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Ultramikroskopische Studien über Geifselbewegung.
Von Vladimir Ulehla.

(8chluss.)

D. PJiaeopJiycene,

Familie Eetocarpaceae^^).

Schwärmer^"') von Phijllitis fascia und Scijtoslphon gewann ich,

wenn ich die Algen in feuchter Luft dunkel hielt, und dann eine

Probe in Wasser legte. In 5—10 Minuten wimmelte es von Schwär-

mern; Sci/tosiphon erwies sich noch günstiger als Phi/Uitis. Beim

wiederholten Herausnehmen aus dem Wasser konnte die Schwärmer-

produktion bei Scytosiphon viele Tage lang fortdauern, während

PliijUitis alsbald unter diesen Bedingungen gelitten hatte.

Die Beobachtungen wurden im Winter und wegen der großen

Empfindhchkeit der Schw^ärmer gegen höhere Temperaturen in kaltem

Raum ausgeführt. Trotzdem gingen die Schwärmer im Dunkelfeld

sehr rasch zugrunde. Die hohe Intensität war es nicht, sondern

k

26) Herr Prof. Kuckuck (Helgoland) hatte die große Liebenswürdigkeit, mir

mehrfach lebendes Material von Ectocarpaceen mit Sporangien zuzusenden, wofür

ich ihm bestens danke.

27) Siehe besonders Berthold (1881, 1897), Goebel (1878), Oltmanns (1897),

Sauvageau (1896), Thuret (1850), Thuret et Bornet (1878).
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der Luftabschluss, der sie schädigte. Denn ins Dunkelfeld ohne

Deckglas gebracht, blieben sie sehr lange munter.

Der Körper eines Schwärmers ^*^) ist birnförmig. Das schmale

Ende ist das Vorderende des Körpers. In der Mitte der etwas

abgeplatteten ventralen Seite sind die beiden Geißeln inseriert; die

dorsale Seite ist mehr gewölbt (Abb. 67 «). Die Geißeln sind als

Schwimmgeißel und Schleppgeißel ausgebildet. Die Schwimmgeißel

ist 2—4mal so lang wie der Körper, die Schleppgeißel ungefähr

von Körperlänge. Die Tätigkeit während der Bewegung wurde
früher nicht beobachtet.

Abb. 67. Scytosiplion lomentarius. a—d Ein schwimmendes Individuum in 4 Haupt-

phasen. Lichtraum der Schwimmgeißel in der ,,Profilansicht" flächenförmig, in der

„Flächenansicht" strichförmig.

Die Schwärmer schwimmen im Dunkelfeld schnell, mit ziem-

lich rascher Rotation. Eine Umdrehung entspricht etwa einem
Wege von 2— Bfacher Körperlänge. Die Schwimmgeißel ist in einem

Lichtraum verschwunden, dessen Gestalt ganz an den von Monas
erinnert, der sich aber dadurch von jenem unterscheidet, dass (in

normalem Zustand) die „Flächenansicht" (Abb. 67 a, d) ganz strich-

förmig, die Profilansicht dagegen (Abb. 67 «, c) schmal flächenförmig

aussieht. Von der Profilansicht aus ist im Lichtraum ein leises

Zittern wahrzunehmen, das wohl von sehr engen Flächenwellen

stammt. Die konkave Seite des Lichtraumes ist der ventralen

Körperseite zugewendet.

Die hintere Geißel dient offenbar als Steuer. Sie bewegt sich

anders als die Schwimmgeißel. Die dem Körper zugewendete Seite

ihres Lichtraumes leuchtet stärker, ist mehr eingekrümmt (siehe

28) Dessen Entwickclung und Morphologie unter anderen Kuckuck (1892, 1898),

Thuret(]878) und Berthold (1881) studiert haben.
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Pandoriua) und kürzer. Hier (Abb. 67 r) erfolgt der Schlag. Eine
Lichtlinie wie bei Pandoriua ist auch hier manchmal sichtbar. Sie

entspricht, wie sich bei Verlangsamung der Bewegung zeigt, der Geißel,

die den Lichtraum nicht nur umschwingt, sondern bei dem Übergang
in die Kontraktionslage vorübergehend eine schraubige Einkrümmung
annimmt, um dann wieder in eine einfache Biegung überzugehen.

Bei der Profilansicht erscheint der Lichtraum schmal und symmetrisch.
Breites Kreisen erfolgt bei Scytosiplion mit Rotation. Der Licht-

raum der Schwimmgeißel erw^eitert sich in der Flächenansicht und
es liegt da eine volle Analogie mit Monas vor. Bei Phijlitis kreist

Abb. 68.

Phyllüis fascia.

Kreisendes Indivi -

duum ohne Rotation

Licbtraum asym-
metrisch.

Abb. 69.

Dasselbe. Kreisendes

Individuum mit Ro-

tation. Lichtraura in

Profilansicht.

Abb. 70.

Dasselbe. Langsam
schwimmendes Indi-

viduum. Geißel in

Flächenwellen bildet

Lichtraum («). Profil-

ansicht bleibt strich-

förmig.

\

Abb. 68. Abb. 69. Abb. 70.

der Körper ohne oder mit langsamer Rotation, die Rückenseite

gleitet auf dem Substrat. Die Schwimmgeißel erweitert ihren Licht-

raum nicht symmetrisch (Abb. 68 a, 69 h). Die weniger ausgebauchte

Seitenkontur liegt an der inneren Seite des Kreises.

Wenn die Bewegung verlangsamt wird, erweitert sich der Licht

räum in der Flächenansicht ganz gewaltig. Endlich können die

Schwingungen so langsam werden, dass der Lichtraum schwindet.

Während jetzt die Geißel leine Flächenwellen ausführt, schwimmt
das Individuum (die Schleppgeißel ist meistens schon starr) doch nach

vorn (Abb. 70 f/, b). Ich führe diese Erscheinung, die wohl schon

eine Schädigung vorstellt, nur deswegen an, um zu zeigen, dass es

mehrere Möglichkeiten gibt, um eine wirksame Schwimmkomponente
zu gewinnen.

Nachdem Geschilderten folgt die Bewegung der Ectocarpaceen-
schwärmer mehr den Prinzipien, die wir bei Monas schilderten, als

46*
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den bei Bodo beobachteten. Mit der Entwickelung einer Schlepp-

geißel, die das nötige Steuern durch Neigung des Lichtraumes leicht

besorgt, mag es zusammenhängen, dass die Schwimmgeißel steifer

und weniger abwechslungsfähig geworden ist als die Hauptgeißel

von Monas. Eine Abbiegung des Lichtraumes wurde dement-

sprechend nie beobachtet.

E. Hepaticae,

Marchantia polymooyha. Das Entstehen und die Morphologie

der Spermatozoiden von Marchantia wurde besonders durch Arbeiten

von Guignard (1889), Ikeno (1903) und Belajeff (1894) klargelegt.

Bisher wurde nur auf die Bewegung des ganzen Spermatozoiden

geachtet. Dasselbe gilt von den Farnspermatozoiden'^^).

Die ilfarcÄa/z/m- Spermatozoiden haben, wie überhaupt die

Spermatozoiden der Moose, für isokont gegolten. Ich fand dagegen,

dass sie heterokont sind.

Der Körper ist spiralig gewunden. An dem dünneren Vorder-

ende, an einem besonderen Ansatz, sind die beiden Geißeln ange-

wachsen. Sie sind sehr starr, lang und in kurzen, flachen {= band-

förmigen) Raumwellen gewunden.

Was das Beobachten während des Schwimmens anbelangt, so

entstehen Schwierigkeiten dadurch, dass bei dem Austritt der Sper-

matozoiden auch viel Schleim austritt, der im Dunkelfeld, wie alle

Kolloide, eine milchige Trübung liefert. Es wurde deswegen ein

reifer Hut mit Antheridien nur einen Moment in einen klaren

Wassertropfen gelegt und so eine erwünschte Verdünnung des her-

vorquellenden Schleimes erzielt.

Bei der normalen Schwimmbewegung schraubt sich der Körper,

der rechtsschraubig gewunden ist, unter Rotation in das Wasser
ein. Die Geißel 7 ist dabei um ihn in einer gleichsinnigen Schraube

gewunden (Abb. 71); einige lange und schmale Raumwellen ver-

laufen an ihr. Während die Wellen der Spitze zu verlaufen, tritt

abwechselnd eine Kontraktion und Dilatation der Geißel ein. Alles

das geschieht so langsam, dass kein Lichtraum entsteht. Durch

die Kontraktion erteilt sie der Spitze des Körpers einen Dreh-

impuls, sie schraubt den Körper ein. Die Geißel 77 verläuft durch

die fast kreisförmige Schleife der Geißel 7 nach hinten und wird

beim Vorwärtsschwimmen nachgezogen. Es verlaufen an ihr sehr

viele kurze und starre Raumwellen, so dass die Geißel einem Spiro-

67«rte^e-Körper ähnelt. Sie verlaufen ruckweise, die steifere Seite

der Wellen leuchtet (Abb. 71, 72); Azimutfehler in der Beleuchtung

ist bei dieser Beobachtung ausgeschlossen. Die Dilatationen geben

hier einen Schlag nach hinten. Außerdem ist die ganze Geißel in

29) Siehe Bruchmann (1909), Lidforss (1905), K. Shibata (1905) und
besonders Hoyt (1910).
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ein bis zwei lange Raumwellen gewunden, was möglicherweise passiv

durch die Rotation des Körpers geschieht. Die verschiedenen

Funktionen der beiden Geißeln kann man schon an unre'fen Sper-

matozoiden sehen, die mit noch ganz kurzen Geißeln austreten

(Abb. 78). Da verlaufen an der Geißel II schon die gedrungenen

Raumwellen und treiben den noch kugeligen Körper nach vorn,

während die Geißel / sich seitlich krümmt und durch kurze Kon-

traktionen den Körper zur Rotation zu bringen sucht. Es sind also

beide Geißeln in ihrem Verhalten ganz verschieden.

^ -H

Abb. 72.

Abb. 71. Abb. 73. Abb. 74.

Abb. 71—74. Marc/ianim- Spermatozoiden.

Abb. 71. Ein nach vorn schwimmendes Spermatozoid, Heterokontie der Geißeln

zeigend.

Abb. 72. Fluchtreaktion, beide Geißeln heben sich nach vorn.

Abb. 73. Ein unreifes Individuum. Die Geißel (I) wenig entwickelt.

Abb. 74. Ein gegen das Deckglas rotierendes Individuum.

Die Spermatozoiden schwimmen gegen das Deckglas hin und

rotieren da auf der Stelle, wie das für t^o^An.c-Schwärmer geschildert

wurde. Dann sind die Funktionen der beiden Geißeln besonders

deutlich (Abb. 74).

Bei einer Fluchtreaktion (siehe Hoyt, 1910) gegen zu starkes

Licht heben sich beide Geißeln in eine Vorwärtsstellung (Abb. 72).

Geißel / flacht .sich zu einer Spirale ab, endlich kommt sie vor den

Körper zu liegen, sie stellt jetzt eine umgekehrt gewundene Schraube

vor und die Kontraktion sucht jetzt den Körper in einer entgegen-

gesetzten Richtung zu schrauben, also rückwärts zu treiben. Die

Geißel // stellt sich schief und ändert so die Richtung.
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Diese Verhältnisse sind allerdings sehr schwer herauszufinden

wegen des schon erwähnten Schleims und des merkwürdigen „Krab-

beins" des gewundenen Körpers.

Anzuschließen wären hier Untersuchungen über tierische Sper-

matozoiden, die leider nicht ausgeführt werden konnten, Ihre Be-

wegung, die verhältnismäßig langsam erfolgt, ist besonders durch

Hensen (1887) und Koltzow (1908) untersucht worden. Es liegen

hier andere Verhältnisse vor als bei der echten Geißelbewegung

und ich würde vorschlagen, diese Bewegung als einen besonderen

Typus neben der Cilien-, Flimmer- und Geißelbewegung zu unter-

scheiden.

Zusamiiieiifassiiiig einiger Resultate.

Bei der Tätigkeit der plasmatischen Fortbewegungsorgane hat

Valentin (1842) vier Typen aufgestellt: Motus iiiidulatus, loicinatns,

vacüla7is und infundihuliformis. Später hat man zunächst einmal

diese Organe in drei Gruppen gebracht, die Cilien, die Flimmern
und die Geißeln. Während nun die Bewegungsart der Cilien und
Flimmern verhältnismäßig einfach und leicht verständlich ist, bot

das Studium der Geißeln große Schwierigkeiten. Bütschli ins-

besondere hat die Valentin'sche Einteilung völlig umgestoßen, da

er zeigen konnte, dass diese Bewegungsformen bei einem und dem-
selben Individuum unmittelbar ineinander übergehen können. Doch
sucht er alle diese Typen auf ein einheitliches Prinzip (Schrauben-
prinzip) zurückzuführen.

In den vorliegenden Untersuchungen konnte festgestellt werden,

dass dieses Prinzip jedenfalls keine allgemeine Gültigkeit besitzt.

Vielmehr zeigte sich folgendes:

1. Die normaltätige Geißel umschwingt oder durch-
schwingt durch ganz verschiedenartige Krümmungen einen ge-

gebenen Raum. Dieser Raum, den wir Lichtraum nennen, ist von

komplizierter Gestalt, die jedenfalls selten eine Rotationsfigur

vorstellt.

2. Dieser Lichtraum kann bei voller Geißeltätigkeit seine
Gestalt verändern, wodurch Änderungen der Bewegungsrichtung in

gesetzmäßiger Weise bedingt werden. Es muss also gleichzeitig

mit den normalen Einkrümmungen der Geißel, durch die die Be-

wegung zustande kommt, auch noch eine Einkrümmung der

Geißel im ganzen möglich sein, woraus man auf eine sehr kom-
plizierte Geißelstruktur schließen muss. (Dagegen z B. siehe

Prowazek 1910.)

3. Die Bewegungsschnelligkeit der Geißel ist eine viel größere

als man sich das meistens dachte (siehe Prowazek, 1900), weil

man meist an geschädigten Individuen beobachtete.

4. Durch äußere Einflüsse wird die reguläre Geißeltätigkeit sehr

leicht beeinflusst. Sie wird langsam und unregelmäßig und es dürfte
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außerordentlich schwer sein, aus Beobachtungen an solchen geschädig-

ten Individuen Schlüsse auf die normale Geißelbewegung zu ziehen.

5. Bei aller Verschiedenheit im einzelnen hat sich als fast

allgemeines Resultat ergeben, dass die Geißel nicht mit einem

Schraubenprinzip, sondern mit einem Ruderprinzip arbeitet,

d. h. wenn auch Raumwellen an ihr verlaufen, dass diese durch

seitliche Schläge (Kontraktionen), deren Wirkungen sich sum-

mieren, und nicht durch Einschrauben den Körper nach vorn

bringen. Dies ist besonders augenscheinlich bei solchen Geißeln,

die seitlich stehend Raumwellen aufweisen (Euglena, Abb. 35).

6. Die Verschiedenheiten der Geißeltätigkeit lassen sich am besten

überblicken, wenn man verwandte Formen zu Typen zusammenfasst.

Als solche Typen mögen die folgenden sechs gelten. Es fehlt

natürlich nicht an Übergängen zwischen ihnen.

I. Monadentypus. Geißel lang, ohne Endstück, gleichmäßig

dick, stielrund, nach allen Seiten hin sehr biegsam, einer ösen-

förmigen Einkrümmung leicht fähig. Bewegt sich in vielen Raum-

wellen, die zu Flächenwellen abgeplattet werden können. Licht-

raum vorhanden, im ganzen biegsam, nach vorn gerichtet.

[Monadaceae. Schwimmgeißel der Ectocarpaceae).

II. Chrysomonadentypus. Geißel wie bei /, nur kürzer

und steifer. Bewegt sich in wenigen Raumwellen oder Flächen-

wellen. Lichtraum nicht in dem Maße biegsam wie bei /.

(Chrysomonaden, Schwimmgeißel von Bodo scdtans.)

III. Euglenentypus. Geißel lang, bandförmig, im Sinne

des kleinen Duichmessers biegsamer, tordiert. Der Lichtraum seit-

lich gerichtet. Bewegt sich in schleifenförmigen Raumwellen.

[Euglena, Cnjptomoriaden.)

IV. Bodo typ US. Geißel mit langem Endstück (Peitschengeißel),

ziemlich starr, bewegt sich langsam ohne Lichtraum in 1—2 flachen

Raumwellen, kann sich anheften oder gleiten, ist einer schleifen-

förmigen Biegung nicht fähig.

(7^of/o-Schleppgeißel, Entosiphon-^ch\e^^^e\^e\.)

V. Clostridiumtypus. Geißel lang, relativ starr, in kleinen,

steifen Schraubenwindungen tordiert, die langsam und stoßweise

dem apikalen Ende zu, durch basale Biegung einzeln eingeleitet,

verlaufen. Kein Lichtraum. Entwickelte Energie gering. Die Orga-

nismen gleiten an der Unterlage oder schweben im Schleim.

[Clostridinni, Geißel II der 3fr/;T-/i«??^/a-Spermatozoiden.)

VI. Chlorophyceentypus. a) Schwärraertypus. Geißel kurz,

stielrund, starr, einer ösenförmigen Einkrümmung unfähig. Der

Basalteil ist viel biegsamer. Sie umschwingt einen Lichtraum,

indem sie sich als Ganzes kontrahiert.

(
Chlamydomonas; lllva-, Draparnaldia-, Oedoyonium-Schw'ü'mer,

Spirilluni undiila.)
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b) Pandorina-Iy^us. Die Geißel ist länger und biegsamer,

manchmal schwach bandförmig. Sie ist an der Basis nicht biegungs-

fähiger als an anderen Stellen. Sie nimmt vorübergehend nach

der Seite des Schlages hin eine schraubige Gestalt an. Manchmal be-

merkt man in ihr ein Zuclien und Zittern.

(Vegetative Individuen von Chlüiuydomonas, Pandorma, Oonmui,

Spirülum volutans] Schleppgeißel der Ectocarpaceen.)

Die vorliegende Arbeit wurde im botanischen Institut der Uni-

versität Straßburg ausgeführt.

Meinem hochverehrten Lehrer, Herrn Prof. Dr. Ludwig Jost,

bleibe ich dauernd dankbar für sein liebenswürdiges Interesse an

meinen Untersuchungen und die stete Hilfe und Anregung, die er

mir hat zuteil werden lassen.

Ebenso danke ich Herrn Prof. Dr. Emil Hannig herzlich für

seine Aufmerksamkeit mir und meiner Arbeit gegenüber.

Straßburg i./E,, Botau. Inst, der Universität, 11. Juli 1911.
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