Da die geringe Licht-
intensitit als Schidigung aufgefaBt werden kann — was die NaCl-
Wirkung nicht ist — sind diese Versuche weniger ,elegant“?).

Aus den NaCl- und Lichtversuchen ergibt sich folgende all-
gemeine Sachlage.

Man kann in Kulturen von méfig bis optimal wachsenden Zellen
durch Verinderung bestimmter AuBenbedingungen willkiirlich sexu-
elle Fortpflanzung auslosen, — allerdings nur dann, wenn die Zellen
die entsprechende GroBe besitzen. Nehmen wir an, daB einem Ex-
perimentator zufdllig Zellen von Copulationsgrofe zur Verfiigung
stehen und er ausschlieBlich mit diesen seine Versuche anstellt, so
wird er sich seine Meinung iiber die willkiirliche Auslésung der
sexuellen Fortpflanzung bilden, die mit der bekannten, seit den
Untersuchungen von Kress an verschiedenen Protisten bestitigten
Auffassung iibereinstimmt. Diese Meinung wiirde jedoch im Fall
der Diatomeen nicht das Richtige treffen, da der wesentliche
Faktor der ZellgriBe dem Beobachter vollig entgangen wire. Bei
einem Objekt wie Navicula seminulum wiirde sich der Irrtum infolge
des schnellen Ablaufs des Entwicklungscyclus bald aufkldren; bei
anderen Objekten mit viel langsamerer Entwicklung, bei welchen
der Zeitraum zwischen maximaler und minimaler CopulationsgroBe
viele Monate betrigt (vgl. z. B. Gomphonema parvulum), konnte die
Sachlage leichter verkannt werden. Besonders Beobachtungen an
copulierenden Zellen sehr verschiedener GroBen im Freiland konnen
suggestiv wirken und die Annahme nahelegen, dal — mit der still-
schweigenden Ergénzung: nur — Aufenbedingungen die Copulation
auslosen.

In Wirklichkeit beruht das Kintreten der sexuellen Fort-
pflanzung und damit der Auxosporenbildung auf dem Zusammen-
spiel von zwei verschiedenen Faktorenkomplexen,
nimlich auf der ZellgroBe (bzw. den durch sie in der Zelle her-
gestellten inneren physiologischen Zustéinden) und auf den physi-
kalischen und chemischen Aufenbedingungen. Man kann also
bei konstanten optimalen Auflenbedingungen die ZellgroBe, oder bei
konstanter optimaler Zellgrofe die AuBenbedingungen variieren;
immer tritt Auxosporenbildung nur dann ein, wenn heide Faktoren-
komplexe optimal sind (vgl. im iibrigen den Allgemeinen Teil).

') Andere Lichtversuche zeitigten das gleiche Ergebnis. Solche Versuche sind
allerdings wenig ,sauber“, da sich die richtige Lichtdosis schwer finden liBt: bei
zu niedriger Intensitit unterbleibt auch das vegetative Wachstum, bei zu hoher
werden je nach dem Grad wenig bis viele Zygoten gebildet.
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2. Morphologie.
Vegetative Zellen.

Meine Bestimmung der Art als seminulum wurde von HusTeDT
(Bremen) brieflich bestétigt!); doch fehlt in meinem Material meist
die fiir die Art charakteristische mittlere Anschwellung der Zellen
oder ist nur schwach angedeutet.

Die Zellen sind nach den drei Raumrichtungen symmetrisch,
besitzen also drei gerade, isopole Achsen, wie es fiir die Gattung
charakteristisch ist. Der Schalenumrif ist lang- bis breit-elliptisch
und zeigt manchmal eine sehr leichte Auftreibung in der Mitte oder
eine Zuspitzung an den Enden (Fig. 4—7). Die Schalenzeichnung
besteht aus leicht radialen, feinen, aber bereits an in Wasser
liegenden Zellen eben sichtbaren Querstreifen. In

der Mediane der Schalen verlduft die Raphe, welche v
|

von einem schmalen strukturlosen Saum, der 2\ |
Axialarea, begleitet wird. Die Axialarea verbreitert ‘} o
sich in der Mitte der Schale zur Zentralarea, die & 3
an beiden Seiten von drei oder — meist bei kleinen ‘ !
Zellen — von zwei verkiirzten Querstreifen be-

grenzt wird. Von der idealen geometrischen Form

kommen oft leichte Abweichungen vor, welche die Fig. 4. Nawiculs
. ie et tor seminulum. Schale

Symmetrie etwas storen. einer mittelgroBen

Der Chromatophor ist eine Platte, die der einen Zelle. ~Mikrophoto,
Schale anliegt und auf die Giirtelseiten tibergreift, 2°° 4P 90, 1,30.
An den beiden den Zellpolen zugekehrten Enden befindet sich
ein tiefer Kinschnitt, so daf der Chromatophor eine H-férmige
Gestalt erhélt (Fig. ). Im Mittelstiick, aber etwas exzentrisch, liegt
ein Pyrenoid %); es zeigt im Leben, deutlicher in fixierten und ge-
farbten Priparaten eine oder seltener zwei Vakuolen. Die Zellmitte
nimmt die fiir die meisten pennaten charakteristische Plasmabriicke ein,
in welcher der Kern liegt.

Uber Einzelheiten des Zellinhalts 148t sich infolge der sehr ge-
ringen Grofe kein ganz befriedigendes Bild gewinnen. So ist nicht
sicher entscheidbar, ob das Pyrenoid im Chromatophor eingebettet
oder seiner Innenseite angelagert ist. Es springt gegen das Zell-

) Vgl. die Anm. auf 8. 15.

2) Da die Diatomeen keinen Stirkestoffwechsel besitzen, fehlt dem Pyrenoid
die bei Chlorophyceen u. a. vorhandene Stérkehiille. Solche nackte Pyrenoide
kommen auBer bei Diatomeen auch bei Heterokonten und Chrysophyceen vor (vgl.
GErTLER, 1926).

Archiv fiir Protistenkunde. Bd. LXXVIII. 3
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innere stark vor (Fig. 5b) und man gewinnt zunichst den Eindruck,
als ob es im Plasma ldge. Wahrscheinlich ist es aber in Wirklich-
keit von einer diinnen Haut des Chromatophors umgeben !).

Der Kern ist nur in besonders gut gelungenen Priparaten in
manchen Zellen deutlich erkennbar. Am geeignetsten erwies sich
die Fixierung von Ausstrichen mit FrEmming-Bexpa und Férbung
mit Safranin-Lichtgriin. Weniger brauchbar sind im allgemeinen mit
Sublimatalkohol fixierte und mit Eisenalaun-Himatoxylin gefirbte
Priparate. KEs zeigt sich, daB der Kern
meist nicht — wie bei dhnlich gebauten
grofleren Formen — im Zentrum der Zelle
liegt, sondern entweder in der Richtung der

| geometrischen Lingsachse (der Apicalachse)
, verschoben oder in eine Ecke zwischen Schale
| . und Giirtel gedringt ist. Der Kern riickt

{1 somit von dem in gleicher Héhe befindlichen,

weit vorspringenden Pyrenoid ab; ebenso
zeigt auch das Pyrenoid eine verdnderliche
Lage: es befindet sich regelméfiig nicht in
der Mediane einer Schale, sondern in einer
Ecke, erscheint also in Schalenansicht der
Zelle einem Giirtel, in Giirtelansicht einer

Fig. . Navicula seminu-
lum, grofe Zellen: a nach
dem Leben (kombiniertes
Oberflichen- wuwnd Durch-

schnittsbild des Chromato-
phors mit Pyrenoid, letz-
teres vakuolisiert); b fixiert
und gefdrbt (Fremuive-

Schale angelagert. Auf dem Querschnitt der
Zelle, der rechteckig ist, sieht man dann
Kern und Pyrenoid in groftmoglicher Ent-

fernung voneinander, ndmlich an den Enden
einer Diagonale oder iiberhaupt in verschie-
denem Niveau liegen. Der Symmetrie der
Schalen entspricht somit keine gleichwertige
Symmetrie des Zellinhalts. Diese eigentiim-
lichen Verhiltnisse erkldren sich aus einem Raummangel im Zell-
innern 2).

Wihrend des Entwicklungscyclus erfahren die Schalen bemer-
kenswerte Gestaltsverianderungen. Auf Fig. 6 sind Zellen
aus einer Kultur von Anfang Oktober 1929 abgebildet, die auf einen
Mitte April isolierten Klon zuriickgehen (= Kurve 3). Fig. a gibt

Benpa, Safranin-Licht-

griin), optischer Schnitt

durch Chromatophor mit

Pyrenoid (links) und Kern
(rechts).

1) Bei allen bisher untersuchten Diatomeen liegt das Pyrenoid innerhalb des
Chromatophors. — AuBerhalb vom Chromatophor gelagerte Pyrenoide sind fiir
Cryptomonaden bezeichnend.

%) Vgl. die Erérterungen im Allgemeinen Teil iiber die Beziehungen von Zell-
gréfe und Organisation.
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das Aussehen einer der zuletzt aus Auxosporen entstandenen Zellen
wieder, b—e zeigen Zellen von CopulationsgriBe, f Zellen von Mi-
nimalgroBe, die von Zellen, welche im Mai nicht copuliert hatten,
abstammen (vgl. die Kurve). Auf der Abbildung sind also drei Gene-
rationen von Zellen, die durch Inzucht gewonnen wurden, zu sehen:
f gehort zur Parentalgeneration, b—e zur f -Generation, a zur f,-
Generation.
Die auffallendste Ver- 10u
dnderung liegt in der durch
o

den bekannten Teilungs-
mechanismus bedingten @
Verkiirzung der Api-
calachse. Mit dieser Ver- @
d e
b. . f.
a

kiirzung ist keine gleich

starke  Verkiirzung der

Transapicalachse ver- Fig. 6. Navicula seminulum. Zellen aus drei
bunden: Schalen von halber qureh Inzucht gewonnenen Generationen aus
Linge sind nicht um die einer Klonkulturreihe: f P-Generation, b—e f,-Ge-
Hilfte schmiler, sondern neration, a fp-Generation.

fast gleich breit wie die langen Schalen. Kleinere Zellen werden
also relativ breiter, wodurch sich die Architektonik der Zellen
merklich veriindert. Folgende Ubersicht gibt die Zahlenwerte:

Apicalachse Transapicalachse
Unmittelbare Nachkommen der Auxosporen 16—18 u +45u
Zellen von CopulationsgroBe 6—8 +35,
Zellen von MinimalgrsSe +4 , +3

Die zweite kiirzere Achse der Zellen, die die Schalen verbin-
dende Pervalvarachse, erfihrt wihrend des Entwicklungscyclus
eine geringe Verkiirzung. Die Feststellung dieser Verhéltnisse ist
nicht ganz einfach, da sich ja der Abstand der Schalen von einer
Zellteilung bis zur néchsten #ndert: unmittelbar nach der Teilung
ist der Abstand von einer Mutterschale zu einer Tochterschale halb
so grof wie der Abstand der Mutterschalen unmittelbar vor der
Teilung. Die Schalen einer eben gebildeten Tochterzelle riicken im
selben MaB auseinander wie das Giirtelband der neun gebildeten Schale
heranwéchst. Bei Beginn einer neuen Teilung entfernen sich die
Schalen so weit voneinander, daf sich die Giirtelbdnder eben noch
beriithren, wéhrend sie sich wihrend der Zellruhe in einer breiten
Zone fiibergreifen. Um die Léngenverhiltnisse verschieden grofer

Zellen zu bestimmen, ist es also notig, vergleichbare Stadien zugrunde
3
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zu legen. Es wurden daher die Abstdnde der Schalen von Zellen nach
eben vollzogener Kernteilung, d. h. wihrend des ersten Sichtbar-
werdens der Tochterschalen gemessen. Die auf diese Weise gefundenen
Werte sind innerhalb der Fehlergrenzen und abgesehen von ver-
einzelten Ausnahmen nahezu konstant, aber bei groBen Zellen durch-
schnittlich grofer?)

Nimmt man die Pervalvarachse als konstant an — was bei
Navicula seminulum nicht ganz richtig ist —, so hingt die Volums-
verinderung der Zellen nur von zwei Variabeln ab, ndmlich von
der Linge der Apical- und der Transapicalachse. Der Vergleich der
Flicheninhalte der Schalen gibt daher annihernd ein Bild der
Volumenverhiltnisse. Zur Bestimmung der Flicheninhalte wurden
Schalen in stark vergrofiertem Mafstab auf Millimeterpapier ge-
zeichnet und die Quadrate ausgezidhlt. Das Ergebnis aus mehreren
Zahlungen verschiedener Zellformen bei einer angenommenen Linge
und Breite von 16 #:45 u, 8 u:35 uw und 4 x:3 p war im Durch-
schnitt: 60:22:10. Daraus folgt — wie ja schon aus den Zahlen-
werten der Achsen ersichtlich ist — dafl sich das Volumen weder
kubisch noch quadratisch &ndert, sondern annihernd linear mit
der Apicalachse sinkt (4:2:1) plus einer Korrektur, die
sich aus der Verkiirzung der Transapical- und Pervalvarachse ergibt.
Von einer Konstanz des Volumens, wie sie RicHTER fiir Nitzschia
putrida angibt, ist keine Rede ?).

Die Folge des verschieden schnellen Kiirzerwerdens der Apical-
und Transapicalachse ist ein verinderter Habitus der Zelle.
Die Schalenzeichnung bleibt dagegen ziemlich unverindert. Kine
geringfiigige Verinderung besteht darin, daB groBe Schalen an
den Seiten der Zentralarea vorherrschend drei, kleine Schalen aber

1) Ahnlich verhalten sich andere — wahrscheinlich die meisten — Diatomeen.
Die Ursache fiir die Verkiirzung der Pervalvarachse liegt dann darin, da8 mit
sinkender Zellgrofe und abnehmender Schalendicke die Schalenm &ntel und auch
die Giirtelbdnder an Breite abnehmen, was sich an griBeren Arten durch Messung
direkt feststellen 18t (vgl. z. B. Achnantes inflata). Doch folgen sicher nicht alle
Formen diesem Schema. An Gomphonema parvulum, Eunotia formica u. a. 1ilit
sich unmittelbar beobachten, daB die Breite der Schalenmintel und Giirtelbdnder
— wenigstens praktisch — konstant ist. Bei Navicula seminulum 148t sich in-
folge der ungiinstigen optischen Verhiltnisse die direkte Messung der Breite der
Schalenmiintel und Giirtelbdnder nicht durchfithren (Schalenmantel und Giirtelband
erscheinen vollig einheitlich); dies wire aber fiir eine exakte Wiedergabe der Ver-
hiltnisse notig.

?) RicuTer's Angaben scheinen auf manchen falschen Voraussetzungen zu he-
ruben (vgl. den Allgemeinen Teil).
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immer nur zwei verkiirzte Querstreifen ausbilden (Fig. 6). Aus-
nahmsweise kommen zwei Streifen auch an grofien Zellen vor (Fig. 7c).
Hierbei handelt es sich nicht etwa um Rasseneigentiimlichkeiten,
da derartige Schwankungen in Klonen auftreten. Kine weitere Ver-
gnderung driickt sich in einem leichten Zusammenriicken der
Streifen aus: grofe Zellen besitzen meist 18—20 Streifen, unter 10 x
kleine Zellen meist 20—21 Streifen in 10 #. Doch kommen auch bei
annihernd gleicher Zellgrofe dichter und lockerer gestreifte Zellen
vor (Fig. 6, 7))

Ganz kleine Zellen (Fig. 6f) lassen aus optischen Griinden keine
Raphe erkennen. Auch die Querstreifen erscheinen nur am Rand
der Schalen deutlich. Im iibrigen fiigen
sie sich der eben geschilderten Gesetz-
mifBigkeit ein.

Die Variationen des Zellumrisses, 10
der Zentralarea und der Streifendichte
wurden eingehend an Klonen und ihren
Nachkommen bei Inzucht bis f, studiert.
Dabei wurden mehrmals auffallend ge-
staltete — also z. B. deutlich schiffchen- Fig: 7.~ Navicwa —seminulum.
. . . Variabilitit der Zellen in einem
formige, oder relativ breite oder sehr Klon.
weit gestreifte — Zellen isoliert und
weitergezogen. Es zeigte sich jedoch in allen Féllen, dafl es sich
nicht nm Mutanten oder herausmendelnde Typen, sondern um extreme
Modifikationen der natiirlichen Variationsreihe handelte.

Etwas abweichend gestaltet sind die Auxosporen. Die
Schalen zeigen eine starke Wolbung, die mit dem Fehlen des
Giirtelbandes zusammenhéngt, so da8 die Zellen in der Giirtelansicht
nicht einfach rechteckig, sondern fast schiffchenformig aussehen.
Bei der ersten in der Auxospore ablaufenden Teilung werden die
Tochterschalen aber bereits flach angelegt. Die dabei entstehen-
den beiden Erstlingszellen besitzen daher eine gewdlbte und eine
ebene Schale und zeigen in Giirtelansicht fast das Aussehen einer
Cymbella.

Eine auffallende Verinderung tritt an Zellen unterhalb der
Copulationsgrofe ein. In Giirtelansicht erscheinen die meisten dieser
extrem kleinen Zellen abnorm breit; sehr hiufig liegen auch die

a. b. C.

1) Diese Beobachtungen stimmen mit den bisherigen an Freilandmaterial ge-
wonnenen Ergebnissen iiberein. Bekanntlich spielt die Dichte der Zeichnungs-
elemente in der Systematik eine groBe Rolle.
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beiden Schalen einer Zelle nicht parallel, sondern schliefen einen
spitzen Winkel ein (Fig. 8). In diesem Verhalten driickt sich eine
Teilungshemmung aus: die Schalen riicken so weit auseinander,
wie es wihrend der Kernteilung der Fall zu sein pflegt; die Vor-
bereitung zur Teilung wird also durchgefiihrt, die eigentliche Teilung
unterbleibt aber. Der Prozentsatz solcher ,verungliickter” Zellen
steigt mit dem Alter der Kulturen: die erste oder die beiden ersten
Teilungen werden von allen frisch geimpften Zellen durchgefiihrt,
die spiteren Teilungen bleiben jedoch groBtenteils ,stecken“. Nach
abermaliger Uberimpfung konnen sich die Zellen wieder teilen. Je
kleiner jedoch die Zellen werden, desto teilungsunfihiger werden
sie. Das schon frither erwihnte Sinken der Teilungsfrequenz findet
dabei seinen morphologischen Ausdruck in der Giirtelbreite; dazu
gesellt sich als Abnormitit die Keilform der
o0 Zelle. Das Gesamthild trigt unverkennbar
5 das Zeichen einer Depression, deren Griinde
in der Organisation der Art liegen
Fig. 8. Navicula seminu- miissen. Rein theoretisch konnte man zwar
tum. ,UnternormalgroBe* annehmen, daB sich fiir extrem kleine Zellen
Zellen in Girtellage; , gom- besondere Kulturbedingungen  herstellen
phonematoider”  Habitus.
liefien, unter welchen derartige Depressionen
ausblieben. Tatséichlich wire aber eine solche Annahme durch
nichts gestiitzt. Es ist sicher, daB die in meinen Kulturen
herrschenden Bedingungen weitaus giinstiger waren, als sie jemals
im Freiland realisiert sind: unter natiirlichen Bedingungen kommen
Zellen von so geringer Grofe, wie sie in den Kulturen erzielt
werden konnten, nicht vor.

Sexuelle Fortpflanzung und Auxosporenbildung.

Die sexuelle Fortpflanzung beginnt mit dem Aufsuchen und
Aneinanderlegen zweier meist anniihernd gleich grofer Partnerzellen.
Manchmal treten auch drei Zellen zusammen, es copulieren aber in
diesen Fiéllen nur zwei, so daB es — im Gegensatz zu Cocconeis
placentula (GEITLER, 1927 b) — niemals zur Bildung triploider Zygoten
kommt. Es scheint, daB die Partnerzellen nicht oder doch nur sehr
selten Schwesterzellen sind?). Das Aneinanderlegen erfolgt in
iblicher Weise mit den Giirtelseiten und meist so, daf die Zellen
sich mit den Breitseiten berithren, daB also ihre Apicalachsen

1) Fiir andere Objekte ist jedoch Pédogamie nachgewiesen.
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parallel zueinander liegen oder einen kleinen Winkel einschlieBen
(Fig. 2, 3, 9, 10). Seltener wird der Winkel groBer, manchmal
stehen die Achsen fast im rechten Winkel zueinander (Fig. 9a).
Die Copulation wird durch eine leichte Kontraktion des Proto-
plasten eingeleitet; in diesem Stadium lduft die Reduktions-
teilung ab. Gleichzeitig wird zwischen Protoplast und Schale
Gallerte ausgeschieden, die unter Aufklappen der Schalen an der
BRerithrungsstelle der Zellen iiber die Schalenréinder austritt und
einen Copulationsschlauch bildet (Fig. 9a, b). An der Bildung des
Copulationsschlauches nehmen meist beide Zellen gleichen Anteil;
seltener  iiber-
wiegt die Tatig-
keit der einen
Zelle (Fig. 94d).
Die eigent-
liche Copula-
tion erfolgt
durch Uber-
tritt eines
Protoplasten
von einer
Zelle in die
andere. Die
Zygote liegt da-
herinnerhalb der
Schalen einer
Mutterzelle und
nicht etwazwi-

schen den Zel- Fig 9. Navicula seminulum. Copulation. a Bildung des

len im Copula- Copulationskanals; b die beiden Protoplasten kontrahiert,
tionskanal; der unmittelbar vor der Copulation; ¢ Endphase des Ubertritts

des 3 Gameten; d Zygote; e heranwachsende Auxospore;

Copulationsvor-
f ausgewachsene Auxospore. Nach dem Leben.

gang dauert nur
2—3 Minuten. Von diesem Verhalten wurde in tausenden von
Fidllen keine einzige Ausnahme beobachtet. Es herrscht
demnach strenge physiologische Anisogamie. Morphologische
Unterschiede zwischen den Partnerzellen sind nicht nachweisbar.
Auffallende GroBenunterschiede (etwa wie bei Cocconeis placentula
var. pseudolineata) fehlen ebenfalls. Da Copulation innerhalb eines
Klons erfolgt, liegt sicher keine genotypische Geschlechts-
bestimmung in der Diplophase vor.
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Die Zygote ist breit-ellipsoidisch (Fig. 9d). Der lange und
kurze Durchmesser der Ellipse deckt sich fast mit den Durchmessern
der unteren Schale der Mutterzelle; das Volumen der Zygote ist
aber grofer als das der sie aufnehmenden Mutterzelle, die obere
Schale wird daher emporgehoben. Eine stark firbbare, wohl aus
Pektin bestehende Membran (Liesrscr, 1929) umgibt die Zygote,
wird aber beim Heranwachsen zur Auxospore gesprengt; die Bruch-
stiicke hingen dann als Kappen an den Polen (Fig. 9f)%). Die
Streckung der Zygote erfolgt parallel zur Apicalachse der auf-
nehmenden Mutterzelle, die beiden Achsen fallen also iibereinander.

Dagegen sind diePer-

valvarachsen ge-

P ‘ kreuzt: bei Draufsicht

\ auf die Agarplatte

sind die Mutterzellen
in Schalenansicht, die
Auxosporen in Giirtel-
ansicht sichtbar. Wie
allgemein entstehen
die beiden Schalen der
Auxospore  nicht
gleichzeitig, sondern
es wird zuerst die
iibergreifende  (Epi-
theka), dann die iiber-

Fig. 10. Navicqla seminulum. Cop.ulation. a Partner- griffene (Hypotheka)
zellen vor der Bildung der Copulationsgallerte; b Co- .

pulation; ¢ Zygote mit Verschmelzungskern und dicker gebﬂ_d?t' .
Membran; d junge Auxospore. Freaying-BenDa, Die cytologischen
Safranin-Lichtgriin (die schwarzen Ringe sind die va- Kinzelheiten der Re-
kuolisierten Pyrenocide; in b und ¢ sind auBerhalb duktionsteilung sind
der Protoplasten die kleinen punktformigen Richtungs-

infolge der geringen
korper sichtbar). g g g

Zellgrofie kaum ver-
folgbar (Fig.10). Uber Chromosomenzahl, Spindelbildung, Centrosomen
u. dgl. 148t sich daher nichts Bestimmtes sagen. Von Wichtigkeit ist
aber die Feststellung, daB in den Partnerzellen zwei Teilungen
rasch nacheinander ablaufen, die als heterotypische und
homdotypische Teilung anfzufassen sind. Am Ende der ersten Teilung
wird der eine Tochterkern aus dem Plasma ausgestof8en und
bleibt, ohne vollig rekonstruiert zu werden, pyknotisch veréindert an

1) Diese Tatsache hat bereits CHoLyoky (1927a) fiir andere Objekte nachgewiesen.
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der Innenseite der unteren Schale liegen (Fig. 10b,c). Es liegen
hier also die gleichen Verhdltnisse wie bei Cocconeis
vor, die bei der ersten Teilung einen Richtungskdérper
bildet, der als abortierter Gamet aufzufassen ist (GErTLER, 1927D).
Bei der zweiten Teilung geht wieder ein Tochterkern zugrunde,
ohne aber aus dem Plasma ausgestofen zu werden. Der iibrig-
bleibende Kern ist der Gametenkern. Die Copulation der
Gametenkerne erfolgt unmittelbar nach der Plasmogamie. Der Ver-
schmelzungskern der fertigen Zygote besitzt noch zwei Nucleolen
(Fig.10¢); im Kern der jungen Auxospore ist nur mehr ein einziger
Nucleolus vorhanden (Fig. 10d).

b) Gomphonema parvulum var. micropus') aus Lunz.
1. Kulturversuche.

Allgemeines.

Wie bei Navicula seminulum erwies sich als geeignetster
Néibrboden 2proz alkalischer Knxor-Agar (vgl. S.15). Auch
die Lichtanspriiche waren die gleichen. Alles dort in dieser Hin-
sicht Gesagte gilt in gleichem MaBe auch fiir Gomphonema parvulum.

Die Art wurde Anfang Méirz 1929 in Speziesreinkultur er-
halten. Wie im Fall von Navicula seminulum waren Bakterien und
manchmal Amoben vorhanden, doch erfolgte durch die Kriech-
bewegungen der Zellen ,Selbstreinigung®, so daf grofe Partien der
Kulturen — namentlich an den Réindern der Kolonien — fast
hakterienfrei waren und das Wachstum ausgezeichnet vonstatten
ging. Das Uberimpfen und die Anfertigung von Klonen erfolgte in
der frither angegebenen Weise (S. 71).

Das Verhalten frisch iibertragener Zellen ist mit den fiir Nawi-
cula seminulum geschilderten Verhéltnissen ganz iibereinstimmend.
Es werden die gleichen Phasen durchlaufen: 1. Bewegung,
2. Bewegung und Teilung, 3. Teilung ohne Bewegung,
4 keine Bewegung und keine Teilung. Doch dauern die
einzelnen Phasen etwas linger; so kriechen die meisten Zellen noch
nach 4 Tagen lebhaft umher. Unbeweglich gewordene Zellen bilden
die fiir die Gattung charakteristischen Gallertstiele und fdcher-
férmigen Kolonien (Fig. 11).

Die Teilungsfrequenz ist etwas geringer als bei Navicula semi-
nulum. Dies zeigt sich bereits bei der makroskopischen Beobachtung

) Die Art wurde in der Vorl. Mitt. auf Grund der Bestimmung von Korse
als Gomphonema gracile bezeichnet.
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der Kulturen. Auszihlungen von aus grofen Zellen angelegten

Klonen ergaben am fiinften Tag:
Nr. 1 2 8 4 5 6?7 8 9 10 11 12—14
Anzahl der Zellen 6 7 7 8 8 8 10 11 12 12 13 abgestorben.

Wenn man auch annimmt, daB bei Massenimpfung die TeilungS-
frequenz hoher ist, so diirfte doch hochstens alle 24 Stunden eine
Teilung  erfol-

1, ~7 P CEMT L Y T . gen. Vermutlich
- J < ” . Yo
3 N DY ,4{‘\ A ‘;“_u‘*-)( L geht die Tei-
R g'\' S /' 'Q‘\ ;" , YR "‘ - lungsfrequenz in
P \ hav S AR -y g ilteren Kulturen
A7 TN =T W= 's\\/r“" = h  schneller

- Ve h INT—7 ~ A} . " —‘ ’ N anc :

> \\E / A Vs _\‘_‘ v e zuriick als bei
= 1A F_ \ S\ - Navicula seminu-

- Vo< > »y = .- lum. KEs zeigte
“\n X W ,Q‘,"r,#‘:g.\z>_,‘ “w,;” - V& sich ferner, dab
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Fig. 11.  Gomphonema parvulum var. micropus. a Ubersichtshild einer Kultur
5 Tage nach der Impfung; b facherformige Kolonie aus einer Agarkultur (stérker
vergroBert). Mikrophoto.

keit gegen zu starken Bakterienwuchs grofer ist; ganz besonders
empfindlich sind die Gameten.

Verlauf der Kulturversuche.

Die Zellen des Ausgangsmaterials (Algengemisch aus einem
Warmhausbecken der Biologischen Station Lunz) waren im Februar
1929 einheitlich 175—185 u lang. Anfangs Mirz wurden vier
Reinkulturen erhalten, von welchen alle iibrigen Kulturen abstammten.
In diesen Kulturen wurden das erstemal Ende Mirz Auxosporen
beobachtet. In Wirklichkeit mufB die Auxosporenbildung schon
frither eingetreten sein, da die aus spiteren Beobachtungen erschlie-
bare ,richtige“ ZellgroBe schon vorher erreicht war. In Kurve 5
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wurde daher das Datum der Auxosporenbildung an die entsprechende
Stelle vorverlegt. Die Kurve zeigt das weitere Verhalten dieser

Massenkulturen. Mitte April war die Auxosporenbildung bereits

sehr lebhaft und hielt mit der gleichen Stérke bis Juni an. Von

da an nahm die Intensitit schnell 40

ab. Anfangs Juli wurden keine ! |

Auxosporen mehr, wohl aber — A |

zugrunde gehende — Gameten ge- 30 | i

pildet. Die Gametenbildung hielt ! i

unter dauerndem Sinken der An- | i

zahl bis Ende September 1929 an %/ ' H

und erlosch dann. w - I
Am 6. Mai 1929 wurden sechs 10

Klone von 15—16 u langen Zellen

angelegt, die nach Uberimpfungen

am 16. und 25. Mai am 29. Mai 0

so weit herangewachsen waren, 7L 1925 el nE.7829

Kurve 5. Gomphonema parvulum var.

daff die ersten Copulationen auf-
traten.

Das Ergebnis der Weiterzucht
von nicht copulierenden Zellen
eines dieser Klone zeigt Kurve 7.

micropus. Schematische Darstellung der
Auxosporenbildung in einer Kulturreihe :
die Kurve gibt die Mittelwerte der Api-
calachsenldngen wieder, die erste strich-
punktierte Linie bezeichnet den Beginn,
die zweite das Erloschen der Copula-

tionen, die beiden ausgezogenen Linien

Die Lingenwerte der Zellen begrenzen den Zeitraum stirkster Auxo-
sporenbildung.
40
m :\
30 :
\ 1
|
\
10 \\
——
0
1.X.1929 1.1.1930 1.7,1931

Kurve 6 und 7. Gomphonema parvulum var. micropus. Verlauf der Grofen-

verinderungen in Klonkulturreihen (Minimalwerte der Apicalachsenlingen). Die

senkrechte gestrichelte Linie der Kurve 6 bezeichnet den Eintritt der Auxosporen-

bildung und die Ubertragung der Auxosporen als Ausgang einer neuen Kulturreihe
(oberer Kurvenast).

waren unter starkem Riickgang der Teilungsfrequenz am 1. Juli
1930 bei 5 u angelangt. Eine Weiterzucht dieser extrem klein-
zelligen Klone miBlang aus den gleichen Griinden wie bei Navicula
seminulum (S. 21).
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Am 23. und 25. April 1929 wurden 20 Klone mit 37—38 u
langen Nachkommenzellen von Auxosporen angelegt. Den Ent-
wicklungsverlauf eines solchen Klons gibt Kurve 6 wieder. Die
Linge der Zellen sank zuerst rasch, dann langsamer. Ende Oktober
1930 trat in 17,5 x4 langen Zellen Gameten- und Auxosporenbildung
ein, wodurch der Entwicklungscyclus geschlossen war. Frisch aus
Auxosporen gezogene Kulturen wurden bis Januar 1931 weiter
verfolgt.

Der Vergleich der beiden Aste der Kurve 6 vom 1. Mai bis
1. Juni 1929 und vom 1. November 1930 bis 1. Januar 1931 zeigt,
daf die Entwicklung im letzteren Fall betrichtlich langsamer er-
folgte. Dies beruht zweifellos darauf, daB die Kulturen sich all-
méhlich mit Bakterien anreicherten; auch das sehr langsame Kleiner-
werden der Zellen vom 1. Oktober 1929 bis 1. November 1930 findet
dadurch seine Erklirung. Andererseits beweist der steilere Verlauf
des Kurvenastes grofier Zellen vom 1. November 1930 bis 1. Januar
1931 gegeniiber dem flacheren Verlauf des Kurvenstiickes gleich-
alter, aber kleiner Zellen auns den gleichen Kulturen, daff auch
die ZellgroBe ein maBgebender Faktor fiir die Schnelligkeit des
Entwicklungsablaufes ist. Die Durchbiegung der Kurven liegt —
genau so wie dies fiir Navicula seminulum gezeigt wurde — in der
Organisation der Art. Dazu kommt aber bei Gomphonema die
steigende Schédigung durch Bakterien, welche bewirkt, daf die
Durchbiegung iibertrieben wird?).

Es wurde mehrmals versucht, stark verunreinigte Kulturen zu
siubern. Sowohl bei Ubertragung einzelner gewaschener Zellen
wie auch bei vorsichtiger fraktionierter Zentrifugierung grioferer
Zellmassen lie sich aber keine Besserung erzielen. Die Folge war,
daB im Laufe der Zeit von den 20 im April 1929 angelegten
Klonen solche, die von Bakterien stark iiberwuchert worden waren,
ausgeschaltet werden mufiten. Im November 1929 waren noch 16
gut wachsende Klone vorhanden, im Oktober 1930 nur mehr sieben.
Gametenbildung trat jedoch nur in fiinf Klonen ein, obwohl die
Zellen der beiden anderen die gleiche Grofie erreicht hatten. Offen-
bar wurde in diesen beiden Klonen die Gametenbildung — trotz
gutem vegetativem Wachstum — durch zu starke Bakterien-
entwicklung verhindert. Derartige Erfahrungen ergaben sich schon

_ 1) DaB der Verlauf des Endstiickes der Kurve 6 ,zu flach“ ist, zeigt auch der
Vergleich mit dem steileren Beginn der Kurve 7, welcher den Entwicklungsablauf
in kleinzelligeren, aber frischeren Kulturen widergibt.
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an den Kulturen des Frithjahres 1929: je bakterienfreier die Kultur,
desto lebhafter war die Gametenbildung und Copulation; in Kulturen
mit makroskopisch erkennbarer Bakterienentwicklung trat keine
Copulation oder nicht einmal Gametenbildung ein.

Die groBe Empfindlichkeit der Gameten dndert nichts an dem
Ergebnis, daf der Entwicklungscyclus prinzipiell der gleiche wie
bei Navicula seminulum ist, wenn er auch linger dauert. Der
empirisch gefundene Wert des Zeitraumes von einer Auxosporen-
bildung bis zur nichsten betrigt 1!/, Jahre. Beriicksichtigt man
die Bakterienwirkung, so 1i6t sich als maximale Schnelligkeit des
Ablaufes vielleicht 1 Jahr angeben ?).

Wie bei Navicula seminulum ergeben sich aus den gleichen,
hier nicht weiter geschilderten Versuchen die folgenden Gesetz-
méfBigkeiten:

1. Es copulieren und bilden Auxosporen nur Zellen
bestimmter Grobe. Die Lingenwerte der Zellen von Copu-
lationsgroBe betragen bei Gomphonema parvulum var. micropus 17,5
bis 13 u. Zellen von ca. 11—13 u Lénge bilden noch Gameten, die
Gameten copulieren aber nicht, sondern gehen zugrunde. Zellen
von weniger als 11 u Léinge bilden auch keine (Gameten mehr.

2. Der Eintritt der sexuellen Fortpflanzungerfolgt
unter jenen duberen Bedingungen, welche optimal oder
giinstig fiir das vegetative Wachstum sind.

Das Zusammenlegen der Copulationspartner tritt am zweiten
bis vierten Tag nach der Uberimpfung auf frischen Nihrboden ein.
Sehr bezeichnend sind Fiélle, wo ein Partner eine vegetative
Teilung durchmacht, wihrend der andere Gameten
bildet (Fig. 12). Charakteristisch ist auch die Tatsache, daB Copu-
lationspaare besonders reichlich an den Réndern der Kolonien, wo
die Zellen mehr oder weniger schiitter liegen, auftreten; héufig
findet man auch ganz isolierte Paare. Wie bei Navicula seminulum
wirkt ein mittlerer Reichtum an Assimilaten optimal; sowohl ver-
fettete wie auch hungernde Zellen copulieren nicht oder nur un-
vollkommen. Alle das vegetative Wachstum hemmenden Faktoren
(saurer Néhrboden, zu lLohe oder zu niedrige Lichtintensitit, Er-
schopfung der Nihrstoffe, starker Bakterienbewuchs) vermindern oder
zerstoren die Copulationsfihigkeit.

) Es scheint mir sicher, daB die durchschnittliche Teilungsrate in meinen
Kulturen noch immer sehr giinstig gegeniiber den im Freiland erreichbaren Werten war.
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Versuche mit NaCl-Zusétzen, die bei Navicula seminulum iiber-
zeugende Ergebnisse lieferten, liefen sich aus nicht ganz klar er-
sichtlichen Griinden nicht in gleicher Weise auswerten. Seit 9. Januar
1930 wurden finf Klone und eine Massenkultur auf alkalischem
Kxop-Agar mit 1proz. NaCl gezogen. Das Wachstum erfolgte mit
der gleichen Schnelligkeit wie auf NaCl-freiem Medium. Ende Ok-
tober 1930 war die gleiche Zellgrofie wie in den parallelen Kultur-
reihen erreicht (4 17 #). Es erfolgte erwartungsgemi keine Copu-
lation. Die Copulation blieb aber entgegen der Erwartung auch
aus, als die NaCl-Kulturen auf gewdhnliches Medium iibertragen
wurden. Da dieses Verhalten moglicherweise durch die lange Kultur-

0y dauver auf NaCl hervorgerufen

— .
sein konnte, wurden Zellen von
Copulationsgrofie frisch auf
NaCl gebracht wund nach
14 Tagen wieder auf gewdhn-
liches Medium zuriickgeimpft.
Die Ergebnisse waren aber so
schwankend, daf sich keine
exakten  Schluffolgerungen
1305 ziehen liefien: es trat in man-
1000 chen NaCl-Kulturen entgegen
Fig. 12. Gomphonema parvulum var. micro- der Erwartung Copulation —
pus. Copulationspaar, dessen eine Zelle eine  allerdings nur spirlich — ein,
vegetative Teilung durchgemacht hat, wah- iy anderen unterblieb die Co-

d di lere G t ildete. Nach d . . . .
rend die andere Gameten bildete. Nachdem 1, 500 . ein Teil der zuriick-

Leben (in der rechten Figur wurde die Copu- . .
lationsgallerte weggelassen). geimpften Kulturen zeigte

Copulation in normaler Stérke,
ein anderer nur schwache Copulation; in einer Kultur unterblieb die
Copulation iiberhaupt.

Ebenso ergebnislos verliefen den Lichtversuchen von Navicula
analoge Versuchsabstellungen. Anscheinend konnte die richtige Licht-
intensitiit, welche vegetatives Wachstum zuléBt, aber die Copulation
hindert, nicht gefunden werden.

Trotz diesem negativen Ausfall ist die Annahme naheliegend,
daf auch bei Gomphonema parvulum die copulationsfordernden Be-
dingungen nicht schlechthin mit den Wachstumfaktoren indentisch
sind. Es ist wohl sicher, daB unter bestimmten, wenn auch nicht
néher bekannten Bedingungen gutes vegetatives Wachstum erfolgen
kann, ohne daf die Copulation ausgeldst wird, und daB fiir den Ein-
tritt der Copulation weitere Faktoren hinzutreten miissen. Bei Vor-
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handensein dieser ,weiteren“ Faktoren entscheidet ausschlief3-
lichdieZellgroBeiiberdenEintrittoder das Ausbleiben
der sexuellen Fortpflanzung.

2. Morphologie.
Vegetative Zellen.

Die Zellen zeigen den fiir die Gattung bezeichnenden Bau:
sie sind in Schalen- wie in Giirtelansicht keilférmig, besitzen also
eine heteropole Apicalachse. Es 148t sich daher ein schmileres
basales und ein breiteres apicales Ende unterscheiden. Am Basal-
ende wird beim Festsetzen Gallerte ausge-
schieden, die zu langen Gallertstielen heran-
wachsen kann.

Die Differenzierung in Basal- und Apical-
ende ist bei Gomphonema parvulum verhiltnis-
mifig wenig ausgeprigt; namentlich grofie
Zellen sehen fast Navicula-artig aus (Fig.
13, 23)1). Eine weitere Eigentiimlichkeit liegt
in der leichten Kriimmung der Apicalachse
und damit der Schalen; dementsprechend ist
auch die Raphe und Axialarea nicht gerade, : i/
sondern leicht gebogen bis geknickt?). KEs
1li8t sich demnach eine stirker und eine
schwicher konvexe Seite unterscheiden (erstere
in Fig. 14 a links, letztere rechts). Die Kriim-
mung der Raphe ist etwas schwicher als die
der Schalenmediane; die Raphe teilt die Fig. 13. Gomphonema
Schalen in etwas ungleiche Lingshélften und parvulum var. micropus.
zwar so, daB die schmiilere Hilfte an der SchaleeinerErstlingszelle
schwicher konvexen Seite liegt (in Fig. 14a ;ﬁﬁw elilolf; Ziﬁ::imoegg‘
rechts die schmilere, links die breitere 8 130, po
Hiilfte). ’

Die Schalenzeichnung besteht aus kréftigen transversalen Streifen,
die leicht strahlig angeordnet sind. Zu beiden Seiten des Zen-
tralknotens ist je ein Streifen verindert: auf der stirker konvexen
Seite liegt ein leicht verkiirzter Streifen mit einem Punkt, auf der
anderen Seite ein stark verkiirzter Streifen ohne Punkt (die Varia-

——Ty

g

') Samtliche Figuren sind so orientiert, daB das Basalende im Bild unten liegt.
%) Die Art nidhert sich durch diese Symmetrieverhdltnisse der Gattung Gompho-
cymbella ; die Unterschiede sind rein graduell.
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a e

Fig. 14. Gomphonema par-
vulum var. micropus.
a Schema einer grofen Zelle:
links der Kern unter dem
Streifen mit isoliertem Punkt
der Schale, rechts das Pyre-
noid, in der Mitte die Raphe;
b Pyrenoide groBer Zellen in
Fléchenansicht (bei Giirtellage
der Zellen); ¢ in Profilansicht
(bei Schalenlage der Zellen);
d Pyrenoide aus Zellen von
Copulationsgrofie in Fldchen-
ansicht; e Pyrenoide von Ga-
meten. Freuuming-BExDA,
Safranin.

Fig. 15. Gomphonema parvulum var. micropus.

LoTtHAR GEITLER

tion von Schalenumrif und Schalenzeich-
nung zeigt Fig. 15). Die Dichte der
Streifen ist — wie zu erwarten — inner-
halb kleiner Grenzen ziemlich konstant;
doch kommen ausnahmsweise stirkere
Schwankungen vor; einen extremen Fall
stellt Fig. 16 dar?).

Die Zellen fithren eine einzige giirtel-
stindige Chromatophorenplatte,
die auf die Schalen und bei starker Ent-
faltung auch auf die andere Giirtelseite
ibergreift. Die Platte liegt immer dem
schwicher konvexen Giirtel an, wie schon
PrrrzeR (1871) festgestellt hat. Hier liegt
auch ein Pyrenoid. Durch polare Ein-
schnitte wird die Plattein einzelne Lappen
zerteilt: auf der Giirtelseite dringen
zwei Einschnitte fast bis zum Pyrenoid
vor, ebenso befinden sich auf jeder
Schalenseite zwei Einschnitte. Das
schematische Modell eines vollentwickelten
Chromatophors zeigt daher das auf Fig. 17
dargestellte Bild. In Schalenansicht sieht

10y

Variation der Schalen grofier

Zellen aus einer Klonkultur.
man dementsprechend an den Seiten zwei optische Lingsschnitte —
an einer Seite das Pyrenoid in Profilansicht — und im Oberflichenbild
1) ihnliches beobachtete WrixmoLp (1918).
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zwei polare Einschnitte (Fig. 23¢). Bei geringerer Entfaltung des
Chromatophors tritt nur ein einziger optischer L#ngsschnitt in Er-
scheinung (Fig. 23d), da der Chromatophor die -
Giirtelseite nur eben erreicht, ohne sich umzubiegen; J:q
in der Mitte zeigt sich dann oft eine transversale
Einbuchtung *).

Einen recht eigentiimlichen Bau besitzt das
Pyrenoid. Es besteht aus mehreren ziemlich un-
regelmifig gestalteten, gegeneinander abgeplatteten
Stiicken (Fig. 14, 18). Die Zahl der Stiicke nimmt
mit sinkender Zellgrofe ab: in groBen Zellen be-
trigt sie meist 4 8, in
kleinen Zellen sinkt sie
bis drei, in den Gameten |
sogar manchmal bis zwei ~ J
(eines der vielen Beispiele 10u
fiir die Beziehungen zwi-
schen Zellgrofie und Baun
der Organellen). Das Pyre-
noid gehért daher zum
Typus der zusammenge- a b. Fig. 17.  Gompho-
setzten Pyrenoide (GErr- nema parvulum var.

. . Fig. 16. Gomphonema - .
LER, 1926), der bisher bei .o b #uorophs.  Perapek-
A ) b k par vulum  var. mcropus. tivisches Schema des
Diatomeen unbekannt  Die beiden Schalen einer (o S

war ?). Der Um'ril.’) i:st Zelle: link§ .gie altere, unter der Quer-
recht charakteristisch: in rechts die jiingere. schnitt.

— A =

') Bei stark belichteten Zellen tritt dazu eine Reduktion in der Lingsrichtung:
der Chromatophor reicht nicht fast bis an die Zellenden, sondern endigt in geringem
Abstand von der Zellmitte.

?2) Der zusammengesetzte Bau der Pyrencide vieler Formen wird erst bei
Degeneration oder schlechter Fixierung deutlich erkennbar; bei Gomphonema par-
vulwm ist dieser Bau jedoch immer deutlich ausgeprigt und entspricht zweifellos
der vitalen Organisation. Allerdings siebt das Pyrenoid im Leben infolge seiner
schwachen Lichtbrechung homogen aus. Dafi aber kein einfaches Fixierungsartefakt
vorliegt, folgt daraus, daB andere Formen auch bei sehr schlechter Fixierung
keinen zusammengesetzten Bau zeigen. Doch ist es wahrscheinlich, daB durch die
Fixierung die Struktur etwas iibertrieben deutlich wird; vermutlich beriihren sich
die einzelnen Pyrenoidstiicke im Leben, schrumpfen aber bei der Fixierung und
werden durch die dabei entstehenden Zwischenrdume besser unterscheidbar. — Zu-
sammengesetzte Pyrenoide mit weitgehend isolierten Teilen besitzt Anthoceros,
wo diese Verhéltnisse bereits im Leben sehr deutlich sind, dennoch aber haufig ver-
kannt werden. — Das scheinbar zusammengesetzte Pyrenoid von Striatella (Scruirz,
1882) ist eine ganz anders geartete Bildung.

Archiv fiir Protistenkunde. Bd. LXXVTIII. 4
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der Draufsicht (Zellen in Giirtellage) auf das Pyrenoid erscheint es
abgerundet-quadratisch, in Profilansicht (Zellen in Schalenansicht)
asymmetrisch-elliptisch ; die konvexe Seite springt in das Zellinnere vor.

In gleicher Hohe wie das Pyrenoid liegt am gegeniiberliegenden
Giirtelband der Zellkern (Fig. 14a). Er ist an der dem Zellinnern
zugekehrten Seite konvexer als an der Giirtelseite und fiihrt einen
meist exzentrisch gelagerten Nucleolus. Zwischen Kern und Pyrenoid
ist eine breite Plasmabriicke ausgespannt?).

10y

Fig. 18. Gomphonema parvulum a. b. c. d.
var. micropus. GroBe Zelle mit Fig. 19. Gomphonema parvulum var. micro-
Pyrenoid. Fremmine-Benpa, Safra- pus. Zellen (Schalen) aus einer Klonkultur-
nin-Lichtgriin.  Mikrophoto mit reihe: a am 25. April, b am 1. Juli, ¢ am 1. Ok-
Griinfilter, Ze1ss, Apo 90, 1,30. tober 1929, d am 12. Januar 1931.

Alle geschilderten Ausgestaltungen der Zellen erfahren im Lauf
des Entwicklungseyclus Verdnderungen, die mit den bei Navicula
seminulum beschriebenen im wesentlichen iibereinstimmen.

Fig. 19 gibt den Formwechsel der Zellen eines Klons wihrend
rund 20 Monaten wieder. Fig. 19a zeigt eine der ersten Nach-
kommenzellen einer Auxospore mit einer Linge von ca. 39 u, Fig. 19d
eine ca. 14 u lange Zelle, die sich an der unteren Grenze der Copu-
lationsgrofie befindet. Aus Fig. 20 ist das weitere Verhalten von
Zellen unterhalb der Copulationsgrofe ersichtlich. Die Minimalldnge
betrigt ca. 5 u. Wie aus den Figuren unmittelbar ersichtlich ist,
wird die Transapicalachse nicht im gleichen Maf wie die Apical-

1) Mitosen sind infolge der geringen ZellgréBe und des Vorhandenseins zahl-
reicher kleiner Chromosomen schlecht analysierbar.
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achse verkiirzt. Tabellarisch zusammengestellt ergeben sich folgende
aus den Klonen gewonnene Mittelwerte:

Apicalachse Transapicalachse
Unmittelbare Nachkommen der Auxosporen 36—40 p 6,8—173 u
Zellen von CopulationsgrsBe 14—18 55—6,5
Zellen von MinimalgrsBe 5—8 5—6

Die Linge der Transapicalachse nimmt also im grofen ganzen,
wenn auch nur sehr wenig, ab. Bemerkenswert ist dabei, da sich —
klarer als bei der sehr kleinen Naviculum seminulum — feststellen
14B8t, daB im einzelnen einer bestimmten Linge der Apicalachse
keine bestimmte Léinge der Transapicalachse zugeordnet ist. So
kommen z. B. bei Zellen mit 12 n langer Apicalachse Transapical-
achsen mit Léngen von 55—6,5 u vor, und zwar innerhalb eines
Klons. Es konnen also gleich lange Schalen verschieden breit und
kiirzere breiter als lingere sein!), wie die Figuren zeigen. Daraus
ergibt sich, daf das Einschachtelungs-Teilungsschema nicht vollig
starre Liéngen-Breitenverhiltnisse nach sich zieht. Es kann jedoch
nicht behauptet werden, daB Zellen mit 1dngeren Transapical-
achsen aus Zellen mit kiirzeren entstehen, — im Gegensatz zu
Eunotia formica, wo sich dies tatsichlich zeigen 148t.

Dal eine gewisse Plastizitit der Schalenbildung bei der Teilung
besteht, zeigen auch Beobachtungen an Auxosporen und ihren Nach-
kommen. Wie hiufig bei Diatomeen sind die Auxosporen von den
Folgezellen etwas abweichend gestaltet. Bei Gomphonema parvulum
var. micropus sind die Unterschiede relativ gering; immerhin treten
hiufig Auxosporen auf, welche sich von den vegetativen Zellen durch
eine mittlere Anschwellung unterscheiden (Fig. 21a). Diese An-
schwellung wird sehr bald ausgeglichen: an 34 4 langen
Zellen ist sie nie mehr nachweisbar. Die Tochterschalen bilden
also keinen genauen ,AbguB“ der Mutterschalen 2).

Besonderes Interesse bieten die ,unternormalgroBen” Zellen, die
als Nachkommen nicht zur Auxosporenbildung gelangter Zellen auf-
treten (Fig. 20). Wie erwihnt, lassen sich solche Klone nur bis zu
einem gewissen Zeitpunkt weiterziehen, nimlich solange als die Linge
der Apicalachse nicht unter 5 g sinkt (Kurve 7). Dies ist mutatis
mutandis das gleiche Ergebnis, welches auch bei Navicula seminulum
erhalten wurde. Wéahrend aber dort blol wahrscheinlich ge-

1) Natiirlich nur innerhalb gewisser Grenzen; eine 8 u lange Schale ist niemals
breiter als 6 w und eine 40 w lange nie schméler als 6,8 u.
2) {hnliche Beobachtungen lassen sich auch hiufig an Freilandmaterial ver-
schiedener Arten machen (vgl. Achnanthes lanceolata, Gomphonema olivaceum).
4%
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macht werden kann, daf das Zugrundegehen nicht aus kulturtech-
nischen Griinden, sondern aus in der Organisation fixierten Ur-
sachen erfolgt, 148t sich das fiir Gomphonema parvulum unmittelbar
beweisen; die Zellen teilen sich gewissermafien zu Tode. Es treten
an sehr kleinen Zellen mit einer Lénge von 5—6 u sehr charak-
teristische MiBbildungen der Schalenzeichnung auf, welche der di-
rekte morphologische Ausdruck der Organisations-
storungen sind (Fig. 20h, m)?).

Die Abnormitéten lassen sich in der Hauptsache auf einen ein-
zigen Erscheinungskomplex zuriickfithren: auf die starke Knickung

der Raphenéste. Wihrend
der Winkel, den die Raphen-
dste normaler Zellen mit-
einander einschlieBen, nicht

oder nur sehr wenig von
180° abweicht, wird der

Winkel bei miBgebildeten
‘ Zellen kleiner, in extremen
Fillen sogar spitz. Damit

in Zusammenhang steht

m die abweichende Anordnung

é; der Querstreifen, die im

allgemeinen die Tendenz

._P_, zeigen, sich senkrecht zur

Tig. 20. Gomphonema parvulum var. nicropus. Raphe zu orientieren. Diese

Zellen aus einer Klonkulturreihe: a—d am besonderen Schalenausbil-

18. September 1929; e—mn am 1. Juli 1930; dungen treten in der Regel

k, 1 Giirtelan.sicht,' die anderen ‘Schalenansicht; plotzlich auf, wie sich

n, m die beiden Schalen einer Zelle. !

aus der Beobachtung von

Zellen mit einer normalen Ober- und einer anormalen Unterschale

ergibt (Fig. 20m w. n). Héaufig sind auch die Schalen einer Zelle
sehr ungleich gestaltet (Fig. 20k, I).

Mit diesen Verdnderungen geht auch eine Umformung des
Schalenumrisses einher, durch die das normale Bild einer Gompho-
nema-Zelle fast vollstidndig verwischt wird: breit-elliptische
oder fast kreisformige Umrisse treten auf, die leicht kopfférmige Ab-
setzung der Enden verschwindet.

Bei extrem kleinen Zellen stellt sich ferner die schon von
Navicule her bekannte Vergroferung des Schalenabstandes ein

1) Solche SchalenmiBbildungen kommen bei gréB8eren Zellen niemals vor.
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(Fig. 20 k,1). Die meisten Zellen machen den Eindruck, als ob sie
sich zu einer Teilung anschicken wollten; sie teilen sich aber nicht.
Zweifellos liegt hier die gleiche Hemmung wie bei Navicula semi-
nulum vor (Auseinanderdriicken der Giirtelbinder, Unterbleiben der
Kernteilung).

Mifit man die Abstéinde der Schalen (= Léngen der Pervalvar-
achsen) von Zellen verschiedener Grifenklassent), so zeigt sich, daf

Y T )

10y

)W

d.
c.
a b.
\ W l
e. f. g h.

Fig. 21.  Gomphonema parvulum var. micropus. a Auxospore (links eine Schale

der Mutterzelle im Profil); b—h Giirtelansichten verschieden groSer Zellen unmittel-

bar nach der Telophase (die eben angelegten Tochterschalen sind durch die Fixierung
etwas verbogen).

die Werte innerhalb der Fehlergrenzen konstant sind (mehr oder
weniger 7 u) (Fig. 21)32).

) Um vergleichbare Werte zu erhalten, wurde der Abstand am apicalen Teil
von Zellen, deren Kerne sich eben in der Telophase befanden oder die eben die
Tochterschalen gebildet hatten, gemessen.

?) Es ist deutlich zu sehen — wenn auch infolge der geringen Dimensionen
durch Messung nicht feststellbar —, daB die Schalen mit sinkender Zellgrifie etwas
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Es ergibt sich: das Volumen der Zellen sinkt an-
ndhernd im linearen Verhéltnis zur Linge der Apical-
achse plus einer geringfiigigen durch dieabnehmende
Léinge der Transapicalachse gegebenen Korrektur. Es
herrscht demnach — entgegen den Angaben von RicHTER fiir Nitzschic
putride — ebensowenig wie bei Navicula seminulum Volumkonstanz.

Sexuelle Fortpflanzung und Auxosporenbildung.

Die Auxosporenbildung erfolgt auf sexuellem Weg nach dem
bekannten ,Normaltypus“: in zwei Mutterzellen entstehen je zwei
Gameten, die nach der Copulation zwei Auxosporen liefern. Der
gesamte Ablauf 148t sich in folgende Teilvorginge zerlegen: Ein-
ander-Aufsuchen der Partnerzellen; Reduktionsteilung in zwei Tei-
lungsschritten und Gametenbildung; Copulation der Gameten und
Zygotenbildung; Auswachsen der Zygoten zu Auxosporen.

Aus der Tatsache, dal die eine Zelle eines Copulationspaares
sehr héufig einen kleinen Gallertstiel oder einen Gallertpolster
bildet, kann man schlieBen, dal sie sich friher auf dem Agar
festgeheftet hat als die andere Zelle, welche keinen Gallertstiel
gebildet hat (Fig. 22a). Das Aufsuchen erfolgt demnach nicht
wechselseitig, sondern geschieht durch das Hinkriechen einer be-
weglichen Zelle zu einer unbeweglichen?). Es ist nicht moglich
bierin eine etwa mit der Geschlechtsdifferenzierung zusammen-
héingende GesetzmiBigkeit zu sehen, da auch Paare vorkommen, die
offensichtlich von anndhernd gleichzeitig zur Ruhe gekommenen
Zellen gebildet wurden. Das frithere oder spitere Festheften vor
der Bildung von Copulationspaaren erfolgt wohl ebenso infolge von
individuellen — kaum analysierbaren — ,Zufélligkeiten“ wie bei
jeder Impfung einer frischen Kulturplatte mit vegetativen Zellen.

Sehr charakteristisch und gesetzm&Big ist dagegen die Art, wie
die Partnerzellen zueinander orientiert sind: sie besitzen — von

diinner werden. Dies driickt sich auch in der groferen Zartheit der Zeichnungs-
elemente kleinerer Schalen aus. Danach konnte man erwarten, daB auch die
Schalenméntel und Giirtelbinder an Breite abnehmen, woraus sich eine Verkiirzung
des Schalenabstandes ergeben miifte. Tatsédchlich ist das nicht der Fall: wie die
direkte Beobachtung zeigt, bleibt die Breite der Schalenméntel die gleiche
(Fig. 21). Die Breite der Giirtelbédnder ldBt sich allerdings infolge ihrer Zartheit
nicht erkennen.

) Aus Freilandbeobachtungen ist es schon lange bekannt, daB sich die Vor-
ginge bei vielen gestielten Formen — sofern nicht Pddogamie vorkommt — in
ahnlicher Weise abspielen (vgl. Gomphonema olivacewm).
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ganz vereinzelten Ausnahmen abgesehen — inverse Lagerung;
es liegt also das Apicalende der einen Zelle neben dem Basal-
ende der anderen Zellen und umgekehrt. Dazu kommt eine Ver-
schiebung der Zellen gegeneinander in der Léngsrichtung (Fig. 22) 1.

Fig. 22. Gomphonema parvulum var. micropus. a Copulationspaar mit den fertigen

Gameten; b, ¢ zwei Stadien der Copulation des zweiten Wandergameten; d Zygoten;

e Dreiergruppe: die Gameten der linken Zelle haben miteinander copuliert und eine
Zygote gebildet. Nach dem Leben (Gallerte nur in a gezeichnet).

Treten drei Zellen zusammen, wie das gelegentlich vorkommt, so
zeigen sie meist die auf Fig. 22e dargestellte Lagerung.

Die zur Ruhe gekommenen Partnerzellen bilden wie bei den
meisten Diatomeen (aber z. B. nicht bei Navicula seminulum)

) Die gleiche Beobachtung liegt fiir Gomphonema longiceps vor (ScEMIDT,
1876, Taf. 72). Bei anderen Gomphonema-Arten sind die Zellen gleichgerichtet.
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michtige, iiber die Schalen austretende Gallertmassen. Zu diesem
Zeitpunkt lduft die Reduktionsteilung in zwei Teilungsschritten ab.
Das Ergebnis sind vier Kerne, von denen zwei im Plasma abortieren.
Die Teilungsebene ist die gleiche wie in vegetativen Zellen?); die
eben angelegten Gameten sind daher so wie vegetative Tochterzellen
orientiert, decken sich also in Schalenansicht. Erst nach ihrer
Fertigstellung lagern sie sich um und sind dann nebeneinander
sichtbar. Analoge Vorginge sind auch bei anderen nach dem
Normaltypus copulierenden Arten die Regel (Ausnahme: Nitzschia
subtilis, deren Gameten ohne Umlagerung copulieren — vgl
GEITLER, 1928 a —; bemerkenswerterweise beobachtete ich einmal
auch bei Gomphonema Copulation ohne Gametendrehung)?:-

Die Gameten sind morphologisch vo6llig gleich aus-
gebildet. Sie zeigen auch keine Unterschiede im Besitz von
Inhaltsstoffen. Eine Priifung mit Vitalfarbstoffen, die eventuelle
Verschiedenheiten aufdecken konnte, ist infolge des Vorhandenseins
der Copulationsgallerte nicht durchfithrbar.

Die Copulation erfolgt nach dem Aufklappen der Schalen in
folgender sehr charakteristischer Weise.

Zunichst wandert ein Gamet der einen Mutterzelle in die
andere hiniiber und verschmilzt dort mit einem rubend gebliebenen
Gameten; hierauf wandert der andere Gamet dieser Mutterzelle in
entgegengesetzter Richtung heriiber und verschmilzt mit dem iibrig-
gebliebenen Gameten. Es copulieren dabei — von Ausnahmen ab-
gesehen — die beiden basal und die beiden apical gelegenen Gameten
miteinander, die Copulation erfolgt also (da die Mutterzellen invers
angeordnet sind) kreuzweise; auBerdem copulieren immer die ein-
ander zunéchstliegenden Gameten zuerst. Jede Mutterzelle ent-
hilt somit einen Wander- und einen Ruhegameten.

Fig. 22a—d und 23 zeigt einzelne Etappen der Copulation, die
Fig. 24—26 geben kontinuierliche Lebendbeobachtungen wieder. Die
Dauer der Copulation zweier zuerst copulierender Gameten vom
ersten Sichtbarwerden der Bewegung bis zur Abrundung der Zygote
betrigt 4—15 Minuten. In dem auf Fig. 26 dargestellten Fall be-
gann der obere Gamet der rechten Zelle um 22 Uhr zu wandern,
um 22° Uhr war die Zygote hergestellt. Im Fall der Fig. 24
dauerte der Copulationsvorgang von 933—9+47 Uhr. Die Dauer der

!) Fiir eine eingehende cytologische Untersuchung ist die Art ungeeignet.
Am -klarsten ist die Diakinese erkennbar, doch liBt sich eine genaue Zihlung der
Chromosomen auch in diesem Stadium nicht durchfiihren.

%) In besonderer Weise verhalten sich Epithemia und Denticula (vgl. diese).
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Copulation des zweiten Gametenpaares (inkl. einer Ruhepause
nach der ersten Copulation) betrigt meist 20—45 Minuten. Die
lingere Dauer erklirt sich unter anderem aus der groBeren Weg-
strecke, welche der wandernde Gamet zuriickzulegen hat: bei
der ersten Copulation
trifft der wandernde
Gamet sehr bald auf
den ruhenden, bei der
zweiten Copulation muf
der Wandergamet den
Ruhegamet erst auf-
suchen.
Charakteristisch ist
vielfach, dafi wéhrend
der ersten Zygotenbil-
dung der zweite Wan-
dergamet so stark zu-
sammengepreft und de-
formiert wird (Fig.24,939),

Fig. 23. Gomphonema parvulum var. micropus. a heranwachsende Auxosporen;
b Auxospore mit den polaren Kappen und einer anhaftenden Schale einer Mutter-
zelle; ¢, d grofie Zellen mit verschieden starker Entwicklung des Chromatophors
(optischer Schnitt und Oberflichenbild kombiniert, rechts das Pyrenoid).
Nach dem Leben.

daB man ihn fiir tot halten koénnte. In manchen Féllen stirbt er
auch tatséchlich ab (Fig. 26).

Die infolge der Empfindlichkeit der Gameten nicht ganz ein-
fache Lebendbeobachtung der Copulation gelingt bei direkter Be-
obachtung in situ auf der Agarplatte. Mit entsprechender Beleuchtung
und unter Verwendung eines mittelstarken Trockensystems sind die
optischen Verhiltnisse giinstig genug, um die Vorgiinge leidlich gut
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erkennen zu lassen. Anfertigung von Priparaten oder Auflegen
eines Deckglases auf den Agar verhindert die Copulation; ebenso

Ez glo Zz 93 é 945 ; 950
g 10% 1033 103s i 1203

Fig. 24. Gomphonema parvulum var. micropus. Halbschematische Darstellung des

Verlaofs der Copulation; kontinuierliche Lebendbeobachtung in situ auf der Agar-

oberfliche (im ersten Bild die Gameten vor der Copulation, im letzten die fast
fertiggestellten Zygoten).

ist zu langes Offenstehen der Kultur

(Austrocknung!) und zu intensive Be-
leuchtung (z. B. mit Zzrrss-Punktlicht~
lampe) schidlich. Die hohe Empfindlich-
keit der Gameten zeigt sich auch darin,
147 E ;‘ j
ns ; ? 153 z t 2120 2203 2204

Fig. 25. Gomphonema parvulumvar.  Fig. 26. Gomphonema parvulum var. micro-
micropus. Copulation des zweiten  pus. Copulation des ersten Wandergameten, der
Wandergameten (wie Fig. 24). zweite degenerierend (wie Fig. 24 und 25).

daB in sehr gut gedeihenden Kulturen doch nur 70 Proz. der entstan-
denen Gameten tatsichlich copulieren; der Rest geht zugrunde. Sehr
oft ist aber der Prozentsatz noch ungiinstiger. Es ist auch bezeichnend,
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daB haufig nicht alle vier Gameten eines Paares, sondern nur zwei
copulieren. In einer Kultur vom 1. Mai 1929 war beispielsweise
das Verhéltnis von Paaren, die zwei Zygoten und Paaren, die nur
eine Zygote gebildet hatten, 147:59. Bei Zellen, deren Grofe an
der unteren Grenze liegt, werden die Verhéltnisse immer ungiinstiger,
bis schlieBlich unterhalb einer gewissen GroBe die Gameten iiber-
haupt nicht mehr copulieren (vgl. S. 45).

Uberhandnehmen von Bakterien wirkt besonders katastrophal.
Es sei aber betont, daf der auch in giinstigen Féllen relativ hohe
Prozentsatz von Fehlcopulationen (bei Navicula seminulum erfolgt da-
gegen praktisch 100proz. Copulation) nicht auf besondere ,,ungeeignete*
Kultarbedingungen zuriickzufiihren ist. Gerade bei Gomphonema-Arten
(vgl. den Teil iiber Freilandbeobachtungen), aber auch bei Cymbella-,
Pinnularia- und manchen anderen Arten beobachtet man auch im
Freien hiufig Massensterben von Gameten; ein bestimmter Grad
von Empfindlichkeit ist den Gameten zweifellos ,angeboren*.

Natiirlich miiften sich theoretisch auch Bedingungen schaffen
lassen, unter welchen alle Gameten copulieren, — sofern das Unter-
bleiben der Copulation nicht in bestimmten Fillen durch Gleich-
geschlechtlichkeit oder durch zufillig hinderliche Lagebeziehungen
verursacht wird. Fiir die erste Annahme — daf also z. B. alle
vier Gameten eines Paares gleichgeschlechtlich wiren — liegen
keinerlei Anhaltspunkte vor; auch ist der Prozentsatz miBgliickter
Copulationen — bei gleicher Zellgrofe — so deutlich vom Gedeihen
der Kulturen abhéngig, dafl diese Annahme fallen zu lassen ist.
Dagegen kommt es hiufig vor, daB Gameten infolge falscher Lagen
der Mutterzellen an der Copulation gehindert sind. So sieht man
auf Fig. 27a, b Paare, bei welchen nur eine einzige Copulation ab-
laufen konnte, da die anderen Gameten zu weit voneinander ent-
fernt liegen. In allen derartigen — relativ seltenen, absolut
hiufigen — Féllen unterbleibt die Copulation aus ,topographischen*
Griinden. Sie spielen als allgemeine FKErkldrung sicher keine
Rolle, da auch in Fillen, wo solche Griinde nicht vorhanden
sind, die Copulation ausbleiben kann.

Fig. 27b illustriert den seltenen Fall, wo — entgegen der
Regel — infolge der Lage der Mutterzellen Copulation zwischen
einen apical und einen basal gelagerten Gameten erfolgt. KEbenso
selten sind Félle, wo die Partnerzellen nicht invers, sondern mit
den gleichnamigen Enden nebeneinander liegen; auch dann erfolgt
manchmal nicht krenzweise, sondern parallele Copulation (Fig. 28¢, d).
Ein einziges Mal wurde auch Copulation von drei Gameten unter
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Bildung einer wabrscheinlich triploiden Zygote beobachtet
(Fig. 27¢)").

Eigenartig ist die Tatsache, daf ausnahmsweise die Gameten
derselben Mutterzelle miteinander copulieren koénnen. Dieses
Verhalten wurde nur zweimal beobachtet. Das Endstadium des
ersten Falles ist auf Fig. 22e dargestellt; hier lagen drei Partner-
zellen mit fertigen Gameten nebeneinander. In der im Bild linken
Zelle erfolgte Verschmelzung der Gameten zu einer normal aus-
sehenden Zygote; die restlichen vier Gameten gingen zugrunde. Im
anderen Fall handelte es sich uwm ein normales Copulationspaar,

Fig. 27.  Gomphonema parvulum var. micropus. ,Steckengebliebene® Copulationen
und abnorme Stellungen der Mutterzellen (in ¢ wurde eine triploide Zygote gebildet).
a, b Halbschematisch nach dem Leben (schwarz die zugrunde gehenden Gameten).

wobei die Gameten der einen Zelle abstarben, wéihrend die der
anderen Zelle untereinander copulierten ?).

Eine weitere, leicht zu Irrtiimern Anlafl gebende und deshalb
erwihnenswerte Ausnahme ist das ,Steckenbleiben® der
Copulation. Es besteht darin, dafl in einem mittleren Stadium
(z. B. Fig. 24, 9*5 Uhr, Fig. 27a, b) die Bewegung des Wander-
gameten eingestellt wird. Erfolgt dann eine Kontraktion der
Zygote, so liegt diese in der Mitte zwischen den beiden Mutter-

1) Thr weiteres Schicksal blieb unbekannt. Bei Cocconeis placentule kommen
triploide Zygoten hdufiger vor; sie wachsen zu anscheinend normalen Auxosporen
heran.

2) Copulationen von Gameten derselben Mutterzelle kénnen bloS vorgetduscht
werden, wenn man nicht die Vorgénge selbst verfolgt, sondern nur die Endstadien
betrachtet. Es kommt ndmlich vor, daB eine normale erste Copulation erfolgt und
daB dann der zweite Wandergamet hiniiberwandert, aber nicht mit dem Ruhe-
Gameten verschmilzt. Esliegen dann in der einen Zelle scheinbar autochthone,
in Wirklichkeit nicht miteinander verwandte Gameten, in der anderen Zelle aber
eine Zygote, die scheinbar autogam entstanden ist.
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zellen. Manchmal unterbleibt die Kontraktion, wodurch eine leicht
hantelférmige Zygote entsteht. Ein Auswachsen zur Auxospore
findet in allen diesen Féllen anscheinend nicht statt.
Steckengebliebene Copulationen konnen als normale an-
gesehen werden, wenn das Objekt nicht wirklich griindlich
untersucht wird. Bei vielen im Freiland gesammelten Formen
findet man sowohl bei Lebendbeobachtung wie bei Untersuchung
fixierten Materials vorwiegend solche miBgliickte Copulationen.
Die Ursache hierfiir liegt darin, daB die normalen Copulationsstadien

0 6
% )

Fig. 28.  Gomphonema parvulum var. micropus. a—d abnorme Copulationen und

Stellungen der Mutterzellen (grau die Gameten und Zygoten, schwarz zugrunde

gegangene Gameten); e auswachsende Auxosporen mit den anhaftenden Mutter-
schalen. Halbschematisch nach dem Leben.

infolge ihrer grofen Empfindlichkeit bei der Prdparation absterben.
Auf der Nichtberiicksichtigung dieser Umsténde beruhen wohl viele
dltere und neuere Angaben (z. B. MEvEer, 1929) iiber gleichaktive
(,isogame“) Gameten. In Wirklichkeit wurden die Wander- und
Ruhegameten einfach iihersehen. Es ist anzunehmen, daf bei
allen Arten, die zwei Gameten bilden und deren Auxosporen
parallel zu den Mutterzellen liegen (gegenteiliges Beispiel:
Rhopalodia), die Copulation in der fir Gomphonema parvulum ge-
schilderten Weise, néimlich unter dem Bild einer physiologischen
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Anisogamie der Gameten erfolgt. Hierfiir spricht die Be-
obachtung in allen eingehender untersuchten Fillen (vgl. den
allgemeinen Teil) und die Tatsache, daf sich die Lage der Zygoten
und Auxosporen zueinander und zu den Mutterzellen nicht anders
erkliren 148t. Nimmt man an, daf die Gameten gleichaktiv wandern,
also die Zygote in der Mitte zwischen den Mutterzellen gebildet
wird, so miiften die Zygoten selbst aneinander vorbei wandern.
Derartiges wurde niemals beobachtet.

Nach der Copulation erfolgt die Ausbildung einer diinnen,
z. B. mit Safranin leicht nachweisbaren und anscheinend aus Pektin
bestehenden Membran um die Zygote. Beim weiteren Wachstum
wird die Hille gesprengt und zerreiBt in zwei Stiicke, die in be-
kannter Weise als Kappen an den Polen der Auxosporen héngen
(Fig. 23b). Die Streckung der Auxosporen erfolgt immer parallel zur
Apicalachse der Mutterzellen. Die Transapicalachsen sind aber
gegeneinander um 90° verdreht: sieht man die Mutterzellen in Schalen-
ansicht, so liegen die Auxosporen in Giirtelansicht und umgekehrt.

Das Wachstum der Auxosporen erfolgt in eigentiimlicher
Lkoordinierter“ Weise. Wéhrend die Zygoten ihrer Entstehung und
den Raumverhéltnissen entsprechend gegeneinander verschoben
(nicht in ,gleicher Hohe“) liegen (vgl. z. B. Fig. 22d), sind die
heranwachsenden und fertigen Auxosporen so gelagert, daf sich
ihre Enden und Mittelpunkte in gleicher oder doch fast in gleicher
Hohe befinden (Fig. 23a, 28e). Scheinbar wachsen also die
entgegengesetzten KEnden der Zygoten verschieden stark heran;
in Wirklichkeit spielen wohl zwangsweise Verschiebungen der in
der relativ festen Copulationsgallerte eingeschlossenen Zellen die
Hauptrolle.

Die Schalen der fertigen Auxosporen, namentlich die in einem
Paar auBen liegenden (zuerst gebildeten) Schalen, sind im Ver-
gleich zu den gewohnlichen Zellen stark gewolbt. Die Erscheinung
hingt wie bei Navicula seminulum und vielen anderen Formen mit
dem Fehlen des Giirtelbandes zusammen. Die Auxosporen und die
bei der ersten Teilung entstehenden Zellen sind daher in Giirtel-
ansicht betrachtet in bezug auf die Apicalachse unsymmetrisch.
Die Schalenzeichnung der Auxosporen ist normal. Wie friiber
erwihnt tritt manchmal eine mittlere Auftreibung auf, die im Laufe
der spiteren Teilungen aber bald ausgeglichen wird (Fig. 22a)?).

1) Uber die Morphologie der Auxosporen vgl. im iibrigen das bei Gomphonema

olivaceum Gesagte, welches infolge seiner betrdchtlichen ZellgréBe fiir derartige
Untersuchungen geeigneter ist.
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Deuntung des Verhaltens der Gameten bei der
Copulation.

Es bestehen von vornherein zwei Deutungsmoglichkeiten:

1. Die Mutterzellen sind sexuell determiniert, die beiden
Gameten der einen Zelle sind also &, die der anderen @;

2. die Mutterzellen sind nicht sexuell determiniert, sondern
jede von ihnen liefert einen & und einen @ Gameten.

ad 1. Da Copulation innerhalb eines Klons erfolgt, kann es
sich keinesfalls um genotypische Geschlechtshestimmung handeln.
Die Geschlechtsdifferenzierung muf vielmehr an einem nicht niher
bekannten Zeitpunkt vor dem Aneinanderlegen der Partner ein-
treten. Als Anzeichen der vollzogenen Geschlechtsbestimmung kann
das Aufsuchen und Zusammentreten der Partner gelten?!). Die ver-
schiedene Aktivitit von Wander- und Ruhegameten ist nicht der
Ausdruck verschiedener Geschlechtlichkeit; es treten vielmehr in
einem Copulationspaar ein & und ein @ Wandergamet, und ein
d und ein @ Ruhegamet auf.

ad 2. Das Aneinanderlegen der Partnerzellen ist kein Aus-
druck eines (feschlechtsunterschiedes; die Geschlechtsbestimmung
erfolgt erst spiter bei der Gametenbildung. Das verschiedene Ver-
halten der Wander- und Ruhegameten ist der sichtbare Ausdruck
ihrer Verschiedengeschlechtlichkeit.

Fiir die erste Annahme spricht vor allem die Tatsache, daB
Gameten derselben Mutterzelle nicht miteinander copu-
lieren. Die zweite Annahme stiitzt sich auf die seit der Auf-
stellung einer allgemein brauchbaren Sexualtheorie durch HarTmany
geiibten Gewohnheit, auffallende und konstante Unterschiede der
Aktivitit der Gameten als Geschlechtsunterschiede aufzufassen. Da
aber Gameten einer Mutterzelle nicht miteinander copulieren —
obwohl sie nach der Annahme verschiedengeschlechtlich sind — ist
die Zusatzannahme notig, da die Gameten miteinander selbststeril ?)
sind. Danach wiren also die Mutterzellen zwar sexuell aktiviert
(da sie sich aneinanderlegen), aber nicht sexuell determiniert,
sondern Zwitter3). Es bedarf aber aufier der Annahme einer
Selbststerilitit noch einer Erklarung, wieso bei der normalen Paar-

) Das frithere oder spitere Zurruhekommen liBt sich aber aus bereits er-
orterten Griinden nicht als Geschlechtsunterschied auffassen.

2) Nach der Terminologie Brizeer's (1930): selbstparasteril. — Es kommt
natiirlich nur phinotypisch bedingte Selbststerilitdt in Betracht.

%) Ahnlich verhalten sich manche Ciliaten (vgl. BrireEr, 1930).
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bildung mit normalem Copulationsablanf immer die ,richtigen®
Gameten an den ,richtigen“ Stellen liegen. Die Gameten befinden
sich urspriinglich — vor der Drehung — in gleichen Abstinden
voneinander; sie milften sich spiter im gegenseitigen ,Ein-
verstdndnis“ derart umlagern, dafl sich kreuzweise
Copulation ergibt?).

Die Entscheidung zwischen beiden Auffassungen hingt wesent-
lich mit der Bewertung des Verhaltens von Wander- und Ruhe-
gameten zusammen.

Ich habe frither (1928) ohne Bedenken das Verhalten von Nitzschia
subtilis, die bei volliger morphologischer Isogamie deutlich Wander-
und Ruhegameten ausbildet, nach der zweiten Annahme gedeutet.
Zwingend ist aber zunfchst nur der SchluB, daf jene Gameten,
welche miteinander copulieren, verschiedenes Geschlecht haben. Es
fragt sich weiter, ob es aufler dem Kriterium der Copulation noch
weitere Kriterien gibt, um in einem Fall vollstdndiger morpho-
logischer Isogamie, wie er bei Gomphonema parvulum realisiert ist,
Geschlechtsunterschiede festzustellen. Auf Grund zahlreicher Unter-
suchungen an Protisten ist man mit Recht geneigt, die Aktivitit
und Passivitit der Gameten als ein solches Kriterium anzusehen
(HarTmany, 1929). In diesem Sinne gibt Gomphonema parvulum
(und andere Diatomeen, vgl. z. B. GEITLER, 1928) ein ausgezeichnetes
Beispiel von physiologischer Anisogamie ab.

Es ist aber moglich, daB die Aktivitit und Passivitit der
Gameten nur mechanisch vorgetiuscht wird. Ein Gamet (der
erste Wandergamet) kann zuf#éllig zuerst reifen und seine Be-
wegung aufnehmen; der zweite , Wander“gamet wird dann zwischen
Zygote und Copulationsgallerte gepreft und weicht nach der Stelle
des geringsten Widerstandes aus, d. h. wird in die andere Mutter-
zelle zum Ruhegameten hiniibergeschoben.

Die Grundlage fiir die Vorstellung, daf bei der Bewegung des
zweiten Wandergameten die Copulationsgallerte als Widerlager
dient, ist gegeben: wie Firbungen, Druck- und Entquellungsversuche
zeigen, ist die Gallerte relativ fest. Tatséchlich gewinnt man auch
bei Beobachtung im Leben deutlich den Eindruck einer passiven
Bewegung. Da experimentelle Eingriffe (etwa durch quellende und
entquellende Mittel) wihrend des Ablaufes der Copulation infolge

1) Dafl die Annahme ,einverstdndlicher® Bewegungen nicht génzlich aus
der Luft gegriffen ist, zeigen die eigentiimlichen Verhéltnisse bei Epithemia
(vgl. diese).
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der Empfindlichkeit der Gameten ausgeschlossen sind, fehlen aber
alle Beweise fiir diese — an sich mogliche — Auffassung?).

Nimmt man an, daf sie richtig ist, so ergibt sich als natiirliche
(wenn auch nicht zwingende) Folgerung, daB die Gameten einer
Mutterzelle das gleiche Geschlecht besitzen. Unter dieser Voraus-
setzung werden verschiedene Ausnahmefélle des Verhaltens bei der
Copulation leicht verstindlich. So die Tatsache, dal bei paralleler
Lagerung der Mutterzellen in gleicher Hohe nicht Uber-Kreuz-
Copulation erfolgt (Fig. 28¢); daB bei Berithrung mit den Enden
das gleiche geschieht (Fig. 27b). In solchen Fillen beginnt die
Copulation eben zwischen den zuné#chst liegenden Gameten. Das
normale Verhalten stellt sich dann als bestimmter Spezialfall dar:
bei inverser, verschobener Lagerung der Mutterzellen befinden sich
die beiden als erster Wander- und erster Ruhegamet bezeich-
neten Gameten am néchsten. Allerdings spielt auch noch eine
gewisse Zufilligkeit mit, wie die — seltenen — Fille zeigen,
wo trotz normaler Lage der Mutterzellen parallele Copulation erfolgt
(Fig. 284d).

Bemerkenswert sind Copulationen, an welchen drei Partner-
zellen beteiligt sind. In manchen Fillen bildet jede Mutterzelle
einen Wander- und einen Ruhegameten (Fig. 28a); man sieht, daB
sich dieses Verhalten wieder aus den Lagebeziehungen erkliren
148t. In anderen Fillen (im ganzen wurden drei beobachtet) bildet
die mittlere Mutterzelle zwei Ruhegameten (Fig. 28b). Faft
man die verschiedene Beweglichkeit der Gameten als Geschlechts-
unterschied auf, so wiirden hier in einer Mutterzelle zwei gleich-
geschlechtliche Gameten vorhanden sein. KEs geniigt aber die
Annahme, daB in den beiden seitlichen Mutterzellen zufédllig
zwei Gameten die Bewegung gleichzeitig aufgenommen
haben; die Folge muf dann die Bildung von zwei Zygoten in der
mittleren Mutterzelle sein.

Der Auffassung, daf die Gameten einer Mutterzelle gleiches
Geschlecht besitzen, stehen scheinbar die beiden Fille gegeniiber,
wo die Gameten der gleichen Mutterzelle miteinander copu-
lierten. Sie wiirden den einzigen exakten Beweis fiir die Ver-
schiedengeschlechtlichkeit bilden. Doch ist folgendes zu bedenken:

) Die Festigkeit der Gallerte driickt sich auch darin aus, daB die Zygoten
nicht Kugelform annehmen, sondern der Lénge nach gepreSt sind. Bei Formen
mit weicher Gallerte kugeln sich die Zygoten ab (vgl. das bei Achnanthes lan-
ceolata Gesagte).

Archiv fiir Protistenkunde. Bd. LXXVIIIL. b
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1. Die Weiterentwicklung zur Zygote und die Kernverschmelzung
wurde nicht beobachtet; es kann sich daher um blofie ,pathologische
Plasmogamie“ handeln.

2. Das Verhalten 148t sich auch als fiir unser Thema belanglose
Ausnahme auffassen, ebenso wie die Copulation von drei Gameten
(Fig. 27¢), von welchen ja zwei gleichgeschlechtlich sein miissen. Im
Hinblick auf das normale Verhalten in Hunderten von Féllen scheint
es nicht sehr gewagt, zwei Fille als Ausnahme zu bezeichnen.

Aus alledem ergibt sich: die Auffassung, daf die Mutterzellen
sexuell aktivierte Zwitter sind, die & und @ Gameten liefern, ist
die in mancher Hinsicht bestechendere, denn sie gliedert das Ver-
halten in eine grofere Reihe von Beobachtungen und GesetzmiBig-
keiten ein?); tatséchlich 148t sich aber in diesem Fall das Ge-
schehen auch anders ebensogut, im Hinblick auf die Zusatz-
annahme von Selbststerilitit und ,einverstindlicher®
Lagerung der Gameten sogar einfacher erkliren. Daf bei
dem Zustandekommen der Differenzierung in Wander- und Ruhe-
gamet die Art der Bildung und die Beschaffenheit der Copulations-
gallerte eine sehr wesentliche Rolle spielt, zeigt vor allem der
Vergleich verschiedener Typen (siehe die Freilandbeobachtungen).
Immer dann, wenn Wander- und Ruhegameten vorhanden sind,
spielt sich der Vorgang innerhalb einer relativ derben Gallerthiille
in einem abgeschlossenen Raum ab (Gomphonema olivacewm, Cymbella-
Arten, Nitzschia subtilis). Ist die Gallerte weich — in vielen Fillen
ist sie iiberhaupt nicht nachweisbar —, so erfolgt die Verschmelzung
»Symmetrisch“, beide Gameten sind gleich aktiv und die Zygoten
entstehen auf ,halbem Wege“ oder an einer beliebigen Stelle; als
Ausdruck der ungehinderten Entwicklung ist ihre Kugelgestalt
aufzufassen. Besonders instruktive Beispiele bietet der Vergleich
von Nitzschia subtilis und fonticola, und Achnanthes lanceolats und
minutissima.

¢) Gomphonema parvulum var. micropus aus dem
Grunewaldsee (Berlin).

Anfang September wurden Reinkulturen und sechs Klone auf
alkalischem Kxop-Agar angelegt. Die Zellen waren zu dieser Zeit
19—21 p lang. Sie stimmten morphologisch vollstindig mit den
Lunzer Pflanzen iiberein.

') Wie erwihnt, betrachtete ich diese Deutung frither als die einzig brauch-
bare. Hartmann schloB sich ihr an. CHoLNokY verwendete sie bei anderen, sich
wie Gomphonema parvulum verhaltenden Arten.
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Am 18. Oktober wurde in zwei Klonen spérliche Copulation
beobachtet. Am 6. November erfolgte reichliche Copulation und Auxo-
sporenbildung auch in den anderen Kulturen. Die Auxosporenbjldung
hielt bis Mérz 1930 an; spéter wurden nur mehr zugrunde gehende
Gameten gebildet. Anfang Juni wurden die Kulturen abgebrochen.

Das Verhalten bei der Gametenbildung, die Copulation selbst
(Wander- und Ruhegameten) und die Auxosporenbildung verliefen
vollig mit den Lunzer Exemplaren fibereinstimmend. Die
Gametenbildung begann in 17,5 x4 langen Zellen; 14—16 x4 lange
Zellen bildeten reichlich Gameten und Auxosporen; Gameten aus
kleineren Zellen copulierten in der. Regel nicht. Die Lénge der
Auxosporen betrug 36—40 x. Alle Verdnderungen der Schalen-
gestaltung, die an dem Lunzer Material geschildert wurden, traten
in der gleichen Weise auf.

Es zeigt sich also trotz der weiten Entfernung der
Standorte vollstdndige Identitdt der Pflanzen und
ihres Verhaltens.

d) Eunotia formica.
1. Kulturversuche.
Allgemeines.

Im Gegensatz zu den bisher behandelten Arten gelang die Kultur
auf alkalischem Kwop-Agar nicht. Als giinstigstes Kulturmedinm
erwies sich vielmehr Torfagar nach F. v. WerrstEIN (1921):

Losung A (NH,),PO, 02 g

MgSO, 0,05 ,,
CaCl, 0,05 ,,
CaS0, 0,05 ,,
K,HPO, 0,05 ,,
Fe,Cl, 1 Tropfen einer 1 proz. Losung

dest. Wasser 1000¢g

Losung B Torfdekokt, zu einer hellbraunen Losung verdiinnt
1 Teil Losung A + 1 Teil Losung B ergibt die fertige Nahrlosung.

Der Agar wurde in Anbetracht der bedeutenden Zellgrofe
0,5 proz. genommen, war also ziemlich diinnfliissig.

Etwas schwicheres, aber noch immer gutes Wachstum erfolgte
auf Agar mit der sog. Volvoz-Losung nach Mainx, welche ein Ge-
misch von Erddekokt und einer mineralischen Losung darstellt.
Annéhernd gleich gut wirkte Agar mit Erdlosung ohne Zusatz

B
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(pu = £ 6,5). In Fliissigkeitskulturen war das Wachstum geringer
als auf Agar.

Das bessere Gedeihen von FEunotia formice auf saurem Medium
und speziell die Vorliebe fiir Torf steht mit dem natiirlichen Vor-
kommen im Einklang. DaB auf saurem Kwnor-Agar kein nennens-
wertes Wachstum erfolgt, deutet vielleicht auf die Notwendig-
keit organischer Ernihrung hin. Die Art unterscheidet sich jeden-
falls in ihren Anspriichen deutlich von Nawvicula seminulum und
Gomphonema parvulum, soweit das Medium in Betracht kommt; die
Anspriiche an das Licht sind jedoch die gleichen. Auch bei Eunotia
formica erfolgt bei intensiver Belichtung an der kiinstlichen Sonne
oder in den Sommermonaten in unmittelbarer Nihe des Fensters
Wachstumshemmung unter Verfettung der Zellen.

Da die Art zu den groBzelligen Formen gehort (Linge bis 230 u!)
und bandférmige Kolonien bildet, die makroskopisch sichtbar sind
(das langste in Kultur erzielte Band maf 22 mm und bestand aus
1053 Zellen, die durchschnittliche Breite betrung 140 u), war die
Reinzucht und Anlegung von Klonen sehr leicht. Die Uberimpfungen
erfolgten ca. alle 14 Tage mittels einer Platinose. Das aufgenommene
Material wurde auf der Agarplatte leicht verstrichen, wobei die
Bénder in kurze, wenigzellige Stiicke auseinander brachen: dadurch
wurde eine gleichm#fige Besiedelung und gute Ausniitzung des Sub-
strates gewdhrleistet. Fig. 29 zeigt das Krgebnis nach dem An-
wachsen.

Frisch auf Agar iibertragene Zellen zeigen keine Bewegung,
sondern wachsen unmittelbar zu Bindern aus. Ubertragene Biander
zerfallen nicht in Kinzelzellen, sondern wachsen weiter. Dagegen
tritt Zerfall der Bénder in einzelne Zellen bei Ubertragung in
Flissigkeit (Torf-, Erdlosung) ein. Die isolierten Zellen zeigen deut-
liche Kriechbewegungen und legen im Lauf weniger Tage Strecken
von einigen Zentimetern zuriick?!). Das Verhalten von Zellen in
Flissigkeitskulturen 148t sich wie bei den {friiher besprochenen
Formen in die gleichen Schlagworte fassen: Bewegung ohne Teilung,
Bewegung und Teilung, Teilung ohne Bewegung (Bandbildung), keine
Teilung und keine Bewegung.

Die Bénder zeigen je nach ihrer Breite (= Zellinge) wechselnde
Lagerung auf der Agarplatte. Grofzellige, breite Binder liegen
flach auf, kleinzellige legen sich in Falten und stehen teilweise auf

) HusTtepr (1926) bezweifelt, daB die Funotia-Raphe als Bewegungsorgan
dient!
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der Kante. Wéhrend sich grofe Binder beim Wachstum gleich-
méfig iiber die Agaroberfliche dahinschieben und geradegestreckt
bleiben, erfahren kleinere Binder Stauchungen, die zu Schlingen-
bildungen Anlaf geben (Fig. 30).

Auf Grund der Bandbildung und annihernden Simultanie der
Teilungen ist es leicht, eine bestimmte Anschaunung von der Tei-
lungsfrequenz zu gewinnen. Auf Torfagar iibertragene Auxosporen

Fig. 29. Ewnotia formica. 3 Wochen alte Klonkultur auf Torfagar in einer PETRI-
Schale. Photo, ca. um Y/, vergrifert.

hatten nach 14 Tagen 30—70 zellige Bidnder gebildet. Demnach
teilte sich jede Zelle durchschnittlich jeden zweiten bis dritten Tag.
Ubertriigt man Biinder, so 148t sich das Wachstum makroskopisch
kontrollieren. Ungefihr 1 mm lange Binder mittlerer Grofe werden
nach 14 Tagen 4—11 mm lang; es erfolgt also ann#ihernd jeden
vierten Tag eine Teilung. Da naturgemiB die Teilungsrate ent-
sprechend der Erschopfung des Mediums abklingt, geben diese Zahlen
kein Bild der maximalen Teilungsfrequenz?).

1) Die Teilungen sind an keine bestimmte Tages- oder Nachtzeit gebunden.
Die Mitose zeigt einige interessante Eigentiimlichkeiten (vgl. Gerrrer, 1929).
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Fig. 30. Eunotia formica. Teilbilder aus Klonkulturen auf Torfagar: a Zellen von
CopulationsgroBe (dazu Kurve 14); b kleinere Zellen (dazu Kurve 8); in a einzelne
Zellen abgestorben. Mikrophoto in situ, ca. 150 X,
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Verlauf der Kulturversuche.

Die Reinzucht wurde Mitte Februar 1929
erreicht. Um diese Zeit wurden acht Klone
von Bindern mit einer durchschnittlichen
Breite von 30—50 4 und zwei Klone aus
etwas breiteren Béndern angelegt. Die re-
lativ geringe ZellgroBe lief erwarten, daB
Auxosporenbildung eintreten wiirde (was sich
auch spiter bewahrheitete). Ende Mai wur-
den aus frisch gesammeltem Material fiinf
weitere Klone mit einer Bandbreite von
50—150 p isoliert. Von diesen 15 Klonen
gingen im Laufe des Sommers sechs ein; die
restlichen Klone sowie Massenkulturen wurden
bis Ende Oktober 1929 auf Torfagar weiter-
gezogen.

Die Kurven 8—16 zeigen die Abnahme
der Lénge der Zellen von Mai bis Oktober.
Es wurden hier einfach die Werte der durch-
schnittlichen Breite am Anfang und Ende der
Versuche durch Gerade miteinander verbun-
den, was insofern nicht den tatséchlichen Ver-
hiltnissen entspricht, als bei Eunotia ebenso
wie bei den frither behandelten Arten die
Zellverkleinerung mit sinkender ZellgriBe
langsamer vonstatten geht (die Griinde
hierfiir liegen auch hier in der Dickenabnahme
der Giirtel- bzw. Zwischenbinder und in dem
Sinken der Teilungsfrequenz). Die Erschei-
nung driickt sich unmittelbar in dem steileren
Verlauf der Kurven 15 and 16 gegeniiber den
Kurven 8—14 aus. Bei periodischen Messun-
gen wiirden sich nach unten durchgebogene
Kurven ergeben.

Am 4. Mirz wurde von den acht Klonen
mit einer durchschnittlichen Bandbreite von
30—b50 i je eine Kultur in Torflésung und
je eine Kultur in Erdlésung ohne Zusatz
angelegt. Als KulturgefifBe dienten flache
Schalen aus Jenaer Glas; die Fliissigkeitshohe
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betrug ca. 5 mm, die Aufstellung erfolgte unmittelbar an einem
Nordfenster.

Am 16. Médrz war in einer Torf- und in einer Erdkultur ver-
schiedener Klone Auxosporenbildung eingetreten. Es fanden
sich aufler vegetativ wachsenden Béndern teils Copulationsstadien,
“teils reife Auxosporen, zum Teil aber auch bereits 2—6 zellige, aus
Auxosporen entstandene Béinder (Fig.-32). In den iibrigen vierzehn
Kulturen waren keine Auxosporen, wohl aber in zwei Torfkulturen
mehrere zugrunde gegangene, (Gameten bildende Zellenpaare vor-
handen.

Die Copulation spielt sich zwischen zwei isolierten Zellen (niemals
in Béndern) ab, die sich aneinanderlegen; die Apicalachsen koénnen

Fig. 31. Schema der Zellteilungsfolge einer Bandkolonie von Eunotic.
Nach Prirzer 1871.

in einer Geraden liegen oder einen Winkel miteinander einschliefen.
Beim Aufklappen der Schalen wird ein Copulationsschlauch, aber
keine iiber die Schalenrinder tretende auffallende Gtallertmasse ge-
bildet (Fig. 32a). In jeder Mutterzelle entsteht ein einziger Gamet.
Die Zygote liegt in der Mitte zwischen den beiden Mutterzellen,
es herrscht somit Isogamie (Fig. 32b). Die leeren Schalen werden
von der heranwachsenden Auxospore auseinander geschoben und
sind noch ldngere Zeit an den Erstlingsbidndern sichtbar (Fig. 32c).
Die Auxosporenbildung verlduft in der gleichen Weise bei Funotia
pectinalis (SMITH, 1856).

Spétere Wiederholungen von Fliissigkeitskulturen mit den gleichen
und anderen Klonen sowie mit Massenkulturen lieferten niemals
Copulationen und Auxosporen?). Das erste Gelingen ist also zum
Teil einem blofen Zufall zu verdanken, der wahrscheinlich darin
bestand, daf die betreffenden Fliissigkeitskulturen relativ bakterien-
frei blieben. In den spiter angelegten Fliissigkeitskulturen trat

1 Bei Ubertragungsversuchen von Agarmaterial in alkalische und saure Kxop-
Losung, in Benecke-Lésung, Leitungswasser und destilliertes Wasser erfolgten starke
Schiadigungen; Copulationen waren also gar nicht zu erwarten.
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fast ausnahmslos nach wenigen Tagen intensive Tritbung ein, die
durch die Anwesenheit von Bakterien bewirkt wurde. Das Wachstum
war auch meist sehr gering.

Aus den — allerdings weniger vollstindigen — Versuchen er-
geben sich immerhin folgende Tatsachen.

Die sexuelle Fortpflanzung tritt unter Bedingungen ein, die
gutes vegetatives Wachstum ermoglichen; hierfiir unmittelbar
beweisend ist das Auswachsen der Auxosporen zu Béindern ohne
Ubertragung in frische Nahrlosung. In dieser Hinsicht
herrscht also volle
Ubereinstimmung
mit den frither
besprochenen Ar-
ten. Im Gegen-
satz zu diesen
ist aber bei FEu-
notia formica fiir
den KEintritt der
Copulation Kultur
in Fliissigkeit
notwendig, ein-
fach deshalb, weil
die Zellen auf
Agar nicht beweg-
lich sind, die Part-

ner sich daher . . : . .
. Fig. 32. Eunotia formica. a Copulationsstadium; b junge
nicht aufsuchen . . .
. Zygote; c aus einer Auxospore entstandenes vierzelliges
konnen. Band (an den beiden Seiten die Schalen der Mutterzellen
Fiir das Pro- anhaftend).

blem der Ge-

schlechtsbestimmung ergibt sich aus der Tatsache der Copulation
innerhalb von Klonen, daf die vegetativen Zellen nicht geno-
typisch sexuell determiniert sind.

Infolge des MiBgliickens einer willkiirlichen Auslosung der Copu-
lation konnte der gesamte Entwicklungscyclus nicht liickenlos ver-
folgt werden. Da jedoch die beiden Grenzwerte der Zellgrofen der
normalen Entwicklung gegeben waren (Léinge der Apicalachse der
Auxosporen 210—235 u, der Gametenmutterzellen 36—43 u), und im
Ausgangsmaterial Zellen sehr verschiedener Grofienklassen vorhanden
waren, 148t sich der Entwicklungsgang aus Teilbeobachtungen rekon-
struieren.

C.
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2. Morphologie.

Der Bau der Funotia-Zelle ist in mehrfacher Hinsicht recht
charakteristisch. Jede Schale besitzt eine Raphe, die aus zwei end-
stindigen, sehr kurzen Asten besteht. Die Aste stoBen nicht in
einem Zentralknoten zusammen, sondern lassen den mittleren Schalen-
teil frei. Sie liegen ferner nicht in der Mediane und iiberhaupt
nicht auf der Valvarfliche der Schalen, sondern sind seitlich so
stark verschoben, daf sie in dem auf die Giirtelseite umgeschlagenen
Schalenmantel zu liegen kommen. In der Schalenansicht einer Zelle
sind die Rapheniste daher iiberhaupt unsichtbar; sichtbar sind nur
die Endknoten, aus welchem die Aste entspringen. Die Rapheniste
selbst sieht man bei Betrachtung in Giirtelansicht als zarte, leicht
gebogene, bzw. geknickte Linien?).

Die Apicalachse der Zellen ist gebogen, und zwar regelmiBig
in transapicaler Richtung, bei Auxosporen und ihren ersten Nach-
kommen aber auch in pervalvarer Richtung. In diesem Fall sind
die Zellen also auch in der Giirtelansicht gekriimmt (Fig. 32¢),
sonst nur in der Schalenansicht. In bezug auf die transapicale
Biegung 148t sich eine konvexe Riicken- und eine konkave Bauch-
seite unterscheiden. Die Raphe ist immer auf den Schalenrand der
Bauchseite verschoben.

Bezeichnend fiir die Art ist das Vorhandensein von Zwischen-
bidndern. Die beiden Schalen sind nicht blo8 durch je ein Giirtel-
band miteinander verbunden, sondern durch eine groflere Anzahl von
Membranstiicken, welche zwischen Schale und Giirtelband einge-
schaltet sind. Die Giirtelbdnder besitzen im Gegensatz zu den
Zwischenbéndern die fein punktiert sind, keine Zeichnung. Die
Zahl der Zwischenbénder betrigt in ausgewachsenen Zellhélften von
Eunotia formica vier, zusammen mit dem Giirtelband sind also fiinf
Bénder vorhanden 2).

Bereits Parmer und Keerney (1900) haben festgestellt, daB bei
Eunotia — wie bei den meisten Diatomeen — die Giirtel- und
Zwischenbénder nicht in sich geschlossen, also ringférmig, sondern
an einem Ende offen sind. Dies ist bei Mazeration der Zellen ohne

!) Eingehende Untersuchungen iiber die Morphologie und Phylogenie der
Eunotia-Raphe liegen von Hustepr (1926) vor. — Neben der Raphe ist noch eine —
bei Eunotia formice kaum sichtbare — Pseudoraphe vorhanden (in meinen Figuren
nicht eingezeichnet).

%) Doch gibt es auch Ausnahmen: so kommen groBe Zellen vor, welche nur
drei, kleine Zellen, die fiinf Zwischenbdnder aushilden.



Der Formwechsel der pennaten Diatomeen (Kieselalgen). 5

weiteres deutlich (Fig. 34f). Unklar bleibt nur die Frage, wie die

Béinder in situ liegen. In Analogie zu anderen Féllen ist es wahr-

scheinlich, daB in der Zelle offene Enden mit geschlossenen alter-
nieren ).

Die Schalenzeichnung besteht aus Querstreifen,

5 die in der Mitte weiter, an den Enden dichter stehen,

im allgemeinen aber nicht ganz regelmifBige Ab-

stinde besitzen (Fig. 33, 34). Bei entsprechender

Einbettung (z. B. in Piperin-Kolophonium) zeigt

sich jeder Streifen aus Punkten aufgebaut (in
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Fig. 34. Eunotia formica. a—e Zellen in

Schalenansicht aus verschiedenen Bindern

des Ausgangsmaterials; fisoliertes Zwischen-
band.

Fig. 33. Eunotia formica. Schalen
zweier Klone. Mikrophoto, Zgziss
Apo 90, 1,30.

den Zeichnungen sind die Querstreifen als einfache Striche darge-
stellt). Der Aufbau aus Punkten wird auf dem Schalenmantel deut-
licher. Die Schalenzeichnung setzt sich auf den Giirtel- und Zwischen-

) Die Entscheidung durch direkte Beobachtung an intakten Zellen ist bei
Eunotia formica aus optischen Griinden nicht maglich.
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béandern fort; auch hier erscheinen die Striche als deutliche Punkt-
reihen (Fig. 44e).

Der Schalenumriff ist durch eine mittlere, oft nur an der Bauch-
seite deutliche Auftreibung und durch polare Verbreiterungen
charakterisiert (Fig. 33, 34). Die Enden sind typischerweise keil-
formig aufgetrieben, bei meinem Material jedoch stark abgerundet,
entsprechen also nicht genan dem gewohnten Bild ).

Bei Betrachtung in Giirtelansicht zeigt sich sehr deutlich das
Ubereinandergreifen der Giirtelbinder. Infolge der betrichtlichen
ZellgroBe und der bedeutenden Dicke der Giirtel- und Zwischen-
béinder kann die Art als Schulbeispiel fiir den Schachtelbau der
Diatomeen gelten (Fig. 41, 42). Die verschiedene GroBe der Schalen
einer Zelle wie die verschiedene Grofe der Zellen eines Bandes ist
sehr klar erkennbar. Die Folge der Lingenunterschiede der Apical-
achsen ist ein wellenférmiges Auf- und Abgehen des Bandrandes
(Fig. 30, 31). Sieht man genauer zu, so zeigt sich eine zuniichst
nicht zu erwartende Besonderheit darin, da8 der ZellumriB in Giirtel-
ansicht nicht genau rechteckig, sondern leicht trapezformig ist. Es
ist dies eine Folge des Umstandes, daB bei der Teilung die jungen
Schalen' innerhalb des Giirtelbandes der iibergriffenen Schale (der
Hypotheka) angelegt werden, da daher beim spiteren Auseinander-
weichen der Mutterschalen nur die eine der Tochterschalen direkt
den Anschluf an das Giirtelband der Mutterschale finden kann,
wenn die Umbiegung des Schalenrandes sehr unvermutet erfolgt,
was bei Eunotia tatsdchlich der Fall ist. Bei den meisten Diatomeen
geht der Schalenmantel in die Valvarfliche allm&hlich bogen-
formig iiber, wodurch der Anschlufl ohne weiteres moglich wird. Bei
Eunotia mufl sich der neugebildete Schalenmantel, der sich der
alten ibergreifenden Schale (der KEpitheka) innen anlegen soll,
kriimmen, damit er um das Giirtelband der iibergriffenen Schale
herumkommt (Fig. 35 e—h, 36 ¢, d)2).

Das Beisammenbleiben der Tochterzellen in Kolonien, die deut-
liche Verschiedenheit von iibergreifenden und iibergriffenen Schalen
und die allgemeinen Grofenverhéltnisse ermoglichen es, die Zell-
teilungsfolge genau zu studieren. Beobachtungen an Bindern
des Ausgangsmateriales wie an Klonen zeigten, dal sich praktisch
alle Zellen gleich schnell teilen, da die Verteilung der GrdBen-
klassen also dem Binomialsatz entspricht. Bezeichnet man mit

) Die Bestimmung der Art als formica verdanke ich Herrn Dr. F. Husrepr
und Herrn Dr. R. W. Korse.
2) Auf diese Verhiltnisse hat zuerst Hustepr (1929) hingewiesen.
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Hustepr die iibergreifende Schale als f, die ibergriffene als u, so
ist die Formel fiir eine Zelle — je nach ihrer Orientierung zum

Fig. 3. a—d Eunotia formica:
Schematische Darstellung der Raphen-
aste verschieden grofer Zellen (halbe
Giirtelansichten); e schematische Dar-
stellung der Anlage der Tochter-
schalen innerhalb des Giirtels der
iibergriffenen Schale; f dasselbe bei
Achnanthes brevipes; g, h bei Eu-
notia didyma var. cleganta; e—h
nach Hustepr 1929.

— Beschauner — fu oder uf. Erfolgen die
\ E Teilungen nach dem Binomialsatz, so
g mub z. B. ein 4 zelliges Band die Formel

C. .

fu uf fu uf haben und lingere Béinder
miissen analoge Formeln besitzen. Dies
war bei Béndern aus gut gedeihenden
Kulturen tatséchlich der Fall. Unregel-

méfigkeiten kommen
naturgemdf  dadurch
vor, dafl einzelne Zellen
in der Teilung zuriick-
bleiben, andere voraus-
eilen. So erhilt man
in frisch geimpften Kul-
turen scheinbar abwei-
chende Bilder, da die

Fig. 36. Eunotia formica. a, b Zellen eines
Klons (hierzu Kurve 16): a am 9. Juni 1929;
bam 1.0Oktober 1929 ¢, d Anlage der Tochter-

schalen.

Teilungen nicht streng gleichzeitig, sondern zu jeder Tages-
und Nachtzeit ablaufen. Ist die Teilungsperiode aber voriiber, sieht
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man sich also Bénder etwa nach 14 Tagen an, so zeigen sie einen
recht regelméfiigen Aufban. Daf sich vereinzelt Zellen noch
nachtriglich teilen und daher geringe Abweichungen vorkommen,
kann an der allgemeinen GesetzmiBigkeit nichts #dndern. Es ist
daher fir FEunotia formica — ebenso wie fir FEunotia didyma
(HustEDT, 1929) — erwiesen, daf sich die Zellteilungs-
folge nach dem Binomialsatz, nicht aber nach der bekannten,
von Mtrner (1883) an DMelosira festgestellten Regel vollzieht
(Fig. 817%). Dies gilt allerdings nicht fiir Zellen unterhalb der
Copulationsgrofe; hier stellen sich Stérungen ein und die Teilungs-
folge wird ganz unregelmifig (Fig. 44b, d, e).

Die leichte Kontrollierbarkeit der Wachstumsvorginge und die
giinstigen morphologischen Verhéltnisse ermoglichen auch eine
exakte Erfassung der Ursachen fiir die Verlangsamung der Zell-
verkleinerung mit sinkender Zellgrofe. Es zeigt sich tatsichlich,
was fir Navicula seminulum und Gomphonems parvulum schon an-
genommen wurde, daB zwei Ursachen wirksam sind: die Ab-
nahme der Girtelbanddicke und das Sinken der Teilungs-
frequenz. Die verschiedene Giirtel- und Zwischenbanddicke ist
aus Fig. 41 und 42 unmittelbar und mit aller Deutlichkeit ersicht-
lich?). Das Abnehmen der Teilungsfrequenz 148t sich durch Aus-
zéhlungen von Zellen verschiedener Klone einwandfrei feststellen.

Die Breite der Binder des Ausgangsmateriales aus einem Warm-
hausbecken der Biologischen Station in Lunz schwankte zwischen
150 und 30 u. Wie die Kulturen zeigen, sind damit noch nicht die
wirklichen Extreme erreicht, die rund 230 und 12 u betragen.
Fig. 33, 34a—e gibt das Aussehen der Schalen verschiedener
Grofenklassen des Ausgangsmateriales wider. Es zeigt sich abermals
die schon bekannte GesetzmiBigkeit, daB 1. die Lénge der Transapical-
achse im Vergleich zur Lé#nge der Apicalachse nur wenig abnimmt,
und 2. die Dichte der Streifen bei sinkender Zellgrofle etwas zu-
nimmt. Das Zusammenriicken der Streifen ist allerdings viel ge-
ringer als bei den frither behandelten Formen. So kommen bei
30 x4 langen Zellen in ihrem mittleren Teil durchschnittlich elf
Streifen, bei 100 4 langen Zellen neun Streifen, bei 200 x4 langen

) Vgl 8. 8.
2) Von Messungen wurde abgesehen, da sie nicht wirklich genau sein konnen,
daher nicht mehr als die direkte Beobachtung leisten.
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acht Streifen auf 10 u?). Die Lingenverhiltnisse der Apical- und
Transapicalachse sind 200 x:9,5 u, 30 #:7 u. Bemerkenswerter-
weise nimmt die Linge der Raphenédste nur sehr wenig ab
(Fig. 35a—d).

Von besonderem Interesse ist die Erscheinung, da — entgegen
allen bisher geschilderten Befunden — die Transapicalachse
bei sinkender ZellgroBe sich verlidngern kann. In

10y

Fig. 37. Eunotia formica. Zellen eines Klons (hierzu Kurve 14): a—c am 22. April
1929; d—k am 1. Oktober 1929 (Zelle k als Beispiel der normalen Entwicklung
ohne Vergroflerung der Schalen in transapicaler Richtung).

10p
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Fig. 38. Eunotia formica. Zellen eines Klons (hierzu Kurve 8): a, b am 22. April
1929; c—i am 1. Oktober 1929 (c—e Zellen von MinimalgriBe).

Kulturen groBzelliger Klone erfolgt allerdings die normale Ver-
kiirzung. In Klonen, deren Zellen sich nahe oder unterhalb der
Copulationsgriofie befinden, treten jedoch aufBer normal verkleinerten
Zellen auch Zellen mit verkiirzter Apicalachse, aber verldngerter
Transapicalachse auf (Fig. 37—40). Vielfach sind solche Zellen
stark miBgebildet; besonders hiufig ist eine Knickung der
Apicalachse in der N#he eines Zellpols. Im iibrigen steigt die

1) Es kommt jedoch gelegentlich auch dichtere Streifung bei gréSeren Zellen vor.
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Zahl und Intensitit der Abnormititen mit weiter sinkender Zell-
grofe. Die kleinzelligsten Klone (Kurve 8 u. 9, Fig. 38, 39) zeigten
die Erscheinung am deutlichsten. Das Auftreten von Teilungs-
hemmungen, abnorme Schalenformen und Schalenzeichnungen und
das Absterben zahlreicher Zellen lassen erkennen, daf diese Klone
das ,Existenzminimum® erreicht oder fast erreicht hatten (vgl. auch
Fig. 44).

10y

a e L GO

Fig. 39. Eunotia formica. Zellen eines Klons (hierzu Kurve 9): a—d am 22. April
1929; e—k am 1. Oktober 1929 (4- starke MiBbildungen).

Obwohl also im grofien
und ganzen die normale Ver-
dnderung des Lingen-Breiten-
verhéltnisses erfolgt, stellt

] I10u sich mit fortschreitender Zell-
verkleinerung an einer stei-
d.
b C.
a.

genden Zahl von Individuen —
nicht an allen — eine Ab-

weichung dadurch ein, daf
Fig. 40. Ewnotia formica. Zellen eines

) S die Schalen breiter werden.
Klons (hierzu Kurve 10): a, b am 22. April Es herrscht d b bei
1929; ¢, d am 1. Oktober 1929. TS emnach - bel

Eunotia  formica nicht not-
wendigerweise das vollig starre Einschachtelungs-Teilungsschema
der Diatomeen, demzufolge die Schalen nach beiden Raumrichtungen
kleiner werden miissen. Die Klonkulturen zeigen somit die prinzipielle
Moglichkeit von Vorgédngen, die nach den bisherigen Untersuchungen
nicht zu erwarten waren. Bei FEunotia formice kommt ihnen keine
groBere Bedeutung zu, bei anderen Formen — vielleicht bei Diatoma
vulgare (vgl. Anm. 1 8. 95) — wire es denkbar, dal sie im normalen
Entwicklungsgang eine groBere Rolle spielen.

Durch die Verbreiterung der Schalen kann in bestimmten Féllen
bei Eunotia formica der Abnahme des Zellvolumens entgegengewirkt
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werden. Wie weit dies der Fall ist, hingt von dem Verhalten der
Pervalvarachse ab. Der fliichtige Vergleich verschieden groBer
Zellen zeigt scheinbar, daf der Abstand der Schalen mit sinkender
Lénge der Apicalachse zunimmt (Fig. 30, 36¢c, d, 41—43, 44 a,e).

-t

Fig. 41. Eunotia formica. Teil eines Bandes aus einer Klonkultur (hierzu Kurve 16);
die Figur umfaBt ungefihr die halbe Bandbreite. Mikrophoto, Zriss Apo 90, 1,30

Im allgemeinen beruht die Erscheinung nicht etwa auf einer Zu-
nahme der Zahl oder Grofie der Giirtel- und Zwischenbénder ?),
sondern auf einem verschieden weiten Auseinanderriicken der Zell-
hilften. Die Art zeigt sehr schén und deutlich, daf der Abstand
von der Valvarfliche, bzw. der Kante zwischen Valvarfliche und

1) In extrem kleinen Zellen kommt allerdings manchmal eine Vermehrung
der Zwischenbédnder auf fiinf vor.
Archiv fiir Protistenkunde. Bd. LXXVTIIL 6
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Schalenmantel, bis zum Rand des Giirtelbandes praktisch konstant
ist: er betriigt bei groBen wie bei kleinen ausgewachsenen Zellen

S LB T

>

ST e

Teile von Bindern, a von CopulationsgriBe (hierzu

Kurve 14); b extrem klein (hierzu Kurve 8); die frisch angelegten Tochterschalen

Eunotia formica.
in a sind durch die Préparation etwas verbogen. Mikrophoto, wie Fig. 41.

16—16,5 u, seltener bis 17 u (vgl. z. B. Fig. 41, 42).

Fig. 42.

Diese Konstanz

wird- durch die meist gleichbleibende Zahl und Breite der
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Giirtel- und Zwischenbéinder und der gleichbleibenden
Breite des Schalenmantels erreicht.

Der grofiere Abstand der Schalen kleinerer Zellen beruht haupt-
sichlich auf jenem Vorgang, der bereits bei den avderen Arten als
Teilungshemmung erkannt wurde. Fig. 45 veranschaulicht
das an extremen Fillen. In breiten (grofzelligen) Bindern erfolgt

U

Fig. 43. Eunotia formica. Teile von Béndern aus einer Klonkultur (hierzu Kurve 8)
am 22. April 1929: a ruhende Zellen; b Zellen nach der Teilung.

e

d ' f.
Fig. 44. Eunotic formica. Wie Fig. 43, am 1. Oktober 1929: a normales Aus-
sehen; b—f mehr oder weniger mifgebildet.

bei Erreichung eines bestimmten Schalenabstandes Teilung; die
Zellen sind daher bei Betrachtung in Giirtelansicht lang und schmal
(a rechts). In schmalen (kleinzelligen) Biéndern bleibt die Teilung
bei Erreichen des gleichen Schalenabstandes aus, die Zellen sind
daher kurz und breit (b). Um die Verhdltnisse richtig beurteilen
zu konnen, ist Vergleichung gleich alter Kulturen oder verschieden

breiter, aber unter gleichen Bedingungen stehender Bénder am
(5l
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natiirlichen Standort notig. Fig. 42 -—— infolge der zum Teil nicht
flachen Lagerung der Binder in b weniger deutlich Fig. 30 —
zeigt das Aussehen in gleich alten Kulturen.

Auch an kleinen Zellen ist der Schalenabstand nicht groBer
als bei groBen Zellen,  wenn die Zellen nach der Teilung
stehen (vgl. Fig. 36¢c, d mit Fig. 43b). Die tatséchlich zu be-
_.,ﬁ_ﬁ___’_,jj obachtende V ergrtiﬁgrung in kleivn.en .Zelulex’l

beruht aunf der sinkenden ,Vitalitat®
und fiigt sich in die bisher mitgeteilten Beob-
achtungen kleiner Zellen anderer Arten zwang-
los ein.

Bei der Berechnung des Volumens 1id8t
sich somit die Lédnge der Pervalvarachse als
Konstante annehmen. Wie bei Gomphonema
sinkt das Volumen — normalerweise —
linear mit der Linge der Apicalachse
plus einer durch die geringe Lingen-
abnahme der Transapicalachse be-
dingten Korrektur. Diese GesetzmiBig-
keit erleidet aber Veréinderungen und zwar um
so héufiger, je kleiner die Zellen werden: es
tritt als neuer Faktor die Lingenzu-
nahme der Transapicalachse hinzu,
welche der Verkleinerung des Volumens ent-
gegenwirkt.

[:l::l:lb Wie aus den Fig. 37—40 ersichtlich ist,
* konnen sich sehr verschiedene Werte ergeben.

Fig. 45. Eunotia for- In extremen Fillen gleicht die Verlingerung
mica.  Schematische  der Transapicalachse die Verkiirzung der Api-
Darstellung der Grofen-  calachse aus. Als Beispiel dieses seltenen
Z:}f:?t’;ﬁcﬁi (1%’03:;:1}112 Verhaltens kann Fig. 40b w. ¢ dienen. Die Aus-
des Schalenabstands.  Zahlung der Flicheninhalte nach Zeichnung

auf mm-Papier in vergroBertem MafBstab er-
gibt bei b 487, bei ¢ 503, welches Verh&ltnis unter Beriicksichtigung
unvermeidlicher Ungenauigkeiten beim Zeichnen als 1:1 aufgefalt
werden kann. In der Regel ist die relative Léingenzunahme viel
geringer?).

) Rein theoretisch lieBe sich annehmen, daB die Verlingerung der
Transapicalachse iiber die Verkiirzung der Apicalachse iberwiegt, also das Volumen
steigt. Derartiges wurde jedoch niemals beobachtet und ist auch sehr wenig
wahrscheinlich.
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Dem Ausgleich der Volumsverminderung durch die Verlingerung
der Transapicalachse ist bei Eunotia formica nicht die Bedeutung
einer bestimmten Gesetzméfigkeit beizumessen, da sehr verschiedene
Volumina auch bei gleicher Linge der Apicalachse vorkommen
(Fig. 38) und Zellen mit verlingerter Transapicalachse fast immer
sehr stark miBgebildet sind. Es handelt sich ganz offensichtlich um
Stéorungen.

Dies dndert jedoch nichts an der Tatsache, daf in solchen Féllen
das starre Teilungsschema der Diatomeen durchbrochen ist. Die
Bedeuntung der Beobachtungen liegt darin, dafB die Moglichkeit einer
SchalenvergroBerung intransapicaler Richtung exakt,
néimlich durch die Verfolgung der Entwicklung in Klonen be-
wiesen ist?).

Die Mechanik des Vorganges scheint aus dem Vorhandensein
von Zwischenbdndern erklirlich. Die Zwischenbénder, die schon
jedes fiir sich elastisch und dehnbar sind, verleihen in ihrer (zesamt-
heit der Zelle eine grofere Plastizitit, als es beim Vorhandensein
einfacher Giirtelbdnder der Fall sein kann. Die Béinder sind ja
nicht geschlossen, sondern an einer Stelle offen; bereits bei gewdhn-
licher Mazeration klaffen die beiden ,Schenkel* hiufig auseinander
(Fig. 34f). Da in der lebenden Zelle auf sie ein dauernder Druck
ausgelibt wird, konnen sich geringe Verinderungen im Laufe der
Teilongen summieren und schlieBlich meBbare Verbreiterungen der
Schalen ergeben ?).

Zusammenfassend 148t sich iiber den Formwechsel der Art sagen,
das in allen wesentlichen Punkten Ubereinstimmung mit Navicula
seminulum und Gomphonema parvulum var. micropus herrscht. Als
neue KEigenheit kommt die Wachstumsfahigkeit der Schalen in trans-
apicaler Richtung im Laufe der Teilungen hinzu (nicht zu ver-
wechseln mit ,sekundirem® Wachstum fertiger Schalen, das es
nicht gibt!. DBemerkenswert sind die sehr betréchtlichen
GroBenunterschiede der Zellen — (12—)40—230 u! —, mit
welchen die Art den Rekord unter allen Diatomeen zu halten scheint,
und die starke Variabilitdt der Zellformen, die — wenn auch
zum Teil bloBes Anzeichen von Degeneration — lehrreich ist fiir die
Notwendigkeit vorsichtiger Beurteilung von Freilandproben, deren
Entwicklungsgeschichte nicht bekannt ist.

) Diese Tatsachen diirfen nicht mit der von RicuTer behaupteten Volum-
konstanz bei Nitzschie verwechselt werden (vgl. den Allg. Teil).

?) Im einzelnen erscheint der Vorgang allerdings noch weiterer Aufklarung be-
dirftig; Eunotia formice diirfte dafiir ungeeignet sein.
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e) Eunotia pectinalis var. minor.
1. Kulturversuche.

Als gleich gute Kulturboden erwiesen sich alkalischer Knor-
Agar und Torfagar; etwas schlechter ging das Wachstum auf saurem
Krop-Agar von statten. Die ersten Reinkulturen wurden Mitte
Februar 1929 gewonnen. Mitte April wurden fiinf Klone angelegt.
Die weitere Entwicklung der Klone und einiger Massenkulturen
wurde auf alkalischem Knop-Agar, zum Teil auch in Parallelkulturen
auf saurem Knor-Agar und auf Torfagar bis 1. Oktober 1929 verfolgt.

Mehrmals erfolgten Ubertragungen in Fliissigkeit (saure und
alkalische Kwnor-Losung, Torflssung, Erdabkochung). Die Zellen
kriechen in diesem Fall einige Tage umher, setzen sich dann fest
und wachsen zu Béindern?) aus. Bei Ubertragung auf Agar unter-
bleibt die Bewegung und die Zellen teilen sich im Verband. Das
Wachstum ist in Fliissigkeit deutlich schlechter als auf Agar. Auch
zu intensive Beleuchtung (kiinstliche Sonne, direktes Licht wihrend
der Sommermonate) wirkt schidlich 2).

Die Teilungsfrequenz ist hoher als bei Funotia formica. In der
ersten Zeit nach der Uberimpfung teilen sich die Zellen alle 24—48
Stunden (die Teilungen sind wie bei den anderen Arten an keine
bestimmte Tages- oder Nachtzeit gebunden). Soweit die — nicht
immer ganz eindeutige — Beobachtung des Schalenbaues ein Urteil
zuldft, herrscht praktisch Simultanie der Teilungen und die Teilungs-
folge entspricht wie bei Funotia formica dem Binomialsatz.

Im Gegensatz zu den bisher behandelten Formen tritt niemals
Auxosporenbildung ein. Dabei handelt es sich nicht um blofe
Zutidlligkeiten, sondern um die notwendige Folge des sehr
eigentiimlichen Entwicklungsgangs, der vor allem durch das Fehlen
einer Verkiirzung der Apicalachse im Lauf der Teilungen charak-
terisiert ist: der Vergleich der Messungen des Ausgangsmaterials
mit den Klonen im Oktober ergab keine Verdnderung der Extrem-
oder Mittelwerte der Achsenldngen.

2. Morphologie.

Die Art stammte aus einem Glashausbecken der Biologischen
Station in Lunz, wo sie auf verschiedenen Wasserpflanzen fest-
geheftete Binder bildete. Die Bandbreite betrug 32—40 w; die

1) Die Raphe funktioniert also auch bei dieser Art als Bewegungsorgan

(vgl. die Anm. auf S. 68).
2) Ganz analoges Verhalten zeigen die frither behandelten Arten.
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haufigste Breite war 34-—38 u. Vom Aussehen der Schalen gibt
Fig. 46 und 50c eine Vorstellung. Die Zeichnung besteht in deut-
lichen transapicalen Streifen, von welchen 9—12, meist aber 10—12
auf 10 ¢ zu stehen kommen. Nach der Streifendichte, dem Schalen-
umriB und der GriBe bezeichne ich mit KorBe die Form als pecti-
nalis var. minor ).

Der allgemeine Zellbau ist der gleiche wie bei Eunotia formica
(vgl. S. 74). Infolge der geringeren GroBe ist eine genaue Beob-
achtung aber viel schwieriger und in manchen Punkten sogar un-
moglich. So 146t sich die Anzahl der Zwischenbénder nur selten
mit Sicherheit erkennen; sie diirfte in ausgewachsenen Zellen zwolf
petragen. Im Gegensatz zu Eunotia formica ist das Ubereinander-

)

e g

a b C. L
10y
Fig. 46. Eunotia pectinalis var. minor. Schalenformen aus drei Klonen
(a—c, d—g, h i).

greifen der Giirtel an ruhenden Zellen nur sehr schwer erkennbar,
da die Anteile der beiden Schalen meist zu einer optisch einheit-
lichen Linie verschwimmen. Zellen, die sich unmittelbar nach der
Teilung befinden, bieten klarere Verhiltnisse (Fig. 48).

Ein auffallendes Merkmal zeigt sich bei Betrachtung in Giirtel-
ansicht in der Vorwolbung des Giirtels. Infolge des Aufbaus aus
mehreren Stiicken und eines bestimmten, nicht n&her erkennbaren
Zusammenschlusses entsteht ein eigentiimlich ,hockeriges* Aussehen.
Der Grad der Vorwdlbung wie der ,Hockerigkeit® wechselt von
Zelle zu Zelle.

Ist die Vorwolbung schwach, so werden die Tochterschalen etwas
kiirzer als die Mutterschalen angelegt. Die eine Tochterschale, welche
die iibergreifende Schale der Mutterzelle ergéinzt, muf eine beson-
dere, auf den Anschluf an das Giirtelband abzielende Ausgestaltung

) Ob diese Bestimmung in einem tieferen Sinn richtig ist, erscheint in Anbe-
tracht des abweichenden Entwicklungsganges allerdings fraglich. In der Diagnose
wird als Lange 10—50 p angegeben; das bedeutet, daB die Entwicklung anders als
bei meiner Form verlduft.
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erfahren. Im Gegensatz zu Eunotia formica und didyma, wo sich der
Schalenmantel aufkriimmt (Fig. 35a, 36¢, d) stellt bei Eunotia pecti-
nalis var. minor der Giirtel die Verbindung her (Fig. 48b). Die be-
treffende Zelle (im Bild rechts) besitzt dann zwei auffallend ungleich
lange Schalen und eine einseitig stark betonte Vorwolbung des
Giirtels.

Ist die Vorwolbung des Giirtels der Mutterzellen stark, so werden
die Tochterschalen in prinzipiell gleicher Weise angelegt, jedoch

Fig. 47. Eunotia pectinalis var. minor. Ansichten von Bindern und Ansicht einer
Zelle mit stark verschieden groBen Schalen (in einer Zelle von a ist der Kern ein-
gezeichnet).

mit dem bemerkenswerten Unterschied, daf sie linger als die
beiden Mutterschalen sind (Fig. 48a).

Zwischen ,normaler* und ,abnor-

m | n | mer“ Anlegung der Tochterschalen gibt

a. b, es alle Ubergiinge. So konnen die Toch-

Fig. 48. Bunotia pectinalis var terschalen. gleich ls.mg’wie die Mutter-

minor. Billung der Tochter- schalen"sem, odgr die eine Tochterschale

schalen. kann linger, die andere kiirzer oder

gleich lang wie eine oder wie beide

Mutterschalen angelegt werden (Fig. 49, 50). Ein sehr extremer —

und seltener — Fall verschiedener Schalenlinge ist auf Fig. 47c¢

dargestellt. Diesen Verhdltnissen entsprechend ist der Rand der

Binder bald eben, bald wellenférmig auf- und absteigend ausgebildet.

In Féllen ,normaler® Teilung entsteht das gleiche Bild wie bei

Eunotia formica, wo die wechselnde Bandbreite die nach dem Bino-
mialgesetz ablaufenden Teilungen widerspiegelt (vgl. Fig. 31).

Daf die normale Teilung — ,normal® in bezug auf andere

Diatomeen — bei meiner Form nicht der gewohnliche Vorgang
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ist, beweisen die durch fast 8 Monate gefithrten Klon- und Massen-
kulturen, in welchen keine Verinderung der Linge der
Apicalachse erfolgte. Es ergibt sich hieraus, daB, obwohl die
Tochterschalen nicht immer gleich groB, sondern auch gréfer oder
kleiner als die Mutterschalen angelegt werden, die GréBenunter-
schiede im Lauf der Teilungen ausgeglichen werden.

Zur Erklirung dieser Vorgéinge ist die Annahme nétig, daB die
Giirtel- bzw. Zwischenbédnder in apicaler Richtung dehnbar sind.
Der Umstand allein, - o R
daf die Tochterscha- = ~ e e®™Sq o \{.« B 5" iy it Ppe
len infolge der Vor- 1 1‘ \)’ [ ; ‘
wolbung der Giirtel | i ', ‘ fn gt f ,
groBer oder gleich ! 'I [ |
grof wie die Mutter- ([ A Hl
schalenangelegt wer- || ‘;,,‘ 4 \ ! ; I
den, hitte noch nicht ‘! | \ ‘ | ‘ & ‘
die Konsequenz einer | | \
GroBenkonstanz der _1 \ l
Zellen im Lauf der N\ A S .
Teilungen. Die neuen
Schalen entstehen ja
immer innerhalb der Giirtel-
binder; wiirden auch die Valvar-

flachen der Schalen grofer als o 71"’7" P e

i
die der alten Schalen angelegt §
g

werden, so wilrden sich doch

ihre Rénder bzw. Giirtel- und

Zwischenbéinder derart ein- Fig. 49. Eunotia pectinalis var. minor. An-
fiigen, daf bei der néichsten oder sichten von Bindern aus einer Kultur. Mikro-
iiberndchsten Teilung wieder photo, Zzriss Apo 90, 1,30.
kleinere Schalen entstinden.

Bei Eunotia pectinalis var. minor (oder genauer gesagt: bei der
mir vorliegenden ,Rasse“) zeigt sich jedenfalls, daB eine Zell-
verkleinerung im grofBen ganzen nicht erfolgt. Der
Entwicklungsgang ist daher von allen bisher be-
kannten Formen verschieden: die Auxosporenbildung
ist ,iberfliissig“.

Es ist sicher, daB es sich bei dieser eigentiimlichen Art.des
Formwechsels um keine Kulturanomalie im gewohnlichen Sinn handelt,
da bereits das Ausgangsmaterial die charakteristischen vorgewdlbten
(iirtel bei annihernd gleicher Bandbreite zeigte und andererseits

'
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das Wachstum in den Kulturen sehr lebhaft war. Die Vorginge
sind auch nicht als ,Regulation® in Zellen zu geringer Grofe (die
etwa die Copulation verpaft hitten) deutbar. Erstens zeigen die
anderen experimentell untersuchten Arten, daf solche Regulations-
vorginge mnicht vorkommen, sondern daf sich die Zellen bis zum
Erreichen der MinimalgréBe in gewdhnlicher Weise weiterteilen;

b c

Fig. 50. Eunotia pectinalis var. minor. a, b Ansichten von Bindern aus einer
Kultur; ¢ Schalenansicht. Mikrophoto wie Fig. 49.

zweitens scheint durch den Vergleich der Zellform und besonders
der I.inge der Rapheniste mit Funotia formica die Annahme
ausgeschlossen, daB die Zellen abnorm klein waren.

Ein Einwand gegen die gesamte Beweisfithrung fiir die GrofBen-
konstanz konnte darin liegen, daB die Kulturen durch zu kurze Zeit
verfolgt wurden. In Anbetracht der relativ bedeutenden Dicke der
Giirtel und der hohen Teilungsfrequenz hitte sich j<ns1:XMLFault xmlns:ns1="http://cxf.apache.org/bindings/xformat"><ns1:faultstring xmlns:ns1="http://cxf.apache.org/bindings/xformat">java.lang.OutOfMemoryError: Java heap space</ns1:faultstring></ns1:XMLFault>