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ABSTRACT: Ontogenetic investigations on centric diatoms IV. The planktonic diatom
Stepbanopyxis turris — its treatment and life history. This paper presents a detailed account of
the life cycle, development and cellular mechanics of the centric diatom S. turris. Special
attention is paid to culture methods, nutritional requirements and the mechanism of vegetative
cell enlargement. Instructions are outlined for experimental manipulations of developmental
features. Various aspects of development are treated in details, e. g. cellular structures, cell
division and morphogenesis, development and germination of resting spores, differentiation
of gametangia (spermatogonangia, spermatogonia and oogonia), meiosis in the gametocytes,
fertilization and auxospore differentiation (including the formation of the “rejuvenated” first
cell and the accompanying metagamic mitoses). §. turris has one-egged oogonia. Its spermato-
gonangia develop their spermatogonia according to the Biddulphia granslata-type and their
spermiums according to the Melosira-type (Fig. 18). Two new termini, 1. e. “heterovalvate
cytokinesis” and “ depauperizing mitosis” are introduced (p. 232, p. 238). Ameong the more
important results are observations on karyokinesis in vivo, meiosis and karyogamy, and on
the peculiar process of destruction of supernumerary nuclei following each karyokinesis in
the oocyte, and later in the young auxospore. Relations between osmotic cell rhythms,
karyokinetic cycle and morphogenesis are discussed at the end of the paper.

EINLEITUNG

Bei den bisherigen Arbeiten dieser Serie (v. Stoscu 1951, 1956, 1958) war ledig-
lich darauf Wert gelegt worden, die kritischen Punkte im Lebenszyklus der behandel-
ten Centrales klarzustellen; nach den bis 1950 vorliegenden Kenntnissen mufiten dies
die mit der Vorbereitung und dem Ablaufen der Sexualvorginge verbundenen sein.
Von der vegetativen Entwicklung wurde nur das zum Verstindnis jener Dinge un-
bedingt Erforderliche gebracht und daher bisher weder die Zellteilung eingehender
geschildert, noch die Weiterentwicklung der Zygote. Uber die Bildung der Dauer-
sporen von Diatomeen berichteten wenige, von ihrer Keimung nur ein Untersucher.

! Herrn Professor Dr. Apors BUCKMANN zum 65. Geburtstag in Verchrung gewidmet.
2 Diese Studie enthidlt Teile der Dissertation von G. Dresrs.



210 H. A. v. Stoscu und G. DrEBES

Da der Formwechsel der Diatomeen bisher nur fiir die Pennaten (Grrrrer 1932,
1957) eine Bearbeitung erfuhr, die Daten fiir die Centrales aber in der Literatur weit
verstreut sind, da sich ferner iiber die Entwicklungsgeschichte der zentrischen Dia-
tomeen heute dank des durch die Verbesserung der Kulturmethoden erméglichten
Zusammenwirkens von langdauernder Lebendbeobachtung und cytologischen Ver-
fahren weit mehr aussagen li8¢ als frither, schien es bei dem steigenden Interesse am
marinen Plankton an der Zeit, dem Morphologen wie dem Physiologen und Tkologen
die ausfiihrliche Schilderung eines ,Standardobjektes® aus dieser reprisentativen
Gruppe der Schwebepflanzen in allen seinen Entwicklungsvorgingen an die Hand zu
geben. Wir wihlten Stephanopyxis turris, einen Organismus, welcher infolge der
Grifle und des Baues seiner Zellen und deren Vereinigung in Kolonien simtliche
Phasen seines Gestaltwechsels der direkten, kontinuierlichen Beobachtung zugdnglich
macht, und zwar bis auf das Niveau der Kernvorginge herab. Da diese Diatomee
leicht kultiviert werden kann und eine relativ geringe Generationsdauer besitzt, eignet
sie sich besonders als Demonstrationsobjekt, das nicht nur Zustinde feststellen, son-
dern Vorginge unter dem Aspekt der in vielen Punkten eigenartigen Zellmechanik
der Diatomeen verfolgen 148t. Die Arbeit verfolgt weiterhin den didaktischen Zwedk,
Leitfaden fiir Untersuchung an einer Kieselalge zu sein, bei welcher Zellteilung, Dauer-
sporenbildung und -keimung, Differenzierung der Spermatogonien, Meiosis in méinn-
lichen und weiblichen Gametocyten (einschliefflich der eigenartigen Konkurrenzvor-
ginge um das Uberleben der Eikerne), Befruchtung und Auxosporenbildung (mit dem
von GEITLER 1953 a, b entdeckten, an die Schalenbildung gekoppelten metagamen
Mitosen) beim gleichen Objekt und im Leben studiert werden konnen. Stephanopyxis
wird wegen dieser Eigenschaften seit einigen Jahren im Marburger Grofipraktikum
routinemifig untersucht. Gleichzeitig fiihren wir eine fiir viele Fragestellungen zyto-
logischer und physiologischer Art geeignete Planktondiatomee als Laboratoriums-
objekt ein, Diese Diatomee besitzt den Vorteil, dafl sie in ihrer Zellgrofe ohne
Anderung des Genotypus manipuliert und daher fiir das Experiment in beliebigen
Zellbreiten zur Verfiigung gestellt werden kann. Dieser Umstand ist fiir das experi-
mentelle Arbeiten mit Diatomeen wichtig, ja eigentlich unumginglich (8. 215). Wir
schildern daher auch die Technik von Kultur und Lebendbeobachtung. Die Entwick-
lungsphysiologie der Auslésungsvorginge fiir Dauersporen- und Sexualzellen soll da-
gegen nur insofern dargestellt werden, als sie fiir eine ,rezeptmiflige” Behandlung des
Objekts erforderlich erscheint.

DAS OBJEKT

Stephanopyxis turris (GREV. et ARN.) RaLFs ist eine in den temperierten Meeren
verbreitete, aber nicht Massenproduktionen bildende, in Linearkolonien auftretende
Planktondiatomee, welche dem nereitischen Bereich, also den Wassern der Schelf-
meere, angehdrt; darauf deutet auch das Vorkommen von Dauersporen hin.

Der von uns untersuchte Stamm wurde 1953 in List auf Sylt (Nordsee) isoliert
und seit dieser Zeit im Laboratorium kultiviert. Die Diatomee hat bei hinreichendem
Lichtgenuf (etwa 1000 Lux/16-Std.-Tag) und bei 159 C eine Generationsdauer von
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Zellteilung zu Zellteilung von 24 Stunden; unter erhdhter Temperatur (21° C) und
entsprechender Beleuchtung (etwa 4000 Lux/14-Std.-Tag) werden sogar zwei Teilun-
gen innerhalb dieser Zeit durchgefiihrt. Da Diatomeen, bedingt durch den Schachtelbau
ithrer Membran, im Laufe der Zellvermehrung an Zellbreite verlieren (MacDonarp-
Prrrzersches Wachstumsgesetz), ist bei ihnen in der Natur ein Prozef der Zellver-
groflerung eingeschaltet, der bei zentrischen wie pennaten Diatomeen gewdhnlich
durch einen Sexualvorgang eingeleitet wird; bel den erstgenannten ist dieser eine
Oogamie. Die Gametenkerne sind in allen Fillen direkte Produkte der Meiosis. Die
vergroferte Zelle, die Auxospore, geht aus der Zygote hervor, welche dabei besondere
und charakteristische Wachstums- und Gestaltungsprozesse durchmacht. Aus dem Ge-
sagten erhellt, dafl es sich um den Sexualvorgang eines Diplonten handelt. Eine der
freien Natur entnommene, diploide Zelle wird auch, wenn sie von einer mondzischen
Art® stammt, im allgemeinen heterozygot sein und daher in der Meiosis grundsitzlich
ungleiche Gameten und demzufolge vom Genotypus der Mutterzelle abweichende Zy-
goten liefern. Diese Erwartung fanden wir auch bei Stephanopyxis (ihnliche Beobach-
tungen an Sceletonema; Droor 1962) erfiillt, und zwar insofern, als unter 40 isolier-
ten Auxosporenklonen in dem fiir den Ausgangsstamm geeigneten Medium nur 7 {iber
die zweite Tochterkultur hinaus teilungsfihig waren. Die iibrigen starben nach mehr
oder weniger zahlreichen Teilungen ab, besaflen also vermutlich genetische Defekt-
kombinationen. Auch die 7 iibriggebliebenen Stimme zeigten Unterschiede in der Nei-
gung, Dauersporen zu bilden, sowie in der Teilungsrate. Da man aber Wert darauf
legen wird, mit genetisch einheitlichem Material zu experimentieren, ist die Mdglich-
keit, die Zellbreiten auf nicht sexuellem Wege (nimlich durch einen Akt ,vegetativer
Zellvergroferung®) zu erhShen, welche bei Stepbanopyxis wie bei manchen anderen
Diatomeen existiert (v. Stoscu 1965), von besonderem Wert. Dieser Vorgang, auf den
wir spiter noch eingehen werden, erlaubte es, den Organismus iiber 10 Jahre genetisch
unverdndert zu halten und zu jedem Zeitpunkt innerhalb des arteigenen GroRen-
bereiches beliebige Zellengrflen zur Verfiigung zu haben.

METHODEN
Handbabung in der Kultur

Kulturmethode

Die Alge wird in einem Medium kultiviert, das im Grunde auf ein Rezept von
ScHREIBER (1928) zuriickgeht, aber eine Reihe weiterer Nihrstoffe sowie den Chelator
Athylendiamintetraessigsiure in Form seines Dinatriumsalzes (NagEDTA - 2 HyO)
enthilt (Tab. 1).

Die Lésung wird aus Stamml6sungen zusammenpipettiert und in einem Erlen-
meyerkolben mit aufgesetzter Glaskappe mittels eines Spiegelbrenners (Firma BimLer,
Tiibingen) bis zum beginnenden Sieden erhitzt. Darauf wird sie in bei 1209 C trocken

_ 3 Dibzisch sind nach derzeitiger Kenntais nur zwei pennate Diatomeen, Rbabdonema
adriaticum (v. Stoscu 1958) und Grammatophora marina {unpubl.).
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Tabelle 1

Kulturmedium fir Stephanopyxis turris
Seewasser 1020 ¢
NaNOg 42,5 mg 500 pmol 7000 ug N
NagHPO4 + 12 H20O 10,75 mg 30 umol 930 ug P
FeSQy - 7 H20 278  ug 1 umol 55,8 ug Fe
MnClg - 4 HgO 19,8 ug 0,1 umol 59 ug Ma
Si0Og 12 mg 200 umol 5,6 ug Si
Nag ED'I_’A + 2H0 3,72 mg 10 umol
Cobalamin 0,7 ug 0,005 wmol

sterilisierte Petrischalen (meist 6 cm &, mit Glasplatren abgedeckt; Jenaer Gerite-
glas 20) eingegossen. Die Beimpfung geschieht mit Hilfe einer ,Mundpipette®; diese
ist am breiten Ende mit diinnem Gummischlauch zum Aufsaugen und Ausblasen ver-
sehen und ihre feine Offnung auf einen Durchmesser gebracht, der denjenigen der zu
pipettierenden Zellen um nicht mehr als das Doppelte oder Dreifache iibertreffen
sollte. Fiir Experimente, etwa iber Ernihrung, konnen die Zellen ohne Miihe abge-
zihlt (4, 8, 16, 32) eingesetzt werden. Die Kulturen werden in temperaturkonstanten
Riumen auf weifler Unterlage gehalten und mit LeuchtstoffrShren (Type Osram
L 40 W/35; 16-Std.-Tag bei 15¢ C, 14-Std.-Tag bei 21¢ C) beleuchtet. Die angegebe-
nen Lichtwerte beziehen sich auf ,riumliche Lux® (R-Lux), gemessen mit einer Spezial-
Photo-Zelle, die den gesamten Raumwinkel von 4 n aufnimmt; mit einer gewGhn-
lichen, ebenen Photozelle wiirde man etwa die halben Werte bekommen. Stamm-
kulturen konnen bei 159 C und 150 bis 200 Lux gehalten werden. Die in der Arbeit
angegebenen Tageszeiten sind auf einen zu 12 Ubr Ortszeit symmetrischen Licht-
wechsel bezogen; in Wirklichkeit war der experimentelle Tag um 4 Stunden bei 16¢ C,
um 3 Stunden bei 21¢ C abendwirts gegen den letzteren verschoben. Die Kulturen sind
bakterienhaltig, weil eine Methodik, welche die gewlinschten Beobachtungen unter der
Kautele der Sterilitit zuliefe, zu umstindlich wiirde. Auch die Verwendung natiir-
lichen Seewassers (Nordseewasser, das in 50-Liter-Ballons von der Litoralstation der
Biologischen Anstalt Helgoland aus List unfiltriert bezogen, bei uns durch Filerier-
papier mit einer aufgeschwemmten Kieselgurschicht gesaugt und danach aufbewahrt
wird) ist ein Kompromif} an die experimentelle ZwedkmaRigkeit. PRovasort (PROVA-
soLI et al. 1957) hat unseren Stamm von Stephanopyxis jedoch in bakterienfreie
Kultur in vollsynthetischem Medium genommen und das Hinreichen wie die Notwen-
digkeit (miindliche Mitteilung) des zugesetzten Vitamins bestitigt.

Diskussion der Nihrstoffanspriiche

Schreiten wir zur Besprechung der Finzelzugaben der Nihrldsung, so sei zunichst
daran erinnert, dafk eine Reihe der auf dem Lande gelegentlich begrenzenden Nizhr-
stoffe im Seewasser in geniigender Menge vorhanden sind (Harvey 1960), wie Kalium,
Magnesium, Calcium, Sulfat, Bor und wohl Zink. Daher fungieren im Wasser der
Nordsee Nitrat und Phosphat (Scuremser 1928) als die beiden ersten Minimum-
nihrstoffe fiir Kieselalgen. lhr molares Verhiltnis in der Nihrlosung entspricht etwa
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demjenigen in der See im Durchschnitt und auch dem mittleren Bedarf autotropher
Pflanzen (HARVEY 1960). Thr Fehlen, wie auch der Mangel an Eisen fithrten nach Her-
absetzung und schliefllichem Schwinden der Teilungen zu partiellem Ausbleichen der
Chromatophoren und, da die Photosynthese noch weiter geht, zur Anhiufung des
Speicher-Kohlehydrates der Diatomeen, des Leucosins (neuerdings wegen der chemi-
schen Ahnlichkeit zum Laminarin der Braunalgen, BeatTie et al. 1961, auch Chry-
solaminarin genannt), daneben werden geringe Mengen Fett in Trdpfchen eingelagert.
Leucosin ist wasserl8slich und verleiht der Vakuolenfliissigkeit einen erhdhten Bre-
chungsindex. Die Zellen bekommen dadurch die Eigenschaft einer Zylinder- (Sammel-)
linse, was sich am Auftreten einer Lichtlinie, der Brennlinie der Linse, beim Heben des
Tubus erkennen 1iflt. Im {ibrigen wird N-Mangel lange und ohne tiefere Schiden er-
tragen, wihrend P-Mangel hier, im Gegensatz zu anderen Diatomeen, rasch zu schwe-
ren Beeintrichtigungen und einem Absterben der Zellen fiihrt,

Diingt man Seewasser mit Nitrat und Phosphat, so wird Stephanopyxis trotz
ihrer relativ leichten und schwach verkieselten Schalen nicht mit der im Meerwasser
vorhandenen und der von Glas zusitzlich abgegebenen Kieselsiure auskommen,
sondern die Kultur beginnt nunmehr, an Kieselsiuremangel zu leiden. Die notwendige
Kieselsiure wird von uns in Form des 0,6 %/ Sols zugesetzt. Weniger zu empfehlen ist
das sonst (z. B. ProvasoLr et al. 1957) iibliche Dinatriumsalz der Siure. Da nimlich
die Alkalinitdt des Nordseewassers rund 2000 4 Val OH-Ionen im Liter betrigt,
wiirde bereits Silikat in einer unserem Rezept entsprechenden Menge einen Zuwachs
von 400 y Val OH-Tonen und damit einen merklichen Einflufl auf die Gesamtkalinitdt
und die Wasserstoffionenkonzentration bedeuten, und diese Menge reicht nicht einmal
aus, um eine optimale Ernte von Stephanopyxis zu erhalten, so daf wir die SiOs-
Dosis hiufig noch erhdhen. Ein zweiter Grund fiir die Verwendung des Sols# ist seine
groflere Reinheit. Uber die Herstellung (Hydrolyse von SiCly oder bei geringeren Rein-
heitsanspriichen aus dem Silikat durch Austauscher nach PrAMER 1957) wird an an-
derer Stelle berichtet. Die Kieselsiure wird von den Diatomeen zum Aufbau der Schale
verwendet. VoN StoscH (1942), JorGENSEN (1955) sowie LEWIN (1957, 1962) wiesen
nach, dafl der Einbau mit dem Angebot steigt und mit sich erhthender Teilungsrate
sinkt (die beiden letzten Autoren). Doch sind die Wirkungen des Kieselsiuremangels
nicht durch die vordergriindige Funktion ausgeschépft. Man beobachtet nimlich, daft
vielfach (v. Stoscu 1942 bei Achnanthes) in erster Linie die Zellteilung gehemmt
wird, wihrend das Plasmawachstum, die Farbstoffsynthese und die Photosynthese,
demzufolge auch Leucosin- und Fettspeicherung, wenn auch gedrosselt, weitergehen.
Die Kieselsdure scheint daher aufler beim Schalenbau nodh an wichtiger Stelle in den
Metabolismus der Zelle einzugreifen; an welchem Ort ist unbekannt, Vermutlich ist
es die Inkongruenz zwischen Plasmawachstum und Zellteilung, die unter protrahier-
tem SiOg-Mangel bei Stephanopyxis zu einer Uberdehnung der Zelle (Auseinander-
gleiten der Schalen, Austreten von Plasma zwischen den Schalenmiindungen) und

* Kolloidale Kieselsiure ist als solche nicht als SiO2-Quelle fiir Diatomeen geeignet, nur
Orthokieselsiure (LEwiN 1955) und vielleicht weitere niedermolekulare Kieselsiuron. Doch
geht kolloidale Kieselsiure bei dem pH von etwa 8 des Seewassers in den hier interessierenden
Konéentrationen im Laufe einer Woche in niedermolekulare Formen iiber (Crow & RoBINSON
1953).
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schlieflich zum Tode fithrt. Allgemein bewirke Kieselsiuremangel bei Diatomeen
schwere Schidigungen. Kieselsdureliberschufl hingegen kann, wenn die Kieselsiure in
Konzentration von 60 bis 120 mg im Liter vorliegt, eine hemmende Wirkung auf die
Schwermetallversorgung, insbesondere an Eisen (v. StoscH 1942) ausiiben, die mit der
Verweilzeit der Kieselsiure in der Losung ansteigt. Die Zellen kinpen dann durch
Eisenchlorose nahezu farblos werden und ihre Teilungen fast ganz unterdriickt sein;
doch werden solche Zustinde gut ertragen. Wiinscht man hhere Dosierungen an Kiesel-
siure, so ist es daher zweckmifig, die Zugabe beim Ansetzen der Kultur oder zu der
bereits wachsenden Kultur zu machen.

Die im Rezept angegebene Eisenmenge ist vom Bedarf der Zelle aus gesehen
mehr als ausreichend. Doch kann bei der leicht alkalischen Reaktion des Seewassers in
Og-Gegenwart nur 3-wertiges Eisen und von diesem nur Zuflerst wenig in echter
Ldsung sein (Coorer 1948). Der Betrag wird allerdings durch den Chelator erhoht.
Das Problem der Eisenversorgung in Seewassernihrlfsungen ist — insbesondere in
Gegenwart von Chelatoren—komplex (vgl. Droor 1960). Praktisch reiche dieEisengabe
des Rezeptes fiir Stephanopyxis aus, doch gibt es Biddulphia regia-Rassen, die in der
gleichen Zusammensetzung an Eisenmangel (Ausbleichen) leiden. Uber unterschiedliche
Anspriiche von Algen in der Eisenversorgung haben Droor (1962) sowie KraMER
& RyTHER {1960) berichtet.

Mangan wird der Lésung zugesetzt, weil manche natiirlichen Seewisser (HarvEY
1939, v. Stoscu 1942) Mangan-Mangelerscheinungen bei Diatomeen erzeugen, die bei
Achnanthes longipes und Stephanopyxis (weniger bei Rhabdonema adriaticum) ge-
fahrlicher Natur sind und eine Hemmung der Zellteilung bei weitergehendem Plasma-
zuwachs — unter Umstinden begleitet von Kernteilungen (Achnanthes) — sowie der
Leucosin- und Farbstoffproduktion hervorrufen. Bei Achnanthes und Stepbanopyxis
kommt es (bei ersterer allgemein, bei letzterer seltener) zum Austreten des Protoplasten
aus der Schale.

Weitere Spurenelement-Mzngel haben wir bei Diatomeen unter Verwendung na-
tiirlichen Seewassers nicht nachweisen konnen, sie scheinen praktisch keine Rolle zu
spielen.

Sehr wichtig ist dagegen fiir Stephanopyxis und manche andere marine Algen der
Zusatz von Athylendiamintetraessigsiure (EDTA), eines sehr wirksamen Metall-
komplexers. EDTA wurde von HuTner et al. (1950) eingefithrt, um Schwermeralle in
einer fiir hohe Produktionen ausreichenden Menge ohne Giftwirkungen verabreichen zu
konnen, also als Metallpuffer. Insbesondere hat es auch einen Anteil des zugesetzten
Eisens in Lésung und damit fiir die Zellen erreichbar zu halten. Sehr hohe EDTA-
Dosierungen (das etwa 100-fache der oben angegebenen Menge) rufen auch bei Stepha-
nopyxis Eisenmangelsymptome, allerdings ohne Sistierung der Zellteilung hervor. Be-
reits Warss (1953) wies aber auf auferordentliche, insbesondere bei geringen Besied-
lungsdichten auftretende Wachstumsforderungen von Desmidiaceen durch relativ ge-
ringere Gaben von EDTA hin. Stephanopyxis fihrt in Seewasserndhrldsung ohne
EDTA bei geringer Beimpfung (~ 20 Zellen / 20 ml Ldsung) nur eine Zellteilung
durch und geht danach bei anhaltender Beleuchtung unter Wachstumshemmung und
Zelldeformationen zugrunde. Man kann von einem Lag-Phinomen sprechen, weil, falls
einmal eine Durchbrechung der Teilungsruhe stattfindet, die Kulturen danach mehr
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oder weniger normal weiterwachsen. EDTA verhindert diese Lag-Erscheinungen, bel
Stephanopyxis noch in 1/e5 der oben gegebenen Konzentration. Man kénnte an die
Entgiftung eines in der Nihrldsung vorhandenen Schwermetalles denken, wofiir die
Komplexon-Natur der EDTA sprechen wiirde, sowie daran, daff durch einen chelieren-
den Harzaustauscher (Dowex A 1) perfundierte Nihrlssung auch ohne EDTA lagfreies
Wachstum von Stephanopyxis erlaubt. Da das Harz zweiwertige Metalle bindet,
mdchte ein solches entfernt worden sein. In gewissem Umfange ersetzt die hiufig ver-
wendete Erdabkochung, welche Huminsiuren von ebenfalls komplexierenden
Eigenschaften enthilt, das EDTA. Da Erdabkochung aber bei manchen Algen giftig
wirkt und dazu in der, im {ibrigen unbekannten, Zusammensetzung wechselt, ist das
synthetische Produkt vorzuziehen.

In den letzten zwei Jahrzehnten hat sich gezeigt, dafl eine grofle Anzahl von
Algenarten nicht, wie man frither glaubte, voll autotroph ist, sondern daf ihr Syn-
theseapparat gewisse Stoffe, kompliziertere Bausteine von Enzymen, nicht herstellen
kann, Diese Hilfsstoffe miissen von auflen zugefiihrt werden; man spricht dann von
Auxotrophie. Praktisch handelt es sich bei fast allen Algen mit derartigen Be-
diirfnissen um die Vitamine Byp (Cobalamin und Analoge), By (Aneurin, Thiamin)
oder Biotin, die in einigen Fillen einzeln, in anderen in Kombination gegeben werden
miissen (LEwIN 1958, Droor 1962a). Besonders hiufig wird Cobalamin benstigt,
so auch von Stephanopyxis. Die Isolation dieses Vitamins stellt neben der Einfiihrung
der Chelatoren einen der groferen neuen Fortschritte fiir die Algenkultur dar; wir
verdanken ihn ebenfalls dem Arbeitskreis Hurner-ProvasoLL. Da derartige Stoffe in
sehr geringen Mengen gebraucht und sie von manchen Bakterien ausgeschieden werden,
ist es strenggenommen nur in Sterilkulturen méglich, den Nachweis fiir ihre Notwen-
digkeit zu fithren. Doch ldfit sich die Notwendigkeit bei raschwiichsigen Arten wie
Stephanopyxis auch in bakterienhaltigen Losungen demonstrieren, insbesondere wenn
das Seewasser durch Aktivkohle (1 g Aktivkohle pro Liter; aufkochen, filtrieren, dann
Zusdtze geben) von Vitaminresten befreit war. Ubertrdgt man in solcher Lésung ge-
wachsene Zellen, so kann die Produktion duferst niedrig gehalten werden, wihrend
sie in Parallelkulturen mit Cobalaminzusatz normale Héhe erreicht.

Die Technik der vegetativen Zellgréfeninderung

Da Stephanopyxis cinerseits nur langsam ,herabteilt®, also bei nicht forcierter
Kultur einige Jahre braucht, um von der maximalen auf die minimale Zellgrofie herab-
zukommen, und da, wie auf S. 211 bereits ausgefiihrt, andererseits die Auxosporenbil-
dung als sexueller ProzeR genetische Neukombinationen schafft, ist es von groflem
Vorteil, daf§ diese Diatomee dank ihrer konstitionellen Eigenschaften es erlaubt, Grofen-
dnderungen sprunghaft, nichtsexuell, also unter Wahrung des Genotypus und fast nach
Belieben vorzunehmen. Uber diese Dinge wurde an anderer Stelle (v. SToscH 1965)
ausfithrlicher berichtet. Sie seien hier daher nur als eine der Methoden im Umgang mit
Stephanopyxis geschildert. Die ,vegetative Zellvergroferung® geschicht in zwei Schrit-
ten. Der Protoplast wird zunichst zu partiellem Austreten aus der Schale gebracht,
die sich durch Auseinandergleiten der Giirtel 5ffnet; dabei schwillt er iiber den Durch-
messer der alten Schale hinaus an. Darauf wird an den neuen Oberflichen Schalen-
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bildung induziert. Gelingt dieses und kommt die vergréflerte Zelle dann zur Teilung,
s0 ist ein verbreiterter vegetativer Klon etabliert. Das Austreten kann im Prinzip
durch verschiedene Eingriffe erzielt werden, wie oben gezeigt durch SiOg- oder Mn-
Mangel oder durch Kultur ohne EDTA; bei sehr schmalen Zellen — die Neigung zum
Plasmaaustritt steigt mit sinkender Zellgréfie— geschieht es sogar nicht selten ,spontan®,
insbesondere nach Uberimpfen und Frhdhung der Lichtintensitit. Praktisch und rou-
tinemiflig verwenden wir das erste Mittel, wenn sehr breite Stimme gewlinscht wer-
werden. Die Alge wird bei 700 Lux/159 C in Nihrldsung ohne die Kieselsiuregabe
kultiviert, bis infolge SiO2-Mangels Plasmaaustritte erfolgen, dann wird in eine groflere
Kulturschale umgefiillc und mit normalem SiOg-haltigem Medium verdiinnt, worauf
die Regeneration erfolgt. Spontane Vergréflerung kann beniitzt werden, wenn man
geringere Zellbreiten nétig hat.

Die Schalen werden nach einer Woche auf vergréflerte Kolonien hin durchgesehen
und diese in den gewiinschten Breiten isoliert und weitergezogen. Von den ausgetrete-
nen Protoplasten ist jeweils nur ein geringer Teil imstande, die Regeneration durch-
zufiihren, der Rest stirbt ab. Die Vergroferung liuft nicht nach einem immer gleichen
und geregelten Muster ab wie bei der Auxosporenbildung und fiihrt daher zu Regene-
raten mit anormalen Zellquerschnitten. Diese regulieren sich bei Stephanopyxis mit
seinen zarten Schalen aber im Verlauf der nichsten Teilungen auf die normale Kreis-
form ein. Wirksam sind dabei vermutlich Oberflichenspannungskrifte. Setzt man
breite Zellen der gleichen Behandlung (SiOa-Mangel) aus, so erhdlt man aus sanduhr-
formig eingeschniirten Protoplasten gelegentlich auch verschmilerte Klone.

Wie wir sehen werden, hingen die morphologischen und entwicklungsphysiolo-
gischen - tatsichlich auch alle iibrigen physiologischen — Eigenschaften der Diatomeen-
zelle von der Zellbreite ab. Anders als bei den iibrigen Organismen ist hier also nicht
nur das ,genetische Make-up®, sondern eine weitere innere Bedingung (der Ort im
iiberindividuellen Grofenzyklus) bestimmend fiir die Reaktionsnorm. Die experimen-
telle Beherrschung der Zellgrofle ohne Genominderung wird daher genaugenommen
eine conditio sine qua non fiir ein lingeres Arbeiten mit allen denjenigen Formen,
welche dem Grofenwechsel unterworfen sind.

Die morphologische Untersuchung

Die Technik der Lebendbeobachtungen

Obwohl Stephanopyxis mit etwa 100 y maximaler Zellbreite in der bei marinen
Planktondiatomeen realisierten Skala nur zu den Arten mittlerer Grifle gehdrt
(Coscinodiscus concinuns, die grofite Diatomee unserer Gewisser, erreicht 450 u), ist
eine Beobachtung der wichtigsten Lebensvorginge bereits mit der 40fachen bino-
kularen Lupe in der Kulturschale mdglich. Selbst die Spermien konnen dabei erkannt
werden, wenn man durch Herausnehmen des Fohlspiegels aus der optischen Achse
eine (einseitige) Dunkelfeldbeleuchtung herstellt, wozu als Lichtquelle eine mattierte
60-W-Glithbirne geniigt — eine tibrigens auch fiir Isolation kleiner Flagellaten und
4hnliche Arbeiten sehr niitzliche Anordnung.
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Will man mehr sehen, so werden Objektive hdherer Apertur und besseren Kor-
rektionszustandes notwendig. Um letztere voll ausniitzen zu konnen, sind drei Be-
dingungen einzuhalten: 1. Der n&tige Arbeitsabstand Objekt zu Frontlinse beziehungs-
weise zu deren Fassung ist zu schaffen. Man verwendet zweckmifig Objektive, bei denen
dieser Abstand nicht zu gering ist. 2. Die den Korrektionszustand der Objektive beein-
flussenden Faktoren sind optimal zu halten. Es ist also darauf zu achten, ob ein
Objektiv mit oder ohne Deckglas korrigiert ist. Bei den fiir unsere Zwedcke geeigneten
Trockensystemen ist das erstere der Fall, und das Deckglas mufl bei Aperturen iiber
0,40 bis 0,50 verwendet werden. Wasserimmersionen bis n. A. 0,65 kdnnen zur Not
mit oder ohne Deckglas benutzt werden; solche htherer Apertur nur entsprechend der
Vorschrift des Herstellers entweder mit Dedkglas oder ohne Deckglas. Olimmer-
sionen kommen fiir Lebendbeobachtungen hoher Auflsung weniger in Frage. 3. Fine
fiir Lebendbeobachtungen ausreichende Beleuchtungsapertur von etwa 0,7 liefert zum
Beispiel der 3-linsige Kondensor n. A. 1,40 von Leitz nach Entfernen der Frontlinse,
der den Vorzug hinreichenden Arbeitsabstandes besitzt. Phasenkontrasteinrichcungen
eignen sich fiir feinere Beobachtungen an Diatomeen nur in seltenen Fillen.

Um mit starken Systemen trotz ihres meist geringen Arbeitsabstandes die Unter-
suchung des lebenden Objektes durchfiihren zu kénnen, wurden zahlreiche Beobach-
tungskammern konstruiert (s. allgemein REumMuTH & Losxe 1962, fiir unseren Zwedk
Rietn & v. Stoscu 1954, v. Stoscu 1954b), die aber in ihrer Benutzung unhandlich
sind und immer die Gefahr bringen, die recht empfindlichen Objekte durch kaum ver-
meidbare Unsauberkeiten zu schidigen. Wir sind daher in den letzten Jahren mehr
und mehr dazu bergegangen, die Beobachtung mit Tauchsystemen in der Kulturschale
selbst durchzufithren. Die Schale wird dabei auf eine in den Objektfiihrer des Mikro-
skops eingespannte Glasplatte aufgesetzt und eventuell mit dieser durch eine Glycerin-
»Immersion” (Ausgleichung der optischen Wirkungen von Unebenheiten des Schalen-
bodens) verbunden. Nach oben wird die Schale durch eine fiir den Durchtritt des
Objektivs gelochte Glasplatte oder eine entsprechend behandelte Polyithylenfolie ab-
gedeckt. Unter diesen Umstinden sind Dauerbeobachtungen von 24 Stunden und mehr
zu erreichen.

Trockensysteme und deckglasbediirftige Wasserimmersionen werden dazu mit
einer unten mit einem durch Paraffin aufgekitteten Deckglas verschlossenen Tauch-
kappe aus Polyvinylchlorid (PVC) oder Plexiglas (Abb. 1) verschen. Dabei ist zu

Abb. 1: Tauchkappe fir Trockensysteme und mit Deckglas korrigierte Wasserimmersionen

beachten, dafl Trockensysteme und Wasserimmersionen auf Deckgliser von 0,17 mm
(England und USA 0,18 mm) Dicke korrigiert sind. Auf den Luftzwischenraum sollte
bei ersteren das Deckglas und auf dieses sogleich das Objekt folgen. Dickere Wasser-
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schichten bewirken (wie dickere Dedkgliser) eine Uberkorrektion, welche bei Objek-
tiven mit hoherer Apertur als 0,40 zu merklichen, iiber 0,65 zu starken Verschlechte-
rungen der Bildqualitit (Schiirfe, Kontrast) fithre (z. B. Micrer 1950, SeineLL & Love-
LAND 1960). Man wird daher den Luftspalt so grofl machen, wie mit dem Arbeits-
abstand vertriglich. Will man den letzteren erhshen, so kann man diinnere Deckgliser
verwenden; das dann unterkorrigierte System wird durch etwas dickere Wasserschich-
ten auf den richtigen Korrektionszustand gebracht. Wasserimmersionen mit hoherer
Apertur als 0,65 der iiblichen Ausfithrung verlangen Deckgliser; die relativen Lingen
der objektiv- und der objektseitigen Strahlenwege im Wasser spielen keine Rolle. Man
wird also die Wasserschicht zwischen Frontlinse und Dedkglas moglichst gering machen,
um objektseitig geniigenden Arbeitsabstand zu erhalten. Mit starken Wasserimmer-
sionen (z. B. WI 90, Ap. 1,20 von Leitz) wird man auf diesem Wege nur bei Verwen-
dung von Kulturschalen mit optisch planem Boden arbeiten kénnen. Die Objektive
sollen zur Verwendung mit Tauchkappen mdglichst schmal sein, solche mit ,einge-
bautem Dedsglasschutz® sind ungeeignet. Man versuche, vom Hersteller Objektive
ohne diese (fiir Ungeiibte gedachte) Einrichtung zu bekommen. Die 22 X Wasser-
immersion (Ol + W, 22:1, n.A. 0,65) von Leitz dagegen kann direke eingetaucht wer-
den, wird aber zum Schutz von Objektiv und Objekt am besten paraffinierts. Neuer-
dingst stelle die Firma E. Leitz, Wetzlar®, auf unsere Bitte eine achromatische 50fache
Wasserimmension (n.A. 1,00) her, die, ohne Deckglas korrigiert, mit hohem Arbeits-
abstand sowie seewasserfest ausgefithrt ist und die fiir unsere Arbeiten zweckmifige,
schmale Form besitzt. Mit dieser Immersion wurde ein Teil der Photos dieser Arbeit
hergestellt. Sie kann direkt eingetaucht werden. Die wiedergegebenen Aufnahmen
wurden mit Hilfe handelsiiblicher oder in unserem Institut konstruierter Mikroblitz-
gerdte gewonnen.

Zur zytologischen Technik

Stephanopyxis ist karyologisch unter den Diatomeen kein besonders giinstiges
Objekt, wenn es auch sehr viel mehr zeigt als etwa Melosira varians (v. Stoscu 1951).
Wir werden deshalb die Kernvorginge nur kursorisch behandeln und auch nur eine
Standard-Technik fiir die zytologische Untersuchung angeben.

Nach Filtrieren der Kultur durch ein Drahtsieb” oder eine Nutsche (Schott 12 G 3)
— auf denen die Zellen dabei wie auch bei den folgenden Schricten nicht trockenfallen
diirfen — erfolgt die Fixierung durch rasches Auf- und Durchgiefien der Fixierungs-
fliissigkeit. Darauf wird im ersten Falle in die Nutsche umgegossen, in der die weitere

5 Paraffinieren einer Wasserimmersion: Man bringt die Immersion, Frontlinse nach oben,
auf den Tisch einer 6-10 X Lupe, beleuchtet von unten und stellr auf die Frontlinsenober-
fliche scharf ein. Es erscheint in dieser Oberfliche ein heller, scharf begrenzter Lichtfleck. Bis
an diesen heran darf das Paraffin aufgetragen werden, das dann also iiber den Rand der Fas-
sung hinweg auf die Linsenoberfliche reicht. Geeignet ist eines der zdheren Einbettungsparaf-
fine (z. B. Gummi-Wachs-Paraffin); zum Auftragen dient ein auf entsprechend niedrige
Leistung gestellter Kleinldtkolben mit spitzem Einsatz.

6 Wir sind der Firma Leitz, insbesondere Herrn Dr. H. Crauvssen, der auf unseren
Waunsch einging und die Konstruktion durchfithrte, in gréfitem Dank verbunden.

7 V2A Stahl-Drahtnetz von 45 4 Maschenweite wird auf einer 320° C warmen Metall-
platte an ein an den Enden plangedrehtes Plexiglasrohr von etwa 14 mm lichter Weite und
60 mm Linge aufgeschweifit.
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Behandlung erfolgt (Nutsche bei lingeren Behandlungen an beiden Enden ver-
schlieflen). Als Fixiergemisch dient Methanol-Ameisensiure (3:1); im Gegensatz zu
Alkohol-Eisessig verursacht es nur geringfligiges Kollabieren der Zellen. Zur besseren
Erhaltung der Spindel kann nach einigen Stunden in einem formolhaltigen Gemisch
(50970 Methanol 100 ml, Essigsiure 2,5 ml, Formol 6 ml) nachfixiert werden. Nach
24 Stunden erfolgen Uberfithrung in Essigsiure (50%6) mit 2 bis 3 Zwischenstufen,
Firben in Fisenkarminessigsdure kalt (30 Min.), dann bei 80° C (15 Min.) Uberfiih-
rung in Phenol-Essigsdure 50% (1:3, dann 2:2 und 3:1 in sehr rascher Folge) und
zuletzt in Phenol. Schliefllich wird das Dedkglas aufgelegt und mit Phenol-Caedax
umrandet (v. SToscu 1952).

MORPHOLOGIE UND VEGETATIVE TEILUNG VON ZELLE UND KOLONIE
Ban der Zelle
Die ruhenden Zellen von Stephanopyxis sind paarweise durch die ineinander-

steckenden zylindermantelformigen Giirtel (Pleuren) ihrer Oberschalen vereinigt, so-
wie auflerdem durch Borstenkrinze auf jeder Valva, die auch die Paare untereinander

Abb. 2: a Schalen eines Paares ruhender Zellen von Stephanopyxis im Langsschnitt (schema-
tisch). Valven mit den Rindern aufeinandergeprefit; nur die Epivalven tragen daher Giirtel,
welche mittels der Giirtelfalz an den Valven befestigt sind. Der Giirtel der Paarepitheca
iibergreift den Giirtel der Paarhypotheca in der Giirtelf uge, deren Begrenzungen sich auf
der Giirteloberfliche als zwei zarte Linien markieren. Eine dritte Linie (D. L.} wird durch
innerhalb der Girtelfuge der Paarepivalva angelagertes Material erzeugt. Ganz rechts ist
derjenige Teil der Valva, welcher als Diskus bezeichnet wird, ungefiillt vom gefiillt dar-
gestellten Mantel abgesetzt. b einfache, ¢ doppelte ,Dritte Linie® in Aufsicht auf den Giirtel;
nach gefirbtem Material

zu Linearkolonien verbinden (Abb. 2). Wihrend also die Epivalva jeder Zelle an
ihrem Rande eine Pleura trigt, ist dieses bei der Hypovalva nicht der Fall; diese ist
mit ihrer Miindung derjenigen ihrer Epivalva direkt angeprefit und stedst damit inner-
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halb des Giirtels der letzteren. Die Giirtel selbst haben etwa die 1%/sfache Linge
einer Valve und tibergreifen sich auf nicht ganz /2 dieser Strecke. Da die Giirtel recht
dinnwandig sind, wird ihre Doppelnatur im optischen Schnitt nur in einer Ver-
dickung des Giirtelzylinders und in der Aufsicht durch die beiden sehr zarten Be-
grenzungslinien der Giirtelmiindungen sichtbar (Abb. 2). Aufler diesen beiden durch
die Giirtelrinder erzeugten Linien kann noch eine dritte sichtbar werden, deren Zu-
standekommen auf S. 227 besprochen ist. Dieser Diatomeentypus, der vor dem Strek-
kungswachstum der Zelle, bei dem sich der innere Giirtel ausbilden wiirde, in die inter-
phasische Ruhe eintritt, ist nur bei zentrischen Diatomeen und dort nur bei den Melosi-
rinae, also bei den Gattungen Melosira, Podosira-Hyalodiscus, Endictya, Pyxidicula,
Stephanopyxis und Sceletonema vertreten. Alle tibrigen Diatomeen haben in diesem
Zustand zwei vollstindige Schalen, da das Streckungswachstum bei ihnen im Anschlufl
an die Telophase stattfindet, allerdings manchmal sehr lange anhalten kann.

Die Form der Valven und damit der Zelle variiert innerhalb des Groflenbereiches
der Art stark. Bei maximal breiten Zellen ist sie diejenige eines Halbkugelmantels oder
der Kalotte eines solchen (Abb. 3), bei schmalen die eines Zylindermantels, des ,,Scha-
lenmantels“ (valve jacker) mit aufgesetztem halbkugeligen Boden, dem ,Discus®. Ein

Abb. 3: Breite, kiirzlich aus Auxosporen hervorgegangene, mittlere und schmale Ruhezellen
von Stephanopyxis. Beachte Lingenunterschiede

ganz kurzer Mantel fehlt iibrigens auch den breitesten Zellen nicht. Die Zelle wird also
mit sinkender Grofle schlanker. Wie Abbildung 3 erkennen liflt, geschieht dieses nicht
nur durch Breitenverringerung, sondern auch durch eine gleichlaufende, absolute Ver-
lingerung der Valven, welche etwa linear mit abnehmender Breite linger werden.
Dadurch wird der Volumenverlust, zu einem allerdings geringen Teil, kompensiert.
Die Valva trigt lichtoptisch ein Netz hexagonaler Maschen, das sich elektronen-
mikroskopisch aufldst (REMANN 1960) zu einem System sehr flacher, 6eckig-prismati-
scher Kammern mit feinporiger Grundmembran und einem grofien Kreisporus in der
Fulleren, oberen Abschlulmembran; ein Kranz etwa parallel der Zell-Lingsachse
gerichteter Stacheln ist ihr aufgesetzt und stellt die Verbindung mit den gleichen
Bildungen der Nachbarzelle her, die sie Stachel fiir Stachel trifit. Die Verkittung der
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beiderseitigen Fortsitze geschieht durch Gallertsubstanz und wird im Zuge der Kolo-
nieteilungen wieder geldst. Die Stacheln entsprechen je einer stark verlingerten und
verengten Kammer mit durchbrochener Grundmembran. Sie sind durch die herauf-
gezogenen Winde der Nachbarkammern gefliigelt und durch das kanalartige Kammer-
Jumen durchbohrt. Im Gegensatz zur einstiickigen Valva setzt sich der Giirtel aus etwa
20 ringfSrmigen, lichtoptisch nicht strukturierten und zur Giirtelmiindung schmiler
werdenden Bindern zusammen, die ihrerseits je aus etwa 6 von Band zu Band alter-
nierenden Stiicken bestehen®. Den einzelnen Ringsegmenten beiderseitig angeschnittene
Laschen greifen in die Fugen zwischen den Segmenten der benachbarten Ringe (Abb. 4).
Die Kieselstrukturen von Valva und Giirtel sind plattiert auf eine organische Mem-
bran, welche aus einem pektinartigen, saueren Kohlehydrat besteht. Nach neueren
Untersuchungen (Remvany, in litteris) werden die Kieselstrukturen auf der Auflenseite

Abb. 4: Pleura von Stephanopyzxis. Durch Auftrocknen auf Objekttriger abgeflacht und mit
Kristallviolett gefirbt. Die Giirtelbinder nehmen von der Giirtelfalz zum Giirtelrand hin an
Breite ab. Jedes Band ist aus mehreren Einzelstiicken zusammengesetzt

von einer zweiten sehr diinnen organischen Membran umbhillt. Da die Struktur der
Giirtel wegen der Zartheit ihrer Kieselelemente direkt schwer zu sehen ist, wurde die
Photographie (Abb. 4) nach Anfirben der saueren Kohlehydrate mit einem basischen
Farbstoff (Kristallviolett) gewonnen. Sie gibt also nur den Abdruck der Kieselspangen
in der organischen Substanz wieder. Elektronenoptisch erweisen sich die Giirtelband-
segmente iibrigens als von zahlreichen feinen Poren durchbrochen, jedenfalls bei
S. orbicularis (Cassie & BerTrRAUD 1960).

Ausgekleidet wird die Zelle von einem Plasmabelag geringer Michtigkeit, der
zahlreiche, etwas gelappte und mic je einem direkt schwer erkennbaren Pyrencid
(Abb. 8f, g) versehenen Plastiden enthilt (Sichtbarmachung der Pyrenoide durch
Blaufilter, z. B. Schott B.G. 12,2 mm) und den groflen ecinheitlichen Zellsaftraum
umhiillt. In diesem Belag liegt im Scheitel der Hypovalva der Kern. Dieser zeigt bereits

8 Man unterscheidet gewdhnlich an einer Theka das Giirtelband und, falls vorhanden,
die zwischen dieses und die Valva eingeschobenen Zwischenbinder. Da nun bei Rbabdonema
mehrere untereinander gleichartige Binder an der Thekenmiindung durch von diesen struk-
turell scharf abgesetzte Zwischenbinder gefolgt sind, kénnte man hier nur von mehreren
Giirtelbdndern sprechen. Damit bleibt die Terminologie nur dann logisch und allgemein ver-
wendbar, wenn man bei klaren Unterschieden in Bau und Morphologie beide Béndertypen
unterscheidet. Monotone Glirtel wie bei Stephanopyxis besiflen also nur Glirtelbinder.
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im Leben eine gleichmiBige, relativ grobe Kérnung, die Querschnitte der durchein-
ander gewundenen Interphasechromosomen sowie einen bis vier Nukleolen sehr unter-
schiedlicher Grofle (s. a. Abb. 94). Heterochromatin tritt in Karminessigsdure kaum
hervor.

Messungen iiber die Plastidenzahl liegen nur fiir zwei Zellgroflen vor. Die Pla-
stiden wurden iiber 1/1 der Zelloberfliche auf Photographien ausgezihlt und die Werte
dann fiir die ganze Zelle umgerechnet. Fiir eine Zellbreite von 57 y ergaben sich 243,3
+ 8,8, fiir eine solche von 32 4 138 * 25,6 Chloroplasten. Es handelt sich um die vor
der Teilung verdoppelten Zahlen. Die Plastidenzahl scheint also proportional der
Oberfliche abzunehmen (Erwartung auf dieser Grundlage fiir den zweiten Wert:
136,5). Bei Cocconeis (Pennales), die nur einen Plastiden besitzt, nimmt dieser in der
Grofle ab (GerrLer 1932), ebenso der Kern, der bei Stephanopyxis nicht gemessen
wurde; auffillige Griofleninderungen fehlen bei diesem jedoch; BrRuckmayer (1954)
fand iiberraschenderweise eine Zunahme der Kerngrofle mit sinkender Zellbreite
bei Melosira nummauloides.

Reaktionen der Stephanopyxis-Zelle anf Schock und Verdunkelung

Fiir denjenigen, welcher mit Stephanopyxis umgeht, ist es wichtg, einige hdufige
Reaktionen der Zelle auf Schidigungen zu kennen. Bei leichten Verletzungen, auch bei
Hypotonie, treten Reizplasmolysen geringerer Art ein, die hiufig mehrfache, lokali-
sierte und konvexe Einbuchtungen des Plasmaschlauches erbringen. Dauerdunkel und
verschiedene Schidigungen, auch die Weiterentwicklung der erstgenannten Plasmo-
syseform, kénnen zu ,allmihlichen Plasmolysen® fithren, bei denen sich der Protoplast
allseitig von der Wand ablést und dann als Kugel oder Oval innerhalb der Schale
liegr; beide sind reversibel wie auch die dritte von HorLEr (1963) als Kollaps be-
zeichnete Reaktion, welche von Binwme (1935) zuerst bei vergleichbaren Objekten
beschrieben wurde und sich durch grobere mechanische Einwirkungen erzielen 1iflt. Der
Plasmawandbelag bekommt am Reizort ein Loch und zieht sich dort beginnend inner-
halb weniger Sekunden wie ein zuriickweichender Vorhang von der ganzen Oberfliche
zurlidk, bis er als ein formloses Kliimpchen an einer Stelle der Membran klebt. Der
Vakuolensaft diffundiert danach aus, was sich bei leucosinreichen Zellen (S. 213) am
Verlust der Lichthrechung direkt nachweisen 138t. Bei Stephanopyxis ist der Kollaps
mit grofer Regelmifigkeit reversibel, hiufig selbst dann, wenn die Schale beschddige
wurde. Die Vakuole wird dann im Protoplasten neu gebildet (vgl. auch Bunming L ¢.)
und dehnt den letzteren nun im Verlauf von etwa 4 bis 5 Stunden wieder auf die alte
Grofe aus, worauf die Zelle — gegeniiber den Nachbarn verspitet ~ zur Teilung
schreitet. Waren zwei Protoplasten entstanden, so wird auch der kernlose von ihnen
wieder turgeszent, und beide verschmelzen spiter zu einem einzigen. Die Reaktion
diirfte auch in der Natur stattfinden und ist vielleicht die Methode, Zeiten stirkster
Turbulenzen zu iiberstehen. Sie tritt auch bei anderen Planktondiatomeen, etwa bei
Biddulphia sinensis (BUNNING 1935) und Biddulphia regia, ein.

Schlieflich gibt es auf starke Schidigungen, zum Beispiel osmotischer Art, an
gesunden Zellen und besonders in alten, lichtarm gezogenen Kulturen eine Erschei-
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nung, welche als ,Blitztod® bezeichnet sei. Blitztod kann bei ,alten Zellen bereits auf
leichte Erschiitterungen der Kulturschale hin eintreten und wird durch augenblickliche
Braunfirbung der Vakuolenfliissigkeit erkennbar. Offenbar geht ein Teil der Plastiden-
farbstoffe (Phiophytin?) im Zellsaft in Losung. Fine Protoplasmakontraktion findet
nicht statt.

Dauerdunkelheit wird auch bei im Schwachlicht (300 R-Lux) angezogenen Zellen,
welche gleich nach der Zellteilung isoliert und dem Licht entzogen wurden, also wohl
frei von Reservestoffen waren, bemerkenswert lange ertragen. Der Protoplast 18st sich
dann erst von der Unterschale in allmihlicher Plasmolyse ab und kontrahiert sich
schlieflich bis zur Kugelform. Diese Plasmolysen waren noch nach 21 Tagen reversibel
(15% C); die Deplasmolyse war nach Riickfithrung auf 2000 Lux nach etwa 24 Stunden
beendet, die nddhste Teilung setzte weitere 20 Stunden spiter ein.

Die Zellteilung und die Bildung der nenen Schalen; die ,Dritte Linie®

Die Zweiteilung der Zelle von Stephanopyxis kommt vor a) als gewdhnliche,
vegetative Teilung, b) in mehreren Formen spezialisierter Mitosen bestimmter ent-
wicklungsmechanischer Dignitit, bei der Dauersporenbildung sowie in den Differen-
zierungsteilungen der Spermatogonien. Nur von Fall a) ist hier zunichst die Rede.

Der Ruhezustand der Zelle wird bei Mangel an Licht sowie den Nihrstoffen
Stickstoff, Phosphor und Eisen beliebig lange beibehalten. In einem in Vermehrung
befindlichen Material (Generationsdauer 24 Stunden) dauert der Ruhezustand etwa
171/2 Stunden (70%s). Doch erfolgt etwa in der Mitte der Ruhezeit, gegen Ende der
Dunkelperiode, die Teilung der Plastiden, was zuerst Remmann (personl. Mitt.) durch
Zeitrafferaufnahmen nachwies. Etwa 6 Stunden danach beginnen sich die Tochterzellen
der vorhergegangenen Teilung in Einleitung der mitotischen Prophase zu strecken und
dadurch die sich ibergreifenden Giirtel der Mutterzelle voneinander zu schieben
(zum Folgenden siehe Abb. 5).

Wenn die Zone zwischen den Valvenrindern etwas weniger als 1/s ihres endgiil-
tigen Wertes (Giirtelldnge der Ruhezelle) erreicht hat, beginnt das Streckungswachs-
tum mit der am Rand der Hypovalva ansetzenden Ausscheidung der Hypopleura.
Diese wichst mit fortschreitender Verlingerung der Zelle an ihrem freien Rand zu, bis
der innere Giirtel die Linge des ihn {ibergreifenden Giirtels erreicht hat. Zwischen dem
Rand der Hypopleura und der Epivalva bleibt also ein Anteil von /s (zuletzt etwas
mehr) der endgiiltigen Pleuralinge einfach?. Die prophasische Streckung, die es auch
bei anderen Diatomeen gibt, holt hier also das bei jenen in der Posttelophase absol-
vierte Streckungswachstum nach. Bei etwa 2/5-Streckung wandert der Kern aus seiner
Ruhelage im Scheitel der Hypovalva in den Zelliquator. Die Streckung geht mit sich
vermindernder Geschwindigkeit weiter, bis die Zelle die Linge des urspringlichen
Zellpaares besitzt. Die verringerte Wachstumsgeschwindigkeit driickt sich in dem in
Abbildung 4 erkennbaren Schmilerwerden der Giirtelbinder aus.

® Technik: Jod-Seewasser fixiertes Material wurde in Kaliumjodid-Quecksilberjodid
(konz. wiflrig) untersucht (Phasenkontrast), einer Fliissigkeit von hohem Brechungsindex,
welche gleichzeitige Beobachtung des Schalenbaues und des plasmatischen Inhaltes zuliRy.
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Der Kern, auf einem Plasmapolster ruhend, liegt nun als ein im optischen Schnitt
halbkugeliger Hiigel im Wandbelag des Zelliquators. Im fixierten Priparat wird der
Ubergang des Chromatins in den Prophasezustand erst spit, nimlich gleichzeitig mit
oder nach einer Aufteilung der Nukleolen, sichtbar. Letztere schwinden danach, wih-
rend die Flanken des Kernhiigels ~ wohl wegen der Aufldsung der Kernmembran und
der Ausbildung der Metaphaseplatte — steiler (Abb. 84), sein Gipfel schmiler wird.
Das den Kern umbhiillende Plasma neigt in dieser Zeit und noch in der Anaphase
(Abb. 85, ¢) zur Ausbildung amdboider Protuberanzen in den Vakuolenraum.

Die nun folgende Abflachung der Kernkontur an ihrem Gipfel entwidkelt sich durch
Streckung der Spindel alsbald zu einer die Tochterplatten trennenden Senke (Abb. 85).
Mit deren Verbreiterung wird auch die Spindel selbst als dicker hyaliner Strang sicht-
bar, der sich — mindestens hiufig — wie dies Abbildung 8c, d zeigt, von dem sich eben-
falls auseinanderziehenden und nunmehr hantelférmig einschniirenden Plasmapolster
16st, so dafl zwischen diesem und jener ein schmales Fenster sichtbar wird. Die Spindel
liegt dann also in ihrem mittleren Teil dem Anschein nach frei im Zellsaft. Die Aufsicht
auf die Teilungsfigur (Abb. 8g, ) bestitigt diesen Sachverhalt und zeigt auflerdem,
daf die Spindel (meist) in betrichtlichem Winkel zur Lingsachse der Zelle steht. Die
Diatomeen besitzen eine recht schlanke Zentralspindel, welcher die Chromosomen vet-
mittels ihrer Centromeren nur von auflen ansitzen (Abb. 94, e). Die Spindel ver-
langert sich nun betrichtlich und driickt die Tochterplatten auseinander, wobei auch die
Durchschniirung des Tragpolsters der Kerne vollzogen wird (Abb. 8, b—i).

Ein derartiger ,Stemmkdrper wurde zuerst von BELAR (1929) bei Heuschredsen-
spermatocyten nachgewiesen. Dafl er sich bei Diatomeen autonom verldngert, 1afit sich
in den Spermatogonienmitosen und in der Spermatozytenmeiose einiger Biddulphia-
Arten und ihrer Verwandten deutlich erkennen, da er dort durch Zerreifien seiner
Plasmabhiille wihrend der Anaphase vollig frei gelegt wird, in Zhnlicher Weise, wie
dies sehr spit in der Stephanopyxis-Zytokinese geschieht (siche unten). Etwa 8 Minu-
ten, nach Einsetzen der Anaphase — rund 5 Stunden nach jenem der Streckung — be-
ginnt, bei fast maximal verldngerter Spindel die Zytokinese mit dem Erscheinen der
Ringfurche am Protoplasten, welche zuerst auf der Seite des Kernes, gleich darauf auch
gegeniiber sichtbar wird. Der Turgor muf dann auf den Wert Null abgesunken sein.
Die Furche ist fast vom Beginn in ihrer vollen Breite angelegt und vertieft sich nun
rasch, so dafl nach etwa 5 Minuten an ihrer engsten Stelle die Tonoplastenoberflichen
verschmelzen, die Vakuolen damit durchschniirend; sie hat auch die Spindel mit nach
innen genommen — die Kerne liegen dann auf ihren Flanken (Abb. 8, j), welche in
diesem Augenblick einen rechten Winkel bilden — und legt beim weiteren Einschneiden
die Spindel als diinnen Strang frei (Abb. 8%). Das darauf folgende Auseinanderweichen
der freien Menisken (Abb. 5e, f; 8k; 117) wird mdglicherweise durch eine weitere aktive
Verlingerung der Spindel bewirkt oder unterstiitzt. Schlieflich b rich ¢ dieser letzte
wPlasmafaden®, seit langem als solcher beschrieben (Bercow 1907, Peracarro 1907),
aber in seiner wahren Natur nie recht erkannt, in zwei Halbspindeln auseinander,
deren aufenliegende Reste dann in wenigen Sekunden eingeschmolzen sind. Die Spin-
del ist in threm freien Teil zwischen den Plasmamenisken zuletzt leicht bogenfGrmig
gekriimmt, ihre Basen an der Plasmaoberfliche zeigen in die Richtung der Kerne, in
denen sie verankert ist. Sogleich nach dem Bruch schnellen die entstandenen, spitz zu-
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Abb. 5: Die linke Zelle entwidkelt sich durch heterovalvate Teilung zum Dauersporenpaar,
wihrend die rechte Zelle sich vegetativ teilt; die linke Tochterzelle letzterer macht dann
(zwischen £ und ) ebenfalls die heterovalvate Teilung durch; zwischen i und j Vermehrung
der Plastiden. Uhrzeit angegeben. Weitere Erklirungen im Text. Maflstab: 100 u
Abb. 6: Keimung einer Dauerspore. Uhrzeit angegeben
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laufenden Enden elastisch so empor, daf} ihre Verlingerung etwa durch die Kernmitte
geht, doch bleibt dieser Zustand nur fiir Sekunden sichtbar. Auch das Auseinander-
brechen der Halbspindeln und deren Elastizitdt gibt es bei den Biddulphia-Sperma-
togonien (weitere Einzelheiten siche Legende Abb. 8).

Die zuletzt, wahrscheinlich im Zusammenhang mit der Spindeltitigkeit ziemlich
flach gewordenen Menisken der freigelegten Plasmaoberflichen wolben sich im Ver-
lauf der nichsten halben Stunde infolge einer leichten postzytokinetischen Schwellung
des Protoplasten stirker auf (Abb. 5f-b). Die neue Oberfliche der Halbzelle ist damit
auf die endgiiltige Form gebracht, die nunmehr durch Ausscheidung des Kieselmaterials
der Hypovalva fixiert wird. Nach Remann (1960) beginnt die Verkieselung in einer
Zone nahe dem Discusrand und schreitet von hier einerseits auf den Mantel, anderer-
seits zur Discusmitte hin fort. Die erste diinne Kieselmembran ist bereits 5 Minuten
nach Beginn der Ausscheidung fertiggestellt. Nach weiteren 10 Minuten wird auch das
Wabenmuster der Schalen erkennbar (Remann). Im Zuge dieses Vorganges erscheinen
sehr bald die Anlagen des Stachelkranzes, die in dem Raum zwischen den jungen Val-
ven vorwachsen und sich dort paarweise vereinigen. Dabei schwellen sie nahe den Be-
rithrungsflichen etwas an. Nach Remann (1960), der die Schalenbildung synchronisiert
mit lichtoptischen Beobachtungen der Zellteilung elektronenmikroskopisch verfolgte,
bildet sich zundchst ein hexagonales Netz rundlicher Bilkchen, auf denen nach auflen
die Lamellen der Kammerwinde auswachsen. Senkrecht zu diesen letzteren wird die
der Plasmaoberfliche parallele und zunzchst liegende Grundmembran als feinmaschiges,
orthogonales Balkennetz ausgeschieden, dessen Maschen nun bis auf winzige kreis-
formige Poren zuwachsen. Zuletzt entsteht parallel zur Grundmembran die Deds-
lamelle der Kammern, welche jedoch, durch die grofle Kammerdfinung durchbrochen,
nur einen schmalen Rand um diese herum bildet (Einzelheiten bei REmMann 1960). Der
Vorgang der Furchung bis zum Brechen der Spindel dauert etwa 7 Minuten; die junge
Valva ist in weiteren 11/ bis 2 Stunden fertiggestellt.

Die Formbildung der jungen Schale bedarf der Erlduterung. Zunichst wird be-
reits aus den Abbildungen klar, daf die Furchung von einem betrichtlichen Fliissig-
keitsverlust seitens der Vakuole begleitet ist. Wihrend die vorhergehende Streckung
zweifellos durch positiven Turgor bewerkstelligt wird, sinkt dieser zur Furchung hin
anscheinend auf Null ab. Dafiir spricht, dafl es in dieser Zeit auch abseits vom Zell-
4quator zu Abldsungen des Plasmas von der Wand kommen kann (Abb. 5p, g). Wie
dieses ,, Welken® des Protoplasten geschieht, ist nicht untersucht. Man kénnte denken
an 1. ein Undichtwerden der Plasmagrenzschichten fiir den Vakuolensaft oder einzelne
seiner Bestandteile, 2. eine aktive Ausscheidung von Wasser durch einen Transport-
mechanismus oder 3. eine Herabsetzung der osmotischen Aktivitit der Vakuolenfliis-
sigkeit durch kondensierende Synthesen.

Die Topologie des Verlaufs der Furchung, welche grob als gezielte Spontanplas-
molyse beschrieben werden kann, ist mitbestimmend, hier sogar fast allein bestimmend
fiir die spitere Schalengestalt. Die Furche steht in riumlicher Beziehung zur Mitose-
spindel — nimlich in deren Mitte —, deren Einfluf auch an dem Vorauseilen der Ein-
schniirung in ihrer Nihe abgelesen werden kann. Die Anlegung und Ausformung der
Furche kann der Tdtigkeit von Gradienten in den Oberflichenkriften des Protoplasten
zugeschrieben werden, danach spielt mdglicherweise die Streckung des ,Stemm-
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kdrpers ihre Rolle beim Auseinanderbringen der jungen Menisken, worauf deren Ab-
rundung wohl durch die Oberflichenspannung bei gleichzeitigem Ansteigen des Turgors
bewirkt wird. Wihrend aber in der Oberfliche angreifende Furchungskrifte durch die
Form der Furche nahegelegt werden (letztere ist im Schnitt winklig und sollte, wenn
durch eine Saugung negativen Turgors bewirkt, rund-konkav sein), 1i88t sich eine ver-
formende Wirkung der Spindel nur im Analogieschlufl (s. oben) plausibel machen.
Grundsitzlich kdnnte bei geniigender Wandhaftung des Plasmas beiderseits der Fur-
chungsfliche die Forminderung der Menisken auch durch ein Auspumpen von Va-
kuolensaft als eine Einsaugung erklirt werden; die Vakuolenfliissigkeit miifite anderen-
falls durch die immerhin recht diinne Spindel ausgeprefit werden. Beides mag jedoch
auch zusammenwirken. Man konnte die Gesamtvorginge um die Furchung als Ge-
staltungsbewegungen bezeichnen, wie solche in der Embryonalentwicklung der
Tiere, jedoch auf der Basis eines vielzelligen Systems, eine Rolle spielen. Zuletzt wird
die Form noch durch die Ausscheidung der Kieselschale durch die Plasmaoberfliche
beeinfluflt, die einerseits durch thr Dickenwachstum den Protoplasten weiter nach innen
schiebt, wie das besonders bei den dickwandigen Dauersporen (S. 231) deutlich wird,
und andererseits durch das Aussprossen der Borsten die Auflenkontur umgestalter. Die
Borsten sind hohl (M#iLLER 1900) und von einem vorgebildeten Plasmafaden eigen-
tiimlicher Entstehung durchzogen.

Die Umrifiform der Valven, insbesondere das Verhiltnis zwischen Mantel und
Diskus, wird hier also praktisch durch die Breite und die Form der Furche bestimmt
(siehe aber Guinardia, weiter unten). Bei sehr breiten Zellen fehlt der Mantel fast ganz,
offenbar weil die verfiigbare Linge der Pleura nur fiir die Furche selbst ausreicht (siche
aber S. 237). Die Furche schneidet in diesem Falle spitz ein; die Menisken konnen im
Zeitpunkt des Spindelbruches fast eben sein. Bei schmileren Zellen bildet, wie oben
geschildert, das Furchungsdiabolo einen rechten Winkel zwischen seinen kegeligen Tei-
len, und die nicht von dieser Figur benstigte Pleura-Oberfliche wird zum Mantel. Bei
Zellen gleicher Breiten kbnnen die Schalenformen weiter durch den Beitrag der Strek-
kung modifiziert werden, so wirkt Schwachlichtkultur beispielsweise verkiirzend, Tem-
peraturerhdhung verlidngernd. Uber die Abhingigkeit des AusmaRes der Streckung von
Auflenbedingungen fehlen aber noch eingehende systematische Erfahrungen. Bei Ste-
phanopyxis bleibt der Kern auch nach Beendigung der Schalenbildung in der Hypovalva
liegen, die Melosiren (v. SToscr 1951) aber lassen thn danach in die Epivalva zuriick-
kehren.

Wir hatten bereits auf S. 220 und mit Abbildung 2 (siche auch Abb. 145) auf das
Vorhandensein einer ,Dritten Linie* zwischen den durch die freien Enden der
Giirtel markierten beiden Linien aufmerksam gemacht. Das Zustandekommen dieser
»Dritten Linie“, die iibrigens in mehr als einem Finzelband auftreten kann, muf des-
halb diskutiert werden, weil diese Struktur dem Beobachter sehr viel mehr auffillc als
die beiden vorher genannten Linien. Die ,Dritte Linie® bildet innerhalb der Giirtel-
fuge (zum Terminus siche Legende Abb. 2) eine scheinbare Verdickung, die sich beim
Heben und Senken des Tubus zu einem Ring vervollstindigt. Viel besser wird dieser
letzte erkannt, wenn das Material nach Fixierung (z. B. Jod-Seewasser, dann 10 9/
Formalin-Seewasser) und Auswaschen in Wasser mit Kristallviolett angefirbt wurde,
wie in den Vorlagen zu Abbildung 25 und ¢ geschehen. Er nimmt dann eine ziemlich
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intensive Fdrbung an. Beobachtungen an leicht gequetschten Zellpaaren, deren beide
Pleuren sich in der Puge voneinander abhoben, zeigen, dafl die gefirbte Substanz in-
nerhalb der Fuge, und zwar immer als Anlagerung auf der Innenseite der Paarepipleura
ausgebildet ist. Im Gegensatz zu den mehr oder weniger glatten Begrenzungen der
Giirtelrinder zeigt die zwischen ihnen liegende ,Dritte Linie® unregelmifiigen und
stark welligen Verlauf, iiber dessen besondere Art noch zu sprechen sein wird und, falls
mehr als eine solche Linie an einem Giirtel gefunden wird, so ist der Verlauf der Ein-
zelbanden voneinander unabhiingig, letztere konnen sich beispielsweise iiberschneiden
(Abb. 2¢). Da auflerdem von den beiden Giirtelfugen eines zusammengehdrigen Zell-
quadrupels die eine (in Beziehung auf den Quadrupel hypovalvare) immer nur eine
einfache Linie trigt, wihrend sie bei der anderen gewdhnlich in 2- oder 3-Zahl auf-
tritt, wird wahrscheinlich, dafl die ,Dritte Linie® eine im Verlauf jeder Zellteilung in
Einzahl, und zwar auf die Epipleura-Innenfliche gedruckte Marke darstellt, welche
durch die Epivalva ,vererbt® wird. Es besteht eine gewisse Analogie zu den ,Kappen®
von Oedogoninm.

Der Zeitpunkt der Ablagerung der Marke kénnte entweder kurz nach der Zyto-
kinese, im Zusammenhang mit der eigentiimlichen Ausbildung der Schalenborsten oder
kurz vor oder wihrend der Zytokinese gesucht werden. Da aber die Quadrupelhypo-
valva bereits kurz nach der Zellteilung (lange vor der Borstenbildung) die Marke be-
sitzt, sie der Paarhypopleura im Zustande fortgeschrittener Streckung jedoch fehlt
(einem Zeitpunkt, zu dem sie bei der entsprechenden Epipleura bereits existiert), wire
die erste Moglichkeit auszuschliefen. Die Setzung der ,Dritten Linie“ mufl also wih-
rend oder ganz kurz vor der Zytokinese geschehen. Betrachter man nun die Form dieser
Linie genauer, so fillt auf, daf ihr ,unregelmiflig welliger Verlauf aus Spitzen und
sie verbindenden Bogen besteht; die Spitzen sind, auch wo mehrere , Dritte Linien® vor-
handen sind, immer nach der gleichen Seite, ndmlich der Epitheka hin, die Bégen aber
entgegengesetzt gewendet. Mit anderen Worten: die Spitzen zeigen auf den freien
Rand der Hypopleura, dem die ganze Linie innerhalb der Giirtelfuge gendhert Liegt.
Verformt man einen elastischen, diinnwandigen Hohlzylinder, wie thn eine Hypo-
pleura ja darstellt, indem man versucht, seinen freien Rand zur Achse hinzuichen, so
weicht dieser Rand in eine Anzahl flacher Falten aus, deren Begrenzungen gegen den
nicht verformten Teil des Zylinders sich in einer dem Verlauf der dritten Linie dhn-
lichen Kontur vereinigen. Die Dritte Linie wird nach unserer Deutung infolge eines
leichten Abhebens des Randes der Hypopleura von der Epipleura, und zwar durch
Zug von innen her dadurch hergestellt, dafl exosmierende organische Substanz in den
geschaffenen Raum eindringt und sich in dessen keilfdrmigen Kanten sammelt. Wird
die Spannung an der Hypovalva spiter aufgehoben, so geht diese in ihre alte Lage
zuriick und druckt dabei das angesammelte Material auf die Epipleura-Innenseite auf.
Daf dieses letztere nur an der Epipleura-Innenseite und nicht auch an der Hypopleura-
Aufenseite haftet, diirfle durch den Unterschied in Struktur und Chemismus beider
Oberflichen (S. 221) bedingt sein. Einzelne Binder der dritten Linie knnen, falls in
Mehrzahl vorhanden, und nur dann, auch iiber den Rand der Hypopleura hinausragen
oder ganz auflerhalb desselben verlaufen. Dieses ist zu erwarten, wenn man bedenkt,
dafl Ausmaf der Strecdkung und demzufolge die Linge der Giirtelfuge und Lage des
Hypopleurarandes innerhalb der Epipleura von Teilung zu Teilung etwas wechseln:
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Eine solche transgredierende Linie wird also aus einer vorherigen Teilung mit gerin-
gerer Streckung (und damit relativ stirkerem Streckungswachstum) stammen.

Eine Ausscheidung organischer Substanz in den von Giirtel und Plasmafurche
begrenzten Raum lifit sich durch Anfirbung mit Kristallviolett sicherstellen. Sie
konnte also auch im Zeitpunkt der Giirtelabhebung erfolgen. Sucht man den Zeit-
punkt niher einzuengen, so fehlen uns im Augenblick Argumente, ihn in die Fur-
chung selbst zu verlegen. Hechtsche Fiden zwischen Furchenfliche und Giirtel, die
einen Zug tbertragen konnten, wurden nicht nachgewiesen. So ist es wahrscheinlicher,
dafB das Ereignis kurz vor der Furchung eintritt. Etwa in folgender Weise: Die Zelle
miiflte nicht, wie oben angenommen Turgor Null, sondern einen negativen Turgor
besitzen. Dieser wiirde sich durch die Adhision des Plasmas auf die Wand ibercragen
und diese am locus minoris resistentiae, eben dem Rand der Hypopleura verformen.
Der negative Turgor und seine Folge wiirde mit Finsetzen der Furdiungsbewegung
aufhéren, welch letztere dann eine lokalisierte Aufhebung der Plasma-Wand-Adhision
bedeuten wiirde.

Auf die Vielfalt der postmitotischen Formbildungsvorginge bei Diatomeen kann
hier nicht eingegangen werden, doch sei erwihnt, dafl bei manchen Arten der Gattung
Melosira, welche etwa rechteckige Giirtelansichten besitzen, die Furche ganz schmal
einschneidet und merkliche Protoplasmakontraktionen fehlen (Conarp 1929, v, Stoscr
1951), dafl bei Guinardia (Scuirrr 1900, BErgon 1902) die Dinge bis zur Abrundung
der Menisken wie bei Stepbanopyxis verlaufen, die Plasmakuppen dann aber, sich ge-
genseitig abplattend, gegeneinanderriicken, die postzytokinetische Schwellung also ver-
starkt ist und auf diese Weise annihernd flache Valven entstehen. Bei Biddulphia voll-
zieht sich der Gesamtvorgang der Schalengestaltung noch verwickelter, wie das die
Schilderungen von BErGon (1907) und Peracarro (1907) demonstrieren.

Die Schalenfeinstruktur ist eine spezifische Leistung der Plasmaoberfliche, ihr
sollte als Korrelat ein Muster der letzteren entsprechen, und dieses weit in den sub-
mikroskopischen Bereich durchgestaltet sein, ein Postulat, das mit den existierenden
Strukturhypothesen noch kaum zu vereinbaren ist.

Kolonieteilung

Die Kolonien der planktischen Diatomeen besitzen durch die Auflenbedingungen
beeinflafite Lingen, welche durch den Mechanismus der Kolonieteilung hergestellt wer-
den. Bei Arten mit durch Kieselsiureausscheidungen verwachsenen Schalen werden
dazu vermittels heterovalvater Teilungen Paare von nicht verwachsenden
und auch meist abweichend gestalteten , Trennschalen® eingeschaltet, wie dieses zuerst
Scutrrr (1888) fiir Chaetoceros beschrieb. Bei Stephanopyxis (wie bei anderen nur
durch Verbindungsgallerte vereinigten Arten) scheint das gleiche durch das mit dem
progressiven Altern gekoppelten Sichlockern der Gallertverbindungen zwischen den
Borsten bewirkt zu sein, das die sich etwa intrasynchron teilenden Kolonien von, je
nach Bedingungen 8, 16 oder 32 Zellen, jeweils nach Erreichen der verdoppelten Zel-
lenzahl in zwei gleiche Hilften zerfallen 138t
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UBER DIE INNEREN UND AUSSEREN BEDINGUNGEN DER
ENTWICKLUNG VON STEPHANOPYXIS

Nicht nur Zellform (Abb. 3), Plastidenzahl oder -gréfle (S. 222), sondern auch
die entwicklungsphysiologischen Potenzen hingen bei Diatomeen von der Zellbreite
ab, welche als eine innere Bedingung aufgefafit werden kann. Uber den Gang der
Generationsdauer mit der Zellbreite liegen keine niheren Untersuchungen vor, obwohl
sie von groflem Interesse wiren. Fest steht nur, dafl bei sehr schmalen Zellen nahe am
unteren Rande des artspezifischen Breitenbereichs die maximale Teilungsfrequenz stark
erniedrigt wird.

Die Bildung der Sexualorgane ist bei Diatomeen nach bisherigen Angaben (Grrr-
LER 1932, v. StoscH 1951, 1956) auf den unteren Teil des Breitenbereichs beschrinkt,
derart, dafl bei den Centrales die Zellen aller Groflen je nach der Art bis herauf zu
2/5 bis 1/5 maximaler Breite sexuell werden kénnen, groflere jedoch nicht. Bei Pen-
naten liegen die Dinge zhnlich, nur sind hier sehr schmale Zellen wieder nicht mehr zur
Sexualisierung imstande. Ferner werden bei zentrischen Diatomeen die breiteren unter
den sexualisierbaren Zellen ausschlieflich weiblich, die kleinsten ausschlieflich ménn-
lich, wihrend dazwischen eine Groflenklasse liegt, deren Glieder sich zwittrig ver-
halten, die Geschlechtsbestimmung ist also griflenbegrenzt. Da pennate Diatomeen im
allgemeinen isogam sind, kann iiber sie in dieser Hinsicht nichts ausgesagt werden;
doch scheint bei der mondzischen und oogamen Rbabdonema arcuatum in Shnlicher
Weise ein oberer weiblicher und ein diesen tiberlappender unterer minnlicher Bereich
zu existieren; der didzischen R. adriaticum fehlt jedoch die untere Begrenzung fiir die
weiblichen Zellen.

Bei Stephanopyxis ist die fiir andere Centrales aufgestellte Regel nur in modifizier-
ter Form (Abb.7) giiltig. Hier scheinen sehr schmale Zellen, wie bei den Pennaten, steril
zu sein; etwas groflere kdnnen aber bereits zu Spermatogonangien oder Qogonien

Abb. 7: Fadenbreiten der Stephanopyxis, bei denen die Zelle vegetativ existenzfihig ist und
Dauersporen oder Auxosporen bildet. Schraffiert: Bereiche erschwerter Differenzierung

werden, wenn auch erstere reichlicher als letztere auftreten. Umgekehrt werden auch
an der oberen Grenze des sexuellen Bereichs zwar vorwiegend Weibchen, aber dazu
auch Minnchen beobachtet. Wenn also in der Groflenskala Zellbreitenbereiche rein
unisexueller Potenz existieren, sind sie so schmal, dafl sie nicht gefafit werden kénnen.
Man konnte versuchen, die Diskrepanz zwischen unseren ilteren Angaben und dem
Verhalten von Stephanopyxis darauf zurlickzufiihren, daf erstere sich auf Natur-
material bezogen und daf am Standort geniigend schmale Formen nicht mehr existenz-
fihig seien, wihrend solche in Kultur noch zu halten sind. Jedoch kdnnen in Kulturen
von Actinocyclus Ebrenbergii und Actinoptychus undulatus die wirklich dufierst
schmalen Zellen minimaler Breite immer noch dazu gebracht werden, Ménnchen zu
bilden, so dafl derartige Unterschiede wohl auch artspezifisch sind. Welche Momente
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fiir den Unterschied von Typen mit unten ,geschlossenen® (Stephanopyxis) oder offe-
nen sexuellen Bereichen mafigeblich sind, ist nicht bekannt.

Hinzu kommen bei Stephanopyxis noch die Dauversporen. Im Gegensatz zu
den Sexualzellen kénnen sie aus beliebig breiten Zellen entstehen bis herab in die
Groflenklassen, in denen bereits Sexualitit m8glich ist, wo thre Bildungswahrscheinlich-
keit aber immer geringer wird und zuletzt noch im sexuellen Bereich erlischt!® (Abb. 7).
Ein Zhnlicher relativer Antagonismus zwischen Sexualitit und Dauersporenbildung
besteht auch in den Auflenbedingungen, besonders der Temperatur, iiber welche hier
aber mur summarisch berichtet werden soll. Differenzierung vegetativer Zellen zu
Dauersporen geschieht ganz bevorzugt bei tiefer Temperatur (159 C bis herunter auf
30 C), wihrend hohere Temperatur (21° C) die Bildung von Sexualzellen fordert (die
jedoch bis 159 C auch noch entstehen) und die Dauersporen zum Auskeimen bringt.
Im iibrigen differenziert die Alge von einem Material geeigneter Zellgrofe aus, das
bei 157 C und Schwachlicht von 300 Lux angezogen wurde und dabei kaum Dauer-
sporen und keine Sexualzellen bildete, Dauersporen bei 15 C und 750 bis 2000 Lux,
Sexualorgane aber massenhaft, wenn sie in frische Nahrlosung und in Starklicht
(5000 Lux, 21° C) iiberfiihrt wird. Die ersten Sexualorgane treten bei schmalen Zellen
(1630 u) bereits am nichsten Tage auf, falls letztere um 13 h, also 4 Stunden vor
Dunkelbeginn, der Lichtwirkung unterworfen wurde. Die Keimung der bei 150C
gebildeten Dauersporen wird bei 212 C in einigen Tagen erreidht.

ENTSTEHUNG UND KEIMUNG DER DAUERSPOREN

Dauersporen werden bei Diatomeen, und zwar fast ausschliefflich zentrischen
Arten nach sehr verschiedenen gattungs- und artspezifischen Modi gebildet, auf deren
System an anderer Stelle eingegangen wird. Sie sind als Mittel anzusehen, um zum
Wachstum ungiinstige Situationen durch Eintreten in einen Zustand der Aktivitdts-
armut zu iiberstehen. Das hohere spezifische Gewicht diirfte ein Absinken in Schatten-
zonen erleichtern. Die Fahigkeit, Sporen zu bilden, wird als ein Zufleres Kennzeichen
fiir den neritischen Status angesehen (z. B. Gran & AwnesT 1931). Dieser Bewertung
liegt wohl das Theorem zugrunde, dafl nur in einer wenigstens zeitweilig beleuchteten
Bodentiefe die Keimung der abgelagerten Spore, und vor allem das Wiedereintreten
in den Planktonzyklus geschehen k&nne. Im ganzen scheint diese Annahme zu Recht
gemacht zu sein. Die Kelmung jedoch kann bei Stephanopyxis auch in v8lliger Dunkel-
heit erfolgen.

Wenn wir uns hier vorerst nur mit den Dauersporen von Stephanopyxis beschiftigen,
so entstehen sie immer in Paaren (siehe auch OsTENFELD 1901, BerGon 1905, HusTEDT
1930, GraN & Ancst 1931), deren Mutterzellen in der Prophase nicht von der vege-
tativen Zelle gleichen Zustandes unterschieden werden knnen (Abb. 5), dasselbe gilt
noch fiir die Zytokinese. Danach jedoch treten die Menisken etwas weiter auseinander
als nach der vegetativen Teilung; die Valven werden dadurch kiirzer, die verbindenden

¥ Da Untersuchungen iiber die GréBenabhingigkeit der Dauersporenbildung bei an-
dern Diatomeen fehlen, gilt dieses bisher nur fiir die eine Art; auch vor Verallgemeinerungen
in bezug auf die auslosenden Bedingungen mufl gewarnt werden.
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Stacheln nachher linger (Abb. 5g—j) und dadurch bereits gibt sich die Teilung als eine
heterovalvate, eine von den Schalen der Mutterzelle abweichend gestaltete Val-
ven liefernde, zu erkennen. Diese Heterovalven werden in der Folge stirker verdickt;
die Kammern sind hoher und kriftiger konstruiert — ihr Porus ist schornsteinartig
emporgezogen — und werden dadurch auch im optischen Schnitt durch die Schale hin-
durch erkennbar (Abb. 5[). Die Schalenbildung nimmt entsprechend mehr Zeit in
Anspruch als diejenige der gewohnlichen vegetativen Zelle!!; die nichste Teilung setzt
daher etwa 4 Stunden spiter ein, obwohl das prophasische Streckungswachstum nur
etwa 2/3 des Ublichen betrigt. Gegen Ende der Streckung beginnt jene eigentiimliche
Verlagerung der Plastiden in die Heterovalve, welche den Charakter der nun folgen-
den Teilung so augenscheinlich indqual macht. Die Vetlagerung der Plastiden, von
einer solchen des Zytoplasmas begleiter und mdglicherweise durch sie verursache, fihre
jene zurlick bis auf eine Linie, die knapp jenseits der Giirtelfalz der zugeh&rigen Epi-
theca verlduft; fast an diese Linie wandert dann der Kern aus seinem Ort in der
Heterovalve, der Hypotheca der Sporenmutterzelle (sensu strictu) und teilt sich nun
in dieser auf den Zelliquator bezogen exzentrischen Lage. Die Furche schneidet da-
durch die plastidenreiche Spore von einer duflerst plastidenarmen Zelle, die jedoch
einen Tochterkern erhilt, ab; letztere kann als Richtungskdrper bezeichnet werden,
Bei dieser Furchung lassen sich die bereits erwihnten Spontanplasmolysen auflerhalb
der Furche auf der Seite des Richtungskdrpers beobachten. Sie filhren dazu, dafl letz-
terer eine zunichst meist linsenfGrmige Gestalt annimmt, wonach seine der Spore
zugewendete Fliche eine feine, nahezu unstrukturierte und daher auch borstenlose
Membran ausscheidet (Abb. 57, links) oder auch nicht (Abb. 57, rechts). Spiter rundet
er sich ab und geht zuletze zugrunde. Nur ungewthnlich plastidenreiche Richtungs-
kirper lassen sich gelegentlich zur Weiterentwicklung bringen. Auf der anderen Seite
der Furche gestaltet sich eine Plasmaoberfliche, die denjenigen der vorangegangenen
Teilung gleicht und eine dhnliche, meist noch etwas kriftigere Valva erzeugt. Die an
dieser Schale entstehenden Borsten spreizen abweichend von gewdhnlichen Borsten
und jenen des ,Heterovalvenpaares®; sie sind aufferdem linger und zugespitzt, wohl
weil sic keine Partner haben. In der weiteren Entwicklung bricht das Sporenpaar an
den Borstenkdpfen auseinander und die Schalen der Paarmutterzelle 18sen sich ab. Da
die Sporenepivalva einen, wenn auch kurzen, etwa bis zum Hypovalvenscheitel rei-
chenden Giirtel entwickelte, besitzt die Dauerspore die einer vegetativen Finzelzelle
im Ruhestand entsprechende Schalenausriistung. Sie schafft sich grofien Reichtum an
Assimilaten. Die derben Dauersporen von Stephanopyxis-Arten werden gut erhalten
und finden sich bereits in Ablagerungen der Kreidezeit, womit die Gattung als eines
der #ltesten erhaltenen Kieselalgengenera erscheint.

Die Keimung der Dauversporen erfolgt erwartungsgemif {Abb. ). Die Schalen
6ffnen sich in prophasischer Streckung, dabei den hypovalvaren Giirtel ausbildend.
Die erste Teilung des Keimlings ist dann wieder heterovalvat, wobei dieses Mal aber
die Heterovalven gewohnliche Schalen sind. Der nichste Teilungsschritt liefert neben

1t Auch zu diesem Zeitpunket ist die Determination zur Dauerspore nicht irreversibel.
Nach Uberfithrung auf 219 C sahen wir ein solches Paar je Zelle zwei vegetative Teilungszyklen
durchfithren, aus denen insgesamt 7 Spermatogonangien und ein Oogon hervorgingen; dabei
erhielt eines der ersteren und das Oogon die Heterovalven.
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zwei heterovalvaten die beiden ersten isovalvaten Zellen des Keimlings. Die Keimung
bedarf nicht des Lichtes; aus den Reservestoffen der Spore allein entwickeln sich nach
unseren Erfahrungen auch im Dunkeln 4zellige Keimlinge. Der zeitliche Verlauf der
Keimung im Licht entspricht wohl ebenfalls der Tatsache, dafl eine Abhingigkeit von
der Beleuchtung wegen der guten Versorgung mit Assimilaten nicht besteht. Ein Einzel-
fall (210 C): 07.05 Beginn der Streckung, 13.31 Teilung, 19.15 leichte Streckung der
Todhterzellen, 23.20 Teilung der einen, 23.44 Teilung der anderen Tochterzelle; 06.34
3 der 4 Zellen beginnen sich zu strecken. Die Teilungsintervalle sind also sehr verkiirzt.

Ganz wie Stephanopyxis turris stellen auch die Warmwasser-Art S. palmeriana
nach Gran & Anecst und 3hnlich unter den iibrigen Centrales nach Gran (1900) Melo-
sira arctica ihre Sporen her. Nicht viel anders, jedoch in den Modalititen der Schalen-
bildung abweichend, erfolgt die Bildung der Zellpaare mit ,Doppelschalen® bei der
Pennaten Meridion circulare (Gerrigr 1963), nur daf bei ihr die Ausscheidung der
Innenschalen am Richtungskdrper ganz unterbleibt. Die erste Teilung der Paarmutter-
zelle kann nur insofern als heterovalvat bezeichnet werden, als die (hier posttelopha-
sische) Ausbildung der Glirtel ganz unterbleibt, also nur Valven entstehen und als diese
eine etwas krifligere Struktur zu besitzen scheinen. Die zugehtrigen Unterschalen sind
stirker abgewandelt. Nach den 8kologischen Angaben ist es nicht unmdglich, dafl es
sich ebenfalls um Dauerzellen handelt, welche der Uberwindung der ungiinstigen war-
men Jahreszeit dienen; dafiir wiirde auch der Assimilatreichtum sprechen. Die Schalen
dieser Sporen blieben dann nur ungewthnlich diinn; doch existieren bei den beiden
marinen Pennales Fragilaria oceanica und Achnanthes taeniata (Meunmr 1910, Hu-
sTEDT 1930) Zellpaare mit Zhnlicher Genese, deren dickwandige Schalen an der Dauer-
sporennatur keinen Zweifel lassen; unsicher ist hier nur, ob die Sporenhypovalven
durch Iniqualteilung oder wie bei Chaetoceros (siche unten) azytokinetisch entstehen.

Der Vorgang der Dauersporenbildung in seiner speziellen Form hat wohl den
»Sinn®, innerhalb der entwicklungsmechanischen Potenzen einer primitiven Diatomeen-
gattung mdglichst viel Plasma in den engen Raum der Spore zu bringen; nur der Rich-
tungskorper wird dabei ,geopfert“. Moderne Formen, soviel sei noch zur vergleichen-
den Entwicklungsgeschichte hinzugefiigt, vermeiden dieses Opfer; auch wenn die Daver-
sporen (etwa bei Chaetoceros didymus) paarweise wie diejenigen von Stephanopyxis
entstehen, lassen sie das Plasma der Sporenmutterzelle zur Heterovalva hin kontra-
hieren und scheiden danach an der neuen Plasmaoberfliche die Hypovalva der Spore
aus. Bei den meisten Arten dieser Gattung werden iibrigens b e i d e Valven der Dauer-
spore an durch je eine lokalisierte Plasmolyse exponierten Riickzugsflichen, also
azytokinetisch gebildet. Dafl es sich dabei um rudimentierte Zellteilungen han-
delt, zeigten Beobachtungen an C. teres. Wihrend der Plasmolyse, welche der anapha-
sischen Erschlaffung in der Zytokinese entsprechen diirfte, liuft eine Kernteilung ab;
von der Zytokinese ist also nur die anschliefende Schalenbildung iibrig geblieben.
Beide Kerne bleiben im gleichen Zytoplasten und einer von ihnen geht unter Pyknose
zugrunde, Dieses Verhalten wiederholt sich bei der Bildung der anderen Valve. Es
handelt sich um einen Spezialfall der von Gerrier (1963) aufgefundenen Gesetz-
mifigkeit: ,Alle Schalenbildungen der Diatomeen treten als Folge von Zell- oder
Kernteilungen auf. Die Umkehrung gilt, wie beispielsweise die Gametogenese von
Stephanopyxis zeigt, nicht.
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Die Schalenentstehung in der Auxospore geht bei Diatomeen in der gleichen Art
vor sich wie die Dauersporenbildung in einer Sporenmutterzelle von Chaetoceros
teres. Auch Stephanopyxis bedient sich dieser, oben als phylogenetisch fortschrittlich
bezeichneter Methode, welche sie merkwlirdigerweise bel der Dauersporenbildung
»noch® nicht verwendet. Die Keimung wurde bisher nur von MicuHaiLowa (1962) bei
Chaetoceros beschrieben, wo sie Zhnlich wie bei Stephanopyxis ein vegetatives Aus-
treiben ist, allerdings unter Abstoflung, nicht Einbeziehung in den Keimling, der
Sporenmembranen. Die Beobachtungen von Gross (1937, 1939a, b) an Ditylum be-
zichen sich, entgegen der von diesem Autor vertretenen Ansicht, nicht auf Dauver-
sporen (v. StoscH 1965).

ENTWICKLUNG DER SEXUALZELLEN, BEFRUCHTUNG
UND AUXOSPORENBILDUNG

Aus schmalen vegetativen Zellen (16 bis 30 y), bei denen der Sexualisierungsdrudk
hoch ist, kdnnen sowoh! Spermatogonangien (minnliche Gameten ausbildende Zellen)
als auch Qogonien (weibliche Gameten ausbildende Zellen) direkt, also ohne dazwischen
geschaltete Teilungen hervorgehen. Breitere Zellen machen unter unseren Bedingungen
jedoch vorher noch mindestens eine Zellteifung durch. Das zeigen Induktionsversuche,
bei denen im Schwachlicht (200-300 Lux/15° C) befindliches vegetatives Material unter
Bedingungen gebracht wird (Belichtungs- und TemperaturerhShung: 4000 Lux/219 C),
die rasch Sexualzellen hervorrufen (Dreses unpubl.). Schmale Zellen kénnen durch den
Bedingungswechsel, nach minimal 4 Stunden, am Ende der Lichtperiode gegeben, fest-
gelegt sein, was am Ende der anschliefenden Dunkelperiode duflerlich erkennbar wird;
bei breiteren Stimmen und schmalen Klonen in der Mehrzahl ihrer Zellen verschiebt
sich die Festlegung um 24 Stunden; unsere Schilderungen beziehen sich meist auf letz-
tere. Im weiteren verlaufen beide Entwicklungen verschieden, indem das Oogon direkt
zur Oozyte wird, das Spermatogonangium aber erst durch mehrere Teilungsschritte die

Abb. 8: Einzelbilder zur Mitose. « Metaphase, b~¢ Anaphase bis beginnende Furchung im
optischen Schnitt; in b—d Spindel erkennbar, unter dieser in ¢ und d Plasmapolster; f~i Ana-
phasen in Aufsicht; f Plasmabriicke schniirt sich durch, dahinter Spindel; 5 Spindel allein ver-
hindert die Tochterkerne; j und & Furchung spit, im optischen Schnitt. Spindel mit den beiden
Kernen am Ende hingt sattelartig iiber der Furche. Da die Spinde!l nicht parallel zur Zell-
lingsachse liegt, erscheint in j durch Becke-Effekt der linke Kern dunkel, der rechte hell;
k Spindel freigelegt, nach oben elastisch durchgebogen
Abb. 9: Bilder zur Zytologie von Stepbanopyxis. # Ruhekerne, b vegetativer Kern in Pripro-
phase, ¢ Qogonkern noch in Valva (Prileptotin), d Mitose (Metaphase), e Mitose (Anaphase),
f Oogon {Zygotin), g Spermatozyte (Metakinese von Meiosis L), Ein Teil der Chromosomen
ist bereits in die Spindel eingeriickt (unten rechts drei, oben links ein Chromosomenpaar noch
frei), Diakinesekonfigurationen; b Spermium, noch im Spermatogon (Kern nahezu homogen);
vergleiche Durchmesser mit a (vegetativer Kern) und [ (Zygotenkern); i beginnende Kern-
pyknose (rechter Kern) in der Valva nach der ,Hiutung® einer vegetativen Zelle; j Sperma-
kern am Eikern im Oogon (Achromasie des Eikerns), rechts zweiter, links erster pyknotischer
Kern (1); &£ Kernverschmelzung fortgeschritten, links am Eikern erster, rechts zweiter pykno-
tischer Kern; [ spiiteres Verschmelzungsstadium. Eikern noch immer achromatisch, die minn-
lichen Chromosomen (gespalten!) ,diffundieren® in den Eikern hinein. Eikern mit, Spermium-
kern (rechts) ohne Nukleolus; 4, d, e~i, [ haben gleichen Mafstab, ebenso &, ¢ und j
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Spermatogone differenziert; letztere kdnnen nach Beginn der Meiosis als Spermato-
zyten bezeichnet werden,

Enstebung der Spermien

Die Differenzierung der Spermatogonien

Spermatogonangien sind im noch rubenden Zustand naturgemif dannvon gleicher
Linge (Abb. 104, b) wie vegetative Zellen, wenn sie direkt aus diesen entstehen, ge-
schieht dieses nach einer oder mehreren Teilungen, so erscheinen sie hiufig verkiirzt. Der
Mechanismus ist eine geringere Streckung in der Einleitung der Teilung mit dem Er-
gebnis, dafl nur Valven verminderter Linge im Raum des Glirtels Platz haben, wie
dieses die Beispiele von Abbildung 10 zeigen. Die fiir die minnliche Entwicklung
charakteristische Bildung extrem kurzer Zellen, der Spermatogonien, wird hier fiir

a
4S8perm. " veg.ungestr. l
e
b I .
4 Sperm. veg.beginnende Str.
N
C1
2 Sperm. I 2 Sperm. I'
S
Cz
veg. ungestr. ” veg.ungestr.
50

Abb. 10: Abmessungen der Schalen von minnlich differenzierten und vegetativen Zellen.
Senkrechte Linien: Breite, horizontale Linien: Linge; Valven dick, Giirtel diinn ausgezogen.
Bei den Spermatogonangien ist die Zahl der bereits differenzierten Spermatogonien, bei den
vegetativen Zellen der Streckungszustand vermerkt (Schalen der vegetativen Zellen ausein-
andergezogen gezeichnet). Die Hypopleura der Spermatogonangien ist kiirzer als die Epi-
pleura. ¢z und ¢z ein Faden, hier sind auch die Hypovalven der Spermatogonangien betrichr-
lich kiirzer als diejenigen des vegetativen Nachbarzellpaares: vorwegnehmende Differenzierung

deren Mutterzellen, die Spermatogonangien, vorweggenommen. Abbildung 10 zeigt
auch, daf von zwei Schwesterzellen beide gleichzeitig (c) oder nur eine (4, b) minnlich
differenziert werden kénnen.

Das Streckungswachstum des Spermatogonangiums setzt frither ein als das einer
vegetativen Schwesterzelle, mitunter schon am Ende der Dunkelphase. Dieser Sachver-
halt wird wiederum belegt durch Abbildung 10, in welcher die Spermatogonangien
schon im 2~ (Abb. 10¢) oder 4-Zellen-Stadium sind (4, ), wihrend die vegetativen
Nachbarn nodch nicht einmal oder eben erst (&) die Streckung begannen. Das Streckungs-
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wachstum erreicht bis zur ersten Zytokinese nur etwa /3 des Wertes einer vegetativen
Teilung (Tab. 2); entsprechend wurde die Hypopleura meist weniger als halb so lang
als die Epipleura, und die erste Teilung im Spermatogonangium setzt gegeniiber der
vegetativen Zellteilung weiter verfriiht ein. Nunmehr folgen, nicht ganz streng syn-
chron, eine oder zwei weitere Zytokinese-Wellen, welche 4 oder 8 Spermatogonien ent-
stehen lassen. Diese leiten dann die Meiosis ein und werden damit zu Spermatozyten.

Die Differenzierungsteilungen sind in mehrfacher Hinsicht bemerkenswert. Die
Generationsdauer der erzeugten Zellen ist mit 3 Stunden (219 C) gering. Dem ent-
spricht eine ,fliichtige® Ausbildung der neuen Membranen, ihre Valven bleiben zart
und entbehren meist einer Ornamentierung durch Areolen und immer einer solchen
durch Stacheln. Sie sind aber schwach verkieselt und tragen in einer Eindellung am
Scheitel ein rundes Auge. Da die Betrige der Streckung von Teilung zu Teilung ab-
nehmen (Tab. 2), werden die Pleuren progressiv kiirzer und kinnen an den letztgebil-
deten Schalen ganz fehlen.

Tabelle 2

Streckungsbetrige der Mitose und bei den Vermehrungsteilungen der Spermatogonien
(32 u Breite). Spermatogonangium von Abbildung 11 a—k

Vegetative Mitose Spermatogonangium: Streckung
1. Mitose 2. Mitose 3. Mitose Spermatogonan-
Streckung Streckung gium insgesamt
pro Zelle pro Zelle
72u 24 u 621 34 u 43,6 u

Auch die Form der Valven wird durch Reduktion des Mantels und eine Abnahme
in der Wolbung des Diskus fortschreitend vereinfacht. Die Furchen schneiden, wohl
durch die geringe Pleuralidnge bestimmt, so schmal ein, daf} die Spindel anschlieflend
die Menisken fast ebnet und die posttelophasische Auswolbung danach gering bleibt.
Jede dieser Teilungen ist in bezug auf die Schalen der vorangegangenen etwas hetero-
valvat und insbesondere die letzte auch stark iniqual (Abb. 11k), da dem Anschein
nach die Kernlage, welche ihrerseits den Ort der Furche bestimmt, an der Giirtelfuge
orientiert wird (Abb. 117), und da diese letzte wegen des fehlenden Eigengiirtels und
der geringen Wolbung der jlingsten Schalen exzentrisch in bezug auf die Spermatogon-
pole liegt. Bei sehr schmalen Zellen sind (bezogen auf die Breite) die relativen Streckun-
gen grofler und daher merkliche Valvenmintel an den Spermatogonienschalen ent-
wickelt. Wenn man vom Fehlen der Borsten absieht, entspricht die Valvenform der
Spermatogone derjenigen einer um einen betrichtlichen Betrag breiteren vegetativen
Zelle. Seltener und dann meist auch nur bei einigen der 8 Zellen teilt sich der Kern
noch einmal mitotisch; die Zytokinese ,gelingt® dann aber in den meisten Fillen nicht:
es entstehen 2kernige Spermatozyten, welche spiter 8 Spermien liefern. Schliefilich
verhalten sich auch die Plastiden dadurch ungewdhnlich, daff sie nur noch vor der
ersten Teilung vermehrt werden. Da die Zahlen gegeniiber denjenigen in vegetativen
Zellen etwas niedrig sind (116 + 18 gegen 138 +25,6) scheinen bereits frither einzelne
Plastiden ungeteilt geblieben zu sein. Danach werden die Chloroplasten lediglich auf
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die Spermatogonien aufgeteilt und gehen gleichzeitig an Grifle und Farbstoffgehalt
zurtick. Dieser Schwund an Plastidensubstanz ist ein Charakteristikum aller Diato-
meenspermatogenesen; er findet sich selbst bei der oogamen Pennatengattung Rhab-
donema (v. Stoscu 1958a). Zur Deutung dieser Tatsache kdnnte man iiberlegen, daf
die gesamten Differenzierungsvorginge also 3 bis 4 Teilungsschritte von der vorher-
gehenden vegetativen Teilung an gerechnet, kaum mehr Zeit brauchen, als es der Ge-
nerationsdauer der vegetativen Zelle entspricht; in diesem Zeitraum wird aber ver-
mutlich (Messungen fehlen) die 4fache Menge DNS produziert; so konnte der Bau-
stoff- und Energiebedarf dieser Synthesen auf Kosten der Plastidensubstanz, jener,
welche nicht aufgebaut wird sowie jener, welche verschwindet, gehen. Die Plastiden
sind ohnehin ,,iberfliissig“, sie werden nicht fiir die Spermien ben&tigt. Schliefilich sei
bemerkt, daf auch die Nukleolen wihrend der Spermatogonienteilungen verschwin-
den, was librigens wieder bei anderen Diatomeen vorkommt.

Nach der letzten diploiden Mitose ,ruhen® die Spermatozyten etwa 5 Stunden;
wihrend dieser Zeit laufen die verwickelten Vorginge der meiotischen Prophase ab,
und treten dann in die Reduktionsteilungen ein.

Wenn wir die Spermatogonienentstehung der Stephanopyxis vergleichend entwick-
lungsgeschichtlich einordnen, so sind die Prozesse in ithren Grundelementen iiberall bei
Diatomeen dhnlich: Durch differenzierende Teilungszyklen entstehen in unterschied-
lichem Mafle vereinfachte und an Grofe, morphologischer Ausstattung sowie Plastiden-
und Farbstoffgehalt geminderte Zellen. Man kann also vondepauperierenden
Teilungen sprechen, die im einzelnen sehr verschieden weit reduzierte Zellen liefern.
Dabei lassen sich zwei Gruppen unterscheiden: Bei den Melosira-Arten sind die Einzel-
spermatogonien noch frei und ihre Schalen zwar kiirzer und diinner als die vegetativen,
aber sonst vollstindig. Auch Formen, welche wie Cyclotella eine deutliche Differenzie-
rung der Spermatogonien nicht erkennen lassen (GErrier 1952) wiren hier einzuord-
nen. Die Zellzahl schwankt in den aus einer Mutterzelle hervorgehenden Gruppen von
Spermatogonien sehr stark, bei Melosira varians zwischen 2 und mindestens 16. Bei
der zweiten Gruppe dagegen trennen sich die Schalen der Mutterzelle erst kurz vor
oder nach Fertigstellung der Spermatogonien, die zwischengeschalteten Teilungszyklen
sind entsprechend durch geringes oder fehlendes Strecdiungswachstum charakterisiert.
Die Spermatogonien werden in ihrer Ausstattung stirker vereinfacht und weichen von
der Mutterzelle in zahlreichen Merkmalen ab. Diese ist zum Spermatogonbehilter ge-
worden und kann daher als Spermatogonangium bezeichnet werden.

Stephanopyxis turris, Biddulphia rhombus und B. granulata bilden die Schalen
der Spermatogonien in vereinfachter Form noch aus (v. Stoscu 1956). Bei B. mobi-
liensis, B. regia und B. sinensis (z. B. BERGoN 1905, ScuMIpT 1927, v. STOSCH 19544)

Abb. 11: Androgenese von Stephanopyxis. a—k bilden eine Beobachtungsserie, I-s (mit Aus-
nahme von 7 und r) eine zweite. Uhrzeit angegeben. « Spermatogonangium gestreckt; & erste,
f—g zweite, j, k dritte Differenzierungsteilung; m Ausschiittung der Spermatogone durch die
der spiter mejotischen Prophase zugeordnete rasche Schwellung, » Riickgang der Schwellung
(Meta- und Anaphase I); o frithe und p spite Interkinesen und (oben) frithe Anaphasen II,
r Anaphase I, stirker vergroflert (Spindel!); g Abldsung der Spermien vom plasmatischen
Restkorper beginnt an zwel Spermatozyten; beachte Spermatogonschalen; s ein Spermium
fast abgeldst (Mitte); a—s (mit Ausnahme von 7) im gleichen MaBstab; ¢ Ablésung der Sper-
mien vom Restkdrper
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werden Schalen nur noch von der ersten Differenzierungsteilung geliefert; die zahl-
reichen relativ kleinen Spermatogonien sind dhnlich wie bei folgenden Arten, welchen
jegliche Schalen innerhalb des Spermatogonangiums fehlen, nackt: Lithodesminum, Strep-
totheca und Bellerochea (v. Stoscu 1954a, beziiglich der letzten Art siehe auch
SUBRAHMANYAN 1946), Rbizosolenia setigera (v. Stoscu unpubl.), Chaetoceros-Arten
(z.B. Murray 1897, GrAN & AnesT 1931, v, SToscr unpubl.) und die groflen Cosci-
nodiscus-Arten (PaviLLarp 1914, Horxer 1930, v. Stoscu unpubl.). Schlieflich kén-
nen auch noch die Zytokinesen nach den Vermehrungsteilungen in den Spermato-
gonangien ausfallen; die Spermatogonien sind in diesem durch Guinardia flaccida und
Awnlacodiscus argus belegten Falle nur noch in der Form ihrer in einem Plasmodium
vereinigten Kerne reprisentiert (v. SToscu unpubl.).

Meiosis und Spermiogenese

Die summierten Streckungen von Spermatogonangium und Spermatogonien hat-
ten die Schalen des ersteren nur gerade gedfinet. Die Zellgruppe wird aber noch zu-
sammengehalten, weil die Schalen der Mutterzelle auf eine Spermatogonschale aufge-
klemmt bleiben. Wihrend der etwa ersten 31/2 Stunden der nun folgenden Teilungs-
ruhe geschieht bis auf eine langsame Streckung der Spermatogonangien duflerlich nichts;
danach schwellen die Spermatozyten rasch und stark an und driicken mittels ihrer
Eigenschalen die Spermatogonangiumhilften auseinander und danach die den Miindun-
gen der Behilterhilften zunichstliegenden Spermatozyten aus diesen heraus (Abb. 11m).
Die Schwellung hat nach zwei Stunden ihren Hohepunkt erreicht und beginnt darauf
in den einzelnen Spermatogonien ziemlich ungleichzeitig wieder nachzulassen, Die
Schwellung entspricht der Prophasestreckung und die darauf folgende Erschlaffung
vermutlich dem metaphasischen Turgeszenzverlust bei der vegetativen Teilung. Dabei
18sen sich die Protoplasten der Spermatozyten von ihren Schalen und runden sich ab.
Die Zellen treten damit in die meiotische Metaphase ein (Abb. 11n, vierte Zelle von
rechts), Wihrend der ersten meiotischen Teilung sinkt nun die Vakuole immer mehr
zusammen und ist dann gegen die spite Anaphase hin meist nicht mehr zu erkennen.

Zum Unterschied zur Mitose wird wihrend der Anaphase von Meiosis 1 nicht
einmal die Andeutung einer Furche sichtbar; es entsteht Ghnlich wie bei den Melosira-
Arten (v. Stoscu 1951, 1958) ein Plasmodium, dessen beide Kerne nunmehr sich als
helle Kuppen abzeichnend an die Pole des jetzt breit spindelférmigen Protoplasten
treten. Etwa eine Stunde nach der Metaphase beginnen an diesen Polen je zwei Geifleln
als kurze Stummel auszuwachsen und sich dann weiterzuverlingern. Zu diesem Zeit-
punke sind die Protoplasten stark améboid in ihrer Gestalt und neigen dazu, keulen-
f5rmige Pseudopodien auszusenden. Hiufig kommt es dabei zu bedeutender Streckung
der Spermatozyte und zu knospenartiger Abhebung der Interkinesekerne vom Haupt-
protoplasten.

Das Einsetzen der zweiten Teilung, das weitere zwei Stunden spiter liegt, wird
zuerst an dem Auseinanderriicken der Geifleln jedes Paares erkennbar, Dieses ent-
spricht wahrscheinlich der Ausbildung der Spindel, mit deren Polen die Basalkérner in
Beziehung zu stehen scheinen, eine Beziehung, die aber noch bei keiner Diatomee mit
zytologischen Methoden rizher definiert wurde. Die Spindel fiihrt die Chromosomen
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in der Metaphasenanordnung; wahrscheinlich entspricht ein zwischen den Geifleln
stehender Hocker der einen Seite dieser Platte mit ihrer Plasmaumhiillung. Dieser Hiigel
verbreitert seinen Gipfel (Abb. 11p oben; erste und dritte Zelle von rechts) wihrend
der Anaphase, bis in seiner Mitte eine Einsenkung entsteht. Schlieflich ragen vier kern-
haltige, aber plastidenfreie Knospen an den Ecken eines tetraedrischen Korpers hervor,
in dem die Plastiden geballt liegen (Abb. 11s, 1. u. 2. Zelle von rechts).

Die prophasische Streckung der Spermatozyten hatte zunichst nur das Spermato-
gonangium gedfinet, die in ihm enthaltenen Zellen aber mehr oder minder intake ge-
lassen. Deren Uffnung wird nunmehr (Abb. 11p, g) anscheinend durch den Geiflelschlag
wihrend der Interphase oder auch erst nach der zweiten Teilung besorgt. Die Sperma-
tozyten-Plasmen werden daher von der spiten Interphase an zu verschiedenen Zeit-
punkten frei, die in oder nahe der Spermatogonangien-Valven liegenden zuletzt; viel-
fach befreien sich hier aber erst die selbstindig gewordenen Spermien.

Die Losldsung der Spermien von dem plasmatischen, alle Plastiden behaltenden
Restkorper erfolgt relativ spit nach der zweiten Teilung (Abb. 11¢, s, ). Der Eindruck
ist derjenige einer Befreiung durch den Zug der nunmehr auflerordentlich heflig schla-
genden Geiflel, welche die Spermienkérper, den Kern mit einem schwachen Plasmaleib,
vom Restkérper abzieht. Dabei wird das Hinterende des Spermiums zu einem langen
Faden ausgesponnen. Es mdgen bei der Abldsung aber auflerdem Oberflichenkrifte,
ihnlich denjenigen, welche die Furchung in der Zellteilung vollziehen, beteiligt sein;
die Druckspindel scheint bei Stephanopyxis keine Hilfestellung zu leisten. Nach der
Befreiung schwimmen die Spermien sogleich mit grofler Geschwindigkeit ab, der Rest-
kdrper geht spiter zugrunde.

Zytologisch ist die Differenzierung der Spermatogone durch das Verschwinden des
Nukleolus und eine Verdichtung des Kerns ausgezeichnet, was beides bei anderen Dia-
tomeen seine Parallele hat. Eine genaue Synchronisierung der Stadien der Mejosis an
den Streckungsverlauf der Spermatogonien ist im Augenblick nicht moglich, doch
diirfte bereits wihrend der Phase der langsamen Schwellung, schitzungsweise 11/ bis 2
Stunden nach der letzten Differenzierungsteilung, das Leptotin beginnen und in der
Phase der raschen Schwellung die Kerne sich in Diakinese befinden. Die meiotischen
Kerne sind merklich kleiner als im Ei. Auf Schilderung der Einzelvorginge wird ver-
zidhtet. Die Kerne der Spermien zeigen sich wie bei den Biddulphien (v. Stoscu 1954,
1956) und im Gegensatz zu Melosira varians (v. Stoscu 1951) und Cyclotella (Gerr-
LER 1952) hoch kondensiert, nahezu homogen (Abb. 95).

Die vergleichende Betrachtung der Spermiogenese ergibt zunichst fiir den Ge-
samtvorgang eine m e r o g e n ¢ Natur (v. StoscH 1954a). Nicht das ganze Spermato-
zytenplasma wird fiir die Spermien verbraucht, sondern durch die Fiinfteilung bleibt die
Hauptmenge des Plasmas mit allen Plastiden zuriick, nachdem Meiosis I ohne Plasma-
tomie ablief. Im Gegensatz dazu steht Biddulphia granulata (v. Stoscu 1956), bei
welcher eine Plasmatomie erfolgt und daher neben den 4 Spermien 2 Restkirper ent-
stehen. Auf die bei Diatomeen mit nackten Spermatogonien verbreitete hologene
Spermiogenese, die alles Plasma einbezieht und in beiden Schritten zytokinetisch ver-
lduft, braucht nur insofern eingegangen zu werden, als sie das Verhalten der Plastiden
betrifft, die hier viel weiter in der Grofle reduziert werden und dann zur Masse des Sper-
mienkdrpers kaum noch beitragen. Plastiden sind also anscheinend iiberfliissig; sie wer-
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den im Restkérper gelassen oder riickgebildet, in einem noch nicht von uns beschriebe-
nen Falle (Coscinodiscus granii) sogar einzeln abgestofien. Der hier geschilderte Typus
der merogenen Teilung, welche bei Melosira (v. SToscu 1958) bereits bekannt gemacht
wurde, findet sich ihnlich noch bei den Coscinodiscaceen Actinocyclus ebrenbergii und
Actinoptychus undulatus (v. Stosch unpubl.). Im Vergleich zu der von diesen Arten
allein genauer geschilderten Melosira moniliformis fallt der groflere Zeitverbrauch bei
der Abldsung der Spermien auf. Dieses scheint bedingt durch die hervorstechende Be-
teiligung der Spindel bei Melosira, die, unterstiitzt vermutlich von , Furchungskriften®,
die Spermien bereits im Zuge ihrer Anaphasestreckung fast simultan vom Plasmarest
abdriickt, wihrend sie beim jetzigen Objekt nur die Verteilung auf der Sperma-
tozytenoberfliche besorgt, die Befreiung der Spermien aber wobhl in erster Linie dem
Zug der Geiflelmotorik iiberlafic.

Allen bisher untersuchten Centrales gemeinsam ist das paarweise Auswachsen der
Geifleln in der Interphase und die endgiiltige Fingeifieligkeit der Spermien.

Oogone und Auxosporen

Differenzierung der Oogone und Prophase der Meiosis

Im Gegensatz zu den durch depauperierende Differenzierungsteilungen entste-
henden Spermatogonien kdnnen sich die weiblichen Sexualzellen, die Oogonien, welche
dann spiter mit dem Eintritt der Meiosis als Oozyten bezeichnet werden miifiten,
direke aus der vegetativen Zelle entwickeln. Breitere (> 30 ) Zellen sowie die Mehr-
zahl derjenigen schmaler Populationen teilen sich jedoch, soweit sie zu Qogonien wer-
den, mindestens einmal, bevor sie determiniert sind. Die Schwesterzelle eines Qogons
kann dabei vegetativ bleiben und sich teilen; sie kann auch selbst zum Oogon oder
auch zum Spermatogonangium werden. Das Qogon ist bereits in ungestrecktem Zu-
stand durch seine erhhte Plastidenzahl (190,4 £ 9,51 gegen 138 + 12,8 der vegeta-
tiven Zelle; 32 u Zellbreite) zu erkennen. Der Kern ist etwas stirker angeschwollen
und liegt nicht wie bei der gewdhnlichen Zelle fest, sondern pendelt um das Diskus-
zentrum. Praktisch ist es allerdings in diesem Zustand nicht immer moglich, ein Oogon
sicher anzusprechen.

Die Streckung beginnt im Durchschnitt etwa 1 Stunde spiter als diejenige zur
vegetativen Teilung, schreitet langsamer fort und hilt linger an, nimlich fiir 7 bis
8 Stunden. Sie fiihrt meist zu hoheren Werten der Giirtellinge, was im wesentlichen
auf einer Verlingerung der Hypopleura, also verstirktem Streckungswachstum beruht,
die Hypopleuren vegetativer Zellen eines Materials von 32 u Breite maflen 44,2 +
3,54 u, diejenigen der Oogonien 56,4 * 4,32 u. Der Kern beginnt zu wandern, wenn
etwa /s der Streckung vollzogen ist und erreicht bald die Region des Zelliquators, wo
er nicht festliegt, wie in der Mitose, sondern hin- und herrutscht, und er wird auch
meist auflerhalb einer exakten Aquatoriallage von der meiotischen Karyokinese er-
faflt. Diese Unruhe des Kernes ist fiir die Meiosis charakteristisch. In einem Falle
wanderte er sogar aus der Hypovalva durch die ganze Zelle und kehrte in die Hypo-
valva zuriick. Die Kerne fallen im Zustand der Voll-Streckung gegeniiber der Mitose
durch Gréfle und stirkere Abrundung (Abb. 134) auf, die relativ dicken Chromosomen
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in ihnen — sie diirflen in Diakinese sein — sind auch im Leben deutlich zu erkennen.
Ferner zeichnet sich das Oogon durch Plasma- und Pigmentreichtum aus, kleine OUl-
trdpfchen sind hiufig vorhanden (Abb. 12).

Meiosis und Kernabort

Die meiotischen Teilungen setzen in den im Wechsellicht bei 219 C gehaltenen
Kulturen etwa ab 17 Uhr ein, also um die gleiche Zeit oder etwas frither als diejenigen
in den Spermatozyten, so daf die Qogone befruchtungsfihig sind, wenn die Spermien
frei werden, Beide Entwicklungen sind durch eine Lichtwechsel-Synchronisierung, die
hier schirfer ist als in der Mitose, aufeinander abgestimmt, was bei der Kurzlebigkeit
der Spermien auch als notwendig erscheint. Im Prinzip Gleichartiges kennt man auch
bei Sexualzellen anderer Meeresalgen (z. B. Dictyota) (Bonnme & MoULier 1961,
BiinniNG 1963), deren Entleerung nicht nur zu bestimmter Tageszeit, sondern in einer
weiteren Synchronisierung relativ zur Mondphase auch nur an wenigen Tagen des
Monats geschieht.

An dieser Stelle sei ein Wort iiber die Karyologie der weiblichen Meiose einge-
schaltet. Das frijhe Leptotin scheint bereits bei Beginn der Streckung vorzuliegen
(Abb. 9¢). In den nachfolgenden Kernstadien findet man den Kern meist mehr oder
weniger in Giirtellage. Zygo- und Pachytin sind leicht und zahlreich zu sehen (Abb. 9f).
Die Diakinesegemini bleiben scharf umschrieben und relativ, wenn auch verschieden
lang. Sie besitzen meist mehrere Chiasmen. Thre Zahl betrigt etwa 14. Die Einordnung
in die Spindel scheint wie bei anderen Centrales und wie dies GerrLer (1956) fiir
Cymbella aspera beschrieb, stark sukzedan zu erfolgen (Abb. 9g). Nach der ersten
Karyokinese wird ein vollstindiger Ruhezustand des Kerns hergestellt.

Eine Stunde vor Einsetzen der Anaphase beobachtet man einen Gestaltwechsel
des Kernhiigels, der seine rundliche Form verliert (Abb. 13%) und im Umrif ,amé-
boide* Formverinderungen durchzufithren beginnt. Das beruht vermutlich einmal
auf einer tatsichlichen Améboidie des hier angesammelten Plasmas, zum anderen auf
dem Schwinden der Kernmembran bei einsetzender Metakinese, der Einordnung der
Chromosomen in den Spindeliquator, die also von langer Dauer wire. Die Teilungen
selbst verlaufen mit stdrker als in der Mitose zur Zellachse geneigter Spindel
(Abb. 13c, d), und zwar ohne anschlieflende Zytokinese. Jedoch beobachtet man als
Kquivalent zur Furchung hiufig eine metaphasische Erschlaffung des Protoplasten, der
sich dann in der Giirtelregion von der Membran leicht abhebt. Im Gegensatz zu den
Spermatogonien erfolgt aber Kernabort nach jedem Teilungsschritt und das Oogon ist
zuletzt einkernig. Dieser Vorgang ist bereits von zahlreichen anderen Diatomeen aus
fixierten Priparaten bekannt, bei der zur Beobachtung giinstigen Stephanopyxis kann
er im Leben gesehen werden und offenbart sehr merkwiirdige Ziige.

Die Spindel, klar erkennbar, schiebt, sich verlingernd, die Tochterasteren im
plasmatischen Wandbelag auseinander (Abb. 13c, d). Die Bewegung kommt etwa
6 bis 7 Minuten nach ihrem Beginn zum Stillstand. Nach einiger Zeit (7-16 Minuten),
die Spindel ist dann anscheinend resorbiert, bewegen sich die Kerne mit einer der des
Anaphasestretch etwa entsprechenden Geschwindigkeit aufeinander zu (Abb. 13e, f).
Die dieses motivierenden Krifte sind unbekannt; jedenfalls geniigen sie, um gelegent-
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lich Plastiden aus dem Verband im Wandbelag heraus und vor dem wandernden Kern
herzuschieben. Nichts spricht fiir die Titigkeit von Plasmastrémungen. Man kdnnte
auch an eine Kontraktion der Spindel als Ursache denken, doch wird diese vor Beginn
der Bewegung, in einigen Fillen konnte das gesehen werden, wellig, scheint sich auf-
zufasern und zu verschwinden. Die Bewegung des einen Kernes wird zuletzt durch
die Berithrung mit dem anderen gestoppt und beide pressen sich eng aneinander
(Abb. 13f). Aus dem Kontakt geht nach einer halben Stunde oder mehr der eine als
pyknotischer, also toter Kern hervor (siche Abb. 97); er ist kleiner und stirker licht-
brechend geworden und wird nun allmihlich im Plasma verdaut (Abb. 13g). Etwa
2%/y Stunden nach der ersten Teilung wiederholt sich das Gleiche im zweiten mito-
tischen Teilungsschritt des iiberlebenden Kernes (Abb. 13g, 5).

Welcher Kern bewegt sich und welcher geht zugrunde? Die Anaphasespindel
scheint hiufig einen Kern mehr oder weniger ortsfest zu lassen, den anderen aber zu
verschieben. Doch kommt es auch vor, dafl beide Tochterkerne gleichartig gegen den
Plasmabelag bewegt werden. Fiir den letzten Fall existiert eine Beobachtung, nach der
beide Kerne nachher auch etwa gleichmifig aufeinander zuriicken. Nach einer unglei-
chen Verschiebung durch die Spindel kann aber sowohl der vorher bewegte, dieser
moglicherweise hiufiger, als auch der vorher ortsfeste Kern zum Wanderkern werden.
Eine Beantwortung der zweiten Frage scheitert daran, dafl die Kerne im ,clinch®
schwer zu unterscheiden sind und ihre gegenseitige Position noch indern kdnnen. Nur
in dem bereits erwihnten Fall, bei welchem beide Kerne zuriidkwanderten, konnte die
Frage entschieden werden, aber hier ist die Antwort wegen der Symmetrie von Ana-
phase- und Postanaphasebewegung ohne Interesse.

Abweichend von dem geschilderten Normalverlauf fiir den Kernabort bei Sie-
phanopyxis wurde einmal gesehen, dafl die Pyknose bereits frith wihrend der Riick-
wanderung, also auf Distanz erfolgte, worauf die Bewegung, welche in diesem Falle
verzogert eingesetzt hatte, ein Ende fand. Ein anderes Mal war in der Anaphase der

Abb. 12: Kultur mit vegetativen Zellen, Spermatogonien und Qogonien (O). Sie wurde
3 Tage lang beobachtet und Verinderungen photographisch registriert. Zuletzt entwickelte sie
aus den Oogonien einige Auxosporen. (Der Maflstab unten links gehdrt zu Abb. 13a~d)
Abb. 13: Oogon in Meiosis I und II sowie Befruchtung (im Leben). a~d erste meiotische Tei-
lung im Oogon, in d nur Spindel deutlich; e~f Riickwanderung der Kerne bis zum Kontakt;
g Eikern in Metaphase II, oben erster pyknotischer Kern; » Eikern mit erstem (rechts) und
zweitem pyknotischem Kern (zwischen Eikern und dem von diesem aus nach , 11 Uhr“ zu
gelegenen Plastiden); i Oogon offen, Spermium an Plasmakuppe; j~I Spermakern im Ei,
Beobachtungsserie; erster pyknotischer Kern: 1, zweiter pyknotischer Kern: 2, Spermakern: s.
In [ (stdrker vergrofiert) 1st der Spermakern ,gequollen®, Chromosomen als Fiden erkennbar
(siehe auch Abb. 9% u. [), Eikern in j~/ an den }s)eidben Nukleolen zu erkennen. e-5, j, £ gleicher
Maflsta
Abb. 14: « Zygote im Oogon kontrahiert (Mafistab wie 131); & Sie beginnt anzuschwellen,
an der Epipleura (rechts) nahe der Zygote , Dritte Linie®
Abb. 15: 2 Maximale Schwellung der Zygote, Kern links am hypovalvaren Pol des Oogons;
b Auxospore mit beiden Esstlingsschalen, Auxosporenmembran rechts abgehoben, entspannt
und durch die Schuppenstruktur ,faltig®; ¢ 4zelliger Auxosporenkeimling, dem die Oogon-
schalen noch anhingen
Abb. 16: Glithpriparat von Zygote und Auxospore, in Luft, Phasenkontrast. & links und rechts
Valven, dazwischen Giirtel der beiden Qogontheken mit Giirtelbandstruktur; innerhalb des
Giirtels die Zygotenmembran, von der nur die Kieselschuppen erhalten sind. & junge Auxo-
spore, links Oogonepivalva und Giirtel, rechts innerhalb der Zygoten-(Auzosporen-)Membran
mit Schuppenstruktur: die Erstlingsschale mit Areolennetz



Untersuchungen an zentrischen Diatomeen 245

= e 200u
HEE oo —
12.n %%:éq

=== \ %\




246 H. A. v. StoscH und G. DrEBES

eine Kern bewegt worden; der gleiche wanderte auch stirker in das Encontre hinein.
Beide Kerne blieben dann auf geringe Distanz liegen und der ,Festkern“ abortierte.
In einem Fall verschmolzen die beiden R I1-Kerne anscheinend autogam (das wei-
tere Schicksal ist nicht bekannt), in einem anderen gingen in Telophase I beide Kerne
zugrunde, ohne dafl die Wanderung eingeleitet wurde. Das Ei war danach kernlos
und blieb noch mindestens 4 Stunden am Leben; es entwickelte sich jedoch nicht weiter.

Das reife Oogon besitzt im Normalfalle einen funktionsfihigen Eikern auffallend
geringen Chromatingebaltes (Abb. 9j) und zwel pyknotische Kerne verschiedener
Grbfle. Es verlingert sich nun, nach einer Streckungsruhe von 5 bis 8 Stunden, weiter,
knickt, wenn die Giirtel beider Schalen voneinander geglitten sind (etwa 1 Stunde nach
Anaphase 11) leicht ab und exponiert einen Bereich nackter Plasmaoberfliche, die sich
aus dem sektorférmigen Schlitz etwas vorwdlbt (Abb. 13:). Damit ist es befruch-
tungsfihig.

Soweit bekannt, existieren bei Diatomeen 3 Typen von Qogonien: 1. Qogonien
mit 2 Eiern (nach der Meiosis I iquale Zytokinese, welche die beiden Fizellen trennt;
nach der zweiten Teilung Kernabort in jedem Ei, so daf insgesamt 4 Kerne entstehen).
Reprisentiert wird dieser Fall durch Biddulphia mobiliensis (v. Stoscu 1954), B. gra-
nulata (v. StoscH 1956), Lithodesminm undulatum (v. Stoscu 1954) sowie durch die
oogamen Pennaten Rbabdonema arcuatum (v. Srtoscm 1962) und R. minutum
(v. Stoscr 1958). 2. Oogonien mit einem funktionierenden Ei und einem durch eine
indquale Zytokinese nach Meiose I entstechenden Richtungsk&rper. In beiden erfolgt
dann wieder nach der zweiten Teilung Karyokinese und Kernabort (beides kann im
Richtungskérper aber auch unterbleiben): Biddulphia rbombus und Ceratanlus smithii
(v. Sroscu 1956) sowie die Pennaten Rhabdonema adriaticum (v. Stoscu 1958) und
Grammatophora marina (MAGNE-SiMON 1962). 3. Qogonien mit einem Ei, ohne Zyto-
kinesen und mit Kernabort im Plasma nach jeder der beiden Kernteilungen. Diese
kommen — wie bereits gezeigt — vor bel Stephanopyxis und wohl der Mehrzahl der
zentrischen Diatomeen (Melosira, v. Stoscu 1951; Cyclotella, Gerrier 1952; Aulaco-
discus argus, Actinoptychus undulatus, Bellerochea, Streptotheca, die letzten zwei
v. StoscH 1954; Coscinodiscus-Arten und Guinardia, v. StoscH unpubl.). Sieht man
Spermatozyten und Oozyten der Diatomeen als urspriinglich homolog an, so wire der
erste Typus der primitivste, der dritte abgeleitet. Dabei wire es durchaus denkbar, dafl
zunichst die Dinge nach Typ 2 ablaufen, dann die Zytokinese iiberhaupt unterbleibt
und damit der eine Tochterkern ,automatisch im Plasma zugrunde ginge; der Mecha-
nismus dafiir wire vorhanden, da die zweite Teilung ihn bei Typ 2 ja ohnehin betitigt.
Stephanopyxis mit seiner vermutlich primitiven Dauersporenbildung und seiner miflig
abgeleiteten Spermatozytenentwicklung wire dann in der Eientstehung recht fort-
schritelich.

Befruchtung und Auxosporenbildung

Stephanopyxis ist, soweit uns bekannt, das einzige Objekt im Pflanzenreich,
welches die Befruchtung einschlieflich der Kernverschmelzung ungestort im Leben zu
beobachten erlaubt.

Die Plasmaoberfliche an der Knickstelle befruchtungsreifer Oogonien — manchmal
auch die ,Kniekehle® — wird von Spermien aufgesucht (Abb. 137), die mit dem Hinter-
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ende zu ihr Kontakt nehmen und nun auf ihr herumrutschen, wobei die Geiflel in
schwacher Titigkeit bleibt. Diese Bemithungen kdnnen lingere Zeit fortgesetzt werden;
manchmal erweist sich das Spermium auch dann nodh nicht als fihig einzudringen und
wird schlieflich durch ein frisch angelodktes ersetzt, das nun rasch zum Erfolg kommt.
In einem Einzelfall (Abb. 13j-] bezicht sich auf eine andere Beobachtung) wurde ein
Spermium um 21 Uhr auf der Plasmakuppe gesehen. Um 21.20 Uhr war sein Kern
unter dem Plasmalemma und bewegte sich innerhalb von 3 Minuten zum in der Nihe
liegenden Eikern hin, dem er sich, durch die hdhere Lichtbrechung unterscheidbar, eng
anpreflte. Fiinf Minuten nach der Plasmafusion hatte sich die Zelle durch eine leichte
Plasmakontraktion wieder geschlossen; dieser Ablauf ist typisch. Die Kernverschmel-
zung geht nur langsam vor sich, wobei der minnliche Kern durch seine hshere Licht-
brechung und seine trotz fortschreitender Quellung grébere Struktur (Chromosomen!)
lange erkennbar bleibt (Abb. 131). Das gefirbte Priparat (Abb. 9j-[) zeigt den prak-
tisch chromatinfreien und mit groflem Nukleolus versehenen Eikern und an ihm den
nukleolenlosen, aber durch feine Chromosomenfiden chromatinreichen Spermakern.
Nach etwa einer Stunde ist die Verschmelzung vollzogen, bereits vorher beginnt das
Zygotenplasma sich in Fortfiihrung der Kontraktion aus der Hypovalva zuriickzuzie-
hen; die andere Seite folgt etwas spiter (Abb. 144).

Wie Abbildung 16« zeigt, ist bereits auf diesem Stadium die Befruchtungsmembran
ausgeschieden. Remmann (1961) wies als erster bei Melosira varians nach, dafl die Be-
fruchtungsmembran (,Perizonium*), deren Kieselsiuregehalt bereits lange bekannt
war, aus elektronenoptisch strukturierten Kieselschilppchen besteht. Diese sind an-
scheinend in pektinartige Substanz eingebettet. Es gelang, solche Schiippchen licht-
optisch auch bei Stephanopyxis zu erkennen — sie liegen hier verhiltnismiflig entfernt
voneinander — und dadurch das Vorhandensein der Befruchtungsmembran bereits vor
dem Herausquellen der Zygote (Auxospore) aus dem nach der Befruchtung geschlosse-
nen Qogon nachzuweisen. Da die Schiippchendichte in der Auxosporenmembran auch
bei deren anschlieBendem michtigen Wachstum (Abb. 16b) grofenordnungsmifig
konstant bleibt, die Schuppenzahl sich also erhdht, mufl das Wachstum unter Einschie-
bung neuer Kieselplittchen geschehen. Das mehr oder minder isodiametrische Deh-
nungswachstum einer verkieselten Membran erscheint tatsichlich nur bei derartiger
Struktur und Anordnung der verkieselten Teile miglich. Der Mechanismus diirfte der
ciner Apposition neuer, Schuppen tragender Membranschichten unter gleichzeitiger
Dehnung der alten Schichten sein. Jedenfalls wird diese Annahme durch den Aufbau
der viel dickere Kohlenhydratlamellen besitzenden und ebenfalls Schuppen enthalten-
den Befruchtungsmembran von Rbabdonema nahegelegt (v. Stoscu 1962).

Kuferlich erkennbar wird die Befruchtungsmembran als Hiille der anschwellenden
Auxospore {Abb. 144). Ein QOogon war um 21 Uhr befruchtet worden; um 2 Uhri2
begann die Aufblihung der Zygotenmembran nach erneuter Streckung der Zygote im
Raum zwischen den auseinandergewichenen Schalenmiindungen. Der Kern hatte sich
bereits vorher (01.30) in den hypovalvaren Riickzugsmeniskus begeben. Die Auxo-
spore vergroflert sich nun rasch in threr Linge, zum Teil durch Dehnungswachstum,

12 Die Beobachtung war bei Dauerbeleuchtung und, durch diese bedingt, vermutlich etwas
erhhter Temperatur vorgenommen worden. Ohne dieses verliuft die Entwicklung langsamer,
die erste metagame Mitose findet dann erst am Nachmittag des nichsten Tages statt.
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zum Teil auch durch Absprengung von Giirtelteilen (Abb. 17) sowie in ihrer Breite.
Die Zygotenmembran (v. Stoscu 1962) zeichnet sich also, durch thren Feinbau bedingt,
trotz der Verkieselung durch duflerste Plastizitdt aus. Dieses Wachstum hat schon um
02.30 Uhr die fast endgiiltige Gréfe (dhnlich Abb. 154) erreicht. Die umhiuteten Me-
nisken stecken noch immer in der Schale. Doch kommt es auch vor, daf sie sich ganz aus
den Mutterschalen herausziehen und die Auxospore dann véllig abgekugelt den Miin-
dungen dieser Schalen anhingt. Um 07.50 Uhr war die metagame Mitose bereits
gerade abgelaufen. Die Auzospore hatte inzwischen vollstindige Kugelform erreicht.

a

Abb. 17: Auxosporenentwicklung von Stephanopyxis nach Protokollskizzen. Die tangentiale
Linie an der Auxospore (rechts) ist durch das aufgesprengte Ende der Epipleura verursacht.
Erlduterung im Text

Hinzugefiigt sei noch, dafl auch das Plasma unbefruchteter Oogonien spiter durch Ver-
groflerung der urspriinglichen Empfingnisstelle sehr hiufig zwischen den Schalen
blasenartig hervorquillt und dann auxosporenihnliche Bilder resultieren. Naturgemifl
fehlt die Auxosporenmembran. Ob diese Zustinde noch befruchtungsfihig sind, bleibt
zu untersuchen.

Wie Gertrer (1953a) fand, geht der Bildung jeder der beiden Erstlingsschalen in
der Auxospore eine azytokinetische Mitose mit anschliefendem Kernabort voraus. Die
erste von diesen Kernteilungen und die zugehirige Schalenbildung findet bei Stepha-
nopyxis immer im — auf das Oogon bezogen — hypovalvaren Pol der Auxospore statt,
wo, wie angegeben, der Kern bereits liegt. Diese Mitose ist von einer Spontanplasmo-
lyse begleitet, welche innerhalb der kugelférmigen Auxospore einen Meniskus etwa
von der Gestalt einer Kugelkalotte mit gréflerem Kriimmungsradius, als ihn die Auxo-
spore selbst besitzt, herstellt, also formbildend wirkt. An der freien Oberfliche wird
danach die Schale ausgeschieden, Diese erhilt die normale Areolierung, aber nur kaum
erkennbare Rudimente von Stacheln (siche auch Abb. 165). In Abbildung 174 ist der
funktionierende sowie der nach der ersten metagamen Mitose gebildete pyknotische Kern
zu erkennen. Im einzelnen wurde der Vorgang bei der zweiten metagamen Mitose
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mehrfach beobachtet und wird an einem Einzelfall geschildert (Abb. 17a-g). Um
14 Uhr begann der Kern (einer Zygote, welche etwa um 07.00 Uhr die erste metagame
Mitose durchfiihrte, s. Anm. 12, S. 247) aus seinem Ort im Zentrum der ersten Valva
herauszuwandern und lag 15 Minuten spiter an deren Rand, den er danach iiber-
schritt. Die prophasische Streckung ist hier an einem Sichvorschieben der Erstlings-
schale innerhalb der Befruchtungsmembran zu erkennen, wodurch das sichelfSrmige
Areal zwischen beiden verschmilert wird, hiufig auch ganz verschwindet. Um 15.05 Uhr
begann die Anaphase der Kernteilung mit etwas im Winkel zur Lingsachse der Auxo-
spore gestellter Spindel, begleitet von einer erneuten, gezielten Spontanplasmolyse.
Das Plasma zieht sich dabei aus der Epivalva des Oogons heraus und hile auf einer
Riickzugsfliche im kugeligen Teil der Auxospore, welche Fliche der zweiten Schale der
Erstlingszelle — wiederum — die Form vorschreibt (siche auch Abb. 155). Die Spindel
beforderte den einen Kern in die Nihe des Scheitels der zukiinftigen Valva. Nachdem
sie aufgeldst war, wanderte auch hier ein Tochterkern auf den anderen zu, und zwar
bewegte sich der vom Valvenscheitel entfernt gelegene, setzte sich neben (in der Figur
unter) diesen und wurde hier — nach weiteren 40 Minuten erkennbar — pyknotisch. Zu
diesem Zeitpunkt ist auch die neue, 2hnlich wie die erste geformte Schale sichtbar. Hier
148¢ sich hiufig entscheiden, welcher der beiden Kerne abortiert: Es scheint immer der
zuletzt bewegte zu sein.

Bei der gleichen Auxospore wurde bereits um 21 Uhr die prophasische Streckung
zur ersten Teilung der Erstlingszelle beobachtet. Vorher wird an die Epivalva eine
Epipleura anormaler Scruktur angesetzt!3, die dann bei der Streckung der Hypopleura
Fiithrung gibt. Am anderen Morgen um 07.15 war die Zygotenmembran gesprengt, ihr
Inhalt ausgeschliipft und die Zytokinese der Erstlingszelle, die zwei normale und mit
Abstandsborsten versehene Valven liefert, vollzogen. Damit ist der neue ,verjiingte®
{Bercon) Klon etabliert (s. a. Abb. 15¢).

Eine vergleichende Betrachtung der Befruchtungsvorginge kann sich auf den Zu-
gang fiir das Spermium und den Zeitpunkt der Fertilisation in der Metrik der Eient-
wicklung beschrinken. Die Befruchtung des Diatomeeneies kann, soweit wir wissen,
erfolgen, sobald der Weg zu diesem freigegeben ist, unabhingig vom zytologischen Ent-
wicklungszustand seines Kernes als solchem, aber in den meisten Fillen abhingig von
den an die mejotischen Kernprozesse gekoppelten Rhythmen von spontanen Plasmo-
lysen, insbesondere Schwellungen des Protoplasten, von denen eine die Schale &ffnend
den ndtigen Zugang fiir das Spermium schafft. Der eine bekannte Fall, in welchem der
erste Teil dieser Aussage nicht anwendbar ist, wire das Oogon von Biddulphia rhom-
bus (v. Stoscu 1956), das iiberhaupt keinen erkennbaren Zugang herstellt und wo das
Spermium den Oogongiirtel des zytologisch reifen Eies zu durchbohren scheint; eine
Ausnahme zum zweiten Teil der Aussage sind die Qogone von Biddulphia mobiliensis
(v. Stoscu 1954) sowie B. regia, welche sich nach Ende der Reifungsteilungen spontan
durch ein Auseinanderfallen der Qogonhilften und daher ohne Zuhilfenahme von
Turgormechanismen Sffnen. In den iibrigen Fillen geschicht das Offnen des Oogons
fir das Spermium durch osmotisches Auseinanderzwingen der Schalen, bei Cyclotella
(Gerteer 1952) wihrend der Diakinese, also im Zuge der Meiosis I-prophasischen

3 Da diese ,Pripleura® erst entdeckt wurde als die Arbeit bereits im Druck war, kann
tiber ihre Entstehung und ihren Bau Niheres noch nicht gesagt werden.
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Streckung, bei Melosira varians (v. StoscH 1951) im Anschluf} an die erste Telophase.
Bei beiden dringt der minnliche Kern dann ein und ,wartet®, bis der Eikern fertig-
gestellt ist. Das Qogon der Melosira bildet bei seiner Streckung im Anschlufl an die
Diakinese keinen inneren Giirtel aus, dieses geschieht jedoch bei der verwandten Ste-
phanopyxis; hier ist also eine erhShte Streckung zum Auseinanderbringen der Schalen
notwendig. Vielleicht wird deshalb das Oogon der letzteren mehr als einen Karyo-
kinesezyklus spiter offen als das erstere, nimlich in der an Telophase 1T anschlieflenden
Erholungsphase fiir den Turgor. Ein dhnliches postmeiotisches und osmotisches Offnen
findet sich bei Lithodesmium (Entlassung von zwei nackten Eiern) und bei Strepto-
theca (Entlassung eines nackten Fies).

Die Auxosporen entwickeln sich bei allen Centrales unter im Prinzip denen von
Stephanopyxis gleichen Formbildungsvorgingen. Insbesondere ist in einem ersten
Schritt der Morphogenese das aktive und bei weniger symmetrisch gebauten Centrales
auch deutlich differentielle Dehnungswachstum (z. B. v. Stoscu 1964) der Zygoten-
membran?4 verantwortlich fiir die Herstellung einer ersten einfachen, der spiteren Erst-
lingszelle etwa umschriebenen Fldche, von der aus in einem zweiten Schritt die nichste
Anniherung an die endgiiltige Gestalt durch zwei gezielte und formbildende Plasmo-
Iysen folgt. Die letzteren sind mit je einer azytokinetischen metagamen Mitose auch
ursichlich verbunden, und an jede schliefit sich die Bildung einer Schale auf der ge-
schaffenen Oberfliche an. Bei komplizierteren Valvenformen konnen weitere gestalt-
bildende Prozesse eintreten. Selbst Stephanopyxis stellt (wie die {ibrigen Centrales)
einen Giirtel erst anlifllich der Streckung zur ersten Zellteilung der Erstlingszelle und
ausgebildete Borsten noch spiter an dem neuen Valvenpaar dieser Teilung her. Bei den
Pennaten aber trigt nicht die Zygotenmembran (diese verquillt oder zerreifit), sondern
eine phylogenetische Neubildung, das — iibrigens auch nicht durch Dehnung, sondern
durch Anlagerung von Membranringen an den Polen wachsende — Perizonium die
erste Stufe der Formbildung (v. Stoscu 1962), die zweite verliuft dann wieder dhn-
lich wie bei den Centrales.

Eine ausfithrliche Diskussion der azytokinetischen Karyokinesen und im Zusam-
menhang mit ihnen der Probleme des Kernabortes in mitotischen und meiotischen Zel-
len in Hinsicht auf die ihm zugeordneten inneren Bedingungen und die Frage der Aus-
wahl unter den Kernen wurde zuriickgestellt, da unser Material uns dafiir noch nicht
ausreichend erschien. So sind nur die Beobachtungsdaten fiir die Meiosis im Qogon und
fiir die metagame Mitose wiedergegeben.

14 Wir kennen jetzt mit Sicherheit 3 Centrales (Melosira nummuloides Sippe Artern,
Riers 1953, Melosira octogona, Dreses unpubl,, Actinoptychus undulatus, Benre & v. SToscH
unpubl.), welche ihre Auxosporen ohne duflere Befruchtung der Eier entwickeln oder encwickeln
konnen, wenn auch in keinem Fall feststeht, was im Qogon eigentlich passiert (dieses macht
bei Actinoptychus eine bis Ende der ersten Teilung normale Meiosis durch). Eine vollig agame
Entwicklung von Auxosporen liegt daher im Bereich des Mglichen. Das Wort ,Auxosporen-
membran® wire auch einer solchen Situation angemessen, und man sollte es vielleicht in Zu-
kunft dem Terminus Zygotenmembran fiir deskriptive Zwedke vorzichen.
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DER TURGESZENZWECHSEL DER DIATOMEEN

Da sie einerseits in den Finzelabschnitten nicht ausreichend zu Wort kamen, an-
dererseits iiber den entwidklungsmechanischen Stil der Gruppe hinaus allgemeineres
Interesse finden mdgen, seien noch die mit dem rhythmischen Turgeszenzwechsel der
Zelle verbundenen Fragen erdrtert. Sie betreffen ein auffillizes und wichtiges Moment
im Formwechsel der Diatomeen.

Die Zellteilung von Stephanopyxis erwies sich als Fur c hun g mit anschlieen-
der, nahezu simultaner Neubeschalung der innerhalb der Muttermembran freigelegten
Oberflichen und diirfte in dhnlicher Form (und im Gegensatz zur Darstellung Mijur-
porrs 1951) auch den Diatomeen mit sehr schmal einschneidender Furche, besonders
also den Pennaten, zukommen. Dies ist bei Schachtelbau nicht der einzig mdgliche
Modus. Die Zellen der Heterokonten Tribonema scheiden vor der Teilung erst einen
beiden prospektiven T8chtern gemeinsamen ,Mantel“ {iber der Schalenfuge aus und
verstirken diesen im Zelliquator zu einem Ringwulst, der dann irisblendenartig ge-
schlossen wird und eine einheitliche Querwand ergibt. Freilich geschieht dieses auf der
Grundlage von polysaccharidischer Membransubstanz.

Von besonderem Interesse ist der gesetzmiflige Wechsel im Turgeszenzzustand der
Zellen wihrend der Kernzyklen, der sich bei Stephanopyxis wegen des dazu geeigneten
Baues sehr auffillig zeigt, aber tiber das Objekt und iiber die Gruppe hinaus weiter
verbreitet sein diirfle. Grundsitzlich gibt es im Mitosezyklus von Diatomeen (TsCHER-
MaK-WoEss & HasrrscHKA- JENSCHKE 1958) zwei Schwellungsphasen des Protoplasten,
die eine posttelophasisch, die andere priprophasisch, von denen je nach dem Verwandt-
schaftskreis entweder die erste oder die zweite von Streckungswachstum
(Abscheidung von Giirteln) begleitet ist. Die erste Schwellungsphase tritt bei einzelnen
Arten duflerlich nicht in Erscheinung, bei anderen konnen beide Phasen mehr oder
weniger zu einer Einheit verschmelzen (Rbhabdonema; die Griinalge Microspora der
Osterreichischen Autoren). Beide Schwellungsphasen sind im typischen Falle durch Pha-
sen relativer oder ,aktiver® Erschlaffung unterbrochen, nimlich durch den Ruhe-
zustand der Zelle auf der einen, die Furchung oder ihr Aquivalent auf der anderen
Seite des mitotischen Zyklus. Bei zahlreichen Pennaten (Pinnularia: TscHERMAK-WOESS
& HaSITSCHEA- JENSCHRE 1958; Surirella: Lautersorn 1896) sowie Centrales findet
das Streckungswachstum (Streckung plus Giirtelbildung) nur posttelophasisch statt,
wihrend die vorausgegangene priprophasische Strechung den Raum fiir die neuen
Valven schaffte. Bei Stephanopyxis und ihren Verwandten jedoch trigt die pripropha-
sische Streckung das Wachstum und liefert und bestimmt gleichzeitig den Raum fiir die
Valven. Der posttelophasischen Turgorzunahme kommen vielfach formbildende Funk-
tionen bei der Modellierung der Oberfliche fiir die Valvenausscheidung zu.

Die von Wachstum begleitete Streckung ist in den Spezialcytokinesen, der Iniqual-
teilung bei der Dauersporenbildung und der Teilungen im Spermatogonangium in
ihrem Ausmaf gemindert und wirkt dort als differenzierender Faktor. Ubrigens kann
die Mantellinge und auf diese Art die Form der Valven auch an der vegetativen Zelle,
durch das Ausmaf des Streckungswachstums bestimmt, wechseln; die dieses regulieren-
den Bedingungen bleiben jedoch zu untersuchen. Als blofie Schwellung der Protoplasten
wurde die prophasische Streckung (S. 243) auch vor den metagamen Mitosen festgestellt.
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Ein an die Kernphasen gekoppelter Turgeszenzwechsel konnte schlieflich wihrend der
meiotischen Teilungen beobachtet werden, bei denen er fiir die Uffnung der Gameto-
gonien von funktioneller Bedeutung ist. In den Spermatogonangien beteiligt sich die
praprophasische Streckung an der Ausschiittung der Spermatogonien, darauf sinkt mit
der Anniherung an Anaphase I die Vakuole in sich zusammen; ein interphasischer oder
spiterer Turgoranstieg fehlt hier. Bei den Oogonien dagegen dauert die priprophasische
Streckung bis weit in die (zeitlich und ereignismifig verlingerte) Prophase setbst und
trigt das groflere Lingenwachstum der weiblichen Zelle. Die Furchung danach bleibt
aus, doch 13fl¢ sich die sie begleitende Erschlaffung des Protoplasten hiufig in einer
leichten subiquatorialen Abhebung des Wandbelags wihrend der ersten Teilung er-
kennen. Die posttelophasische (I1. Telophase) Schwellung stelle den Offnungsmechanis-
mus fiir die Oogonien. Auf das Verhalten anderer Diatomeenoogonien im gleichen
Zeitraum wurde (S. 249) bereits hingewiesen.

Voraussetzung fitr die Furchung ist eine Erschlaffung des Protoplasten, das Absin-
ken des ohnehin wohl sehr geringen Turgors (siche auch H6FLER 1963, p. 27) auf Null
oder sogar auf negative Werte, wenn unsere Vermutung iiber die Art der Entstehung
der ,Dritten Linie® (S. 227) richtig ist. Dariiber hinaus mufl das hydraulische System der
Vakuole durch Flissigkeitsaustritt den Wirkungen der in der Oberfliche lokalisierten
Furchungskrifte sowie danach méglicherweise dem Spindeldruds nachgeben. Zhnliche
Turgeszenzwechsel scheinen auch bei anderen Zytokinesen zu existieren. Bei der Fur-
chung des Seeigeleies wird nach GEILENKIRCHEN & ZEUTHEN (1958) ein in der Verdnde-
rung des spezifischen Gewichtes nachgewiesener Wassereinstrom wihrend Ana- und
Telophase gestoppt, danach wieder aufgenommen. Die Verursachung des Fliissigkeits-
verlustes bei Stephanopyxis bleibt unbekannt (S. 226); in diesem Zusammenhang inter-
essiert, dafl StErN (1948) in Trillium-Mikrosporen eine Erhthung der Zuckerper-
meabilitdt wihrend der Mitose fand und dafl nach Hérier (1936) nur die sich teilen-
den Zellen von Biddulphia titania, einer Hypotonie unterworfen, am Leben bleiben.
Ein totales Undichtwerden des Plasmaschlauches ist jedoch bei Diatomeen nicht anzu-
nehmen, da Anhiufungen des in der Vakuole geldsten Leucosins in keimenden Dauer-
sporen (S.233) fiir 2, bei vegetativen Zellen von Biddulphia regia sogar fiir 3 Teilungs-
wellen im Dunkeln ausreichten, das Assimilat also erhalten bleiben mufl. Immerhin
treten, wie auf S. 223 angegeben, bei der Furchung organische Stoffe aus.

Die Erschlaffung scheint im iibrigen an die Kernphase gebunden, unabhingig
davon, ob eine Furchung erfolgt oder nicht. Sie findet sich nimlich auch bei den azyto-
kinetischen Karyokinesen, in der Meiosis, bei ,Hdutungen® und insbesondere bei den
beiden metagamen Mitosen in der Auxospore, die jede von einer kernseitigen und ge-
zielten Spontanplasmolyse begleitet werden. Und das Gerriersche Gesetz von der
Abhingigkeit der Schalenbildung von einer Karyokinese mdchre in dieser zellmechani-
schen Voraussetzung zur Herstellung nackter Plasmaoberflichen sogar seinen Grund
haben.

Auf die komplizierten und dem speziellen Einflufl der beteiligten Komponenten
nach zur Zeit recht undurdhsichtigen Interrelationen zwischen Streckung, Wandhaftung,
Muster der Furchungskrifte, Spindeldruck und posttelophasischer Deplasmolyse bei der
Formbildung der Valven (S. 226-229) braucht nicht noch einmal eingegangen zu wer-
den. Bezogen auf den Turgeszenzwechsel der Zelle erfolgt die Schalenbildung der
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Arten zu etwas verschiedenem Zeitpunkt: Bei Surirella (LAUTERBORN 1896) bereits am
Ende der anaphasisch-telophasischen Erschlaffung, die hier die urspriinglich schmale
Furche gezielt erweitert und damit gewdlbte Schalen schafft; bei Pinnularia (LavTer-
BORN 1896) fehlt die Verbreiterung, und es entstehen flache Valven.

Stephanopyxis schliefllich formt die Schalen nach der posttelophasischen Schwel-
lung aus, welche, wie bereits geschildert (S. 226), die endgiiltige Gestalt der Menisken,
der Matritzen fiir die Valvensekretion herstellt; in noch stirkerem Mafle tritt diese
Schwellung bei Guinardia (S. 223) und Rhizosolenia (Scrtrr 1900) ein.

ZUSAMMENFASSUNG

1. Die Entwicklung von Stephanopyxis turris sowie die zu ihrer Untersuchung geeig-
neten Methoden werden beschrieben und diskutiert.

2. Der vollstindige Lebenszyklus einer zentrischen Diatomee nach Beobachtungen im
Leben und mit den Grundziigen der zugehdrigen Karyologie in Mitose, Meiosis,
Befruchtung und Auxosporenbildung sowie Entstehung und Keimung der Dauer-
sporen wird erstmalig dargestellt (Abb. 18).

Abb. 18: Sexualorgane von Stephanopyxis turris schematisch. Oben: Spermatogonangium
gedfinet, an den drei ersten Spermatogonien von links nur die Schalen gezeichnet; es folgt
eine Zelle im Pachytin. Im anderen Halbspermatogonangium von rechts nach links: Meta-
und Anaphase I, Interkinese mit den paarweise auswachsenden Geifleln und schliefllich, bereits
aus den Schalen befreit, eine Tetrade in Ablésung der Spermien vom plasmatischen Rest-
korper, welcher die Plastiden zuriickbehilt. Unten: Befruchtungsreifes, gedffnetes Oogon,
mit Eikern und zwei pyknotischen Kernen sowie einem Spermium an der freigelegten Plasma-

oberfliche

3. Neuartige Beobachtungen betreffen Kollaps, ,Blitztod* und Lichtresistenz, die
»Dritte Linie“, die Darstellung von Kern und Spindel in Mitose und Meiosis sowie
die mit Kernkonkurrenz abschlieBenden acytokinetischen Karyokinesen in Oogon
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und Auxospore im Leben, die Keimung der Dauersporen, den lichtmikroskopischen
Nachweis der Kieselschuppen in der Auxosporenmembran.
4. Die Entwidklungsvorginge werden vergleichend diskutiert und dabei die Termini
»depauperierende Teilung® und ,heterovalvate Zytokinese® in Vorschlag gebracht.
5. Weitere Uberlegungen gelten dem cyclischen Turgeszenzwechsel der Diatomeenzelle.
6. Die Methode der ,Vegetativen Zellvergroflerung® erlaubt es, Stephanopyxis-Klone
beliebiger Breite aber unverinderten Genotypus fiir das Experiment bereitzustellen.

Unseren Helfern und Mitarbeitern am Institut danken wir vieles: Friulein G. Tuei die
unermiidliche Fiirsorge fiir die Kulturen, ihr und Herrn R. Scuarer photographische Arbeiten
aller Art, Friulein H. Bizperssck die Ubertragung des Manuskriptes und Herrn Graphiker
H. Becker Umzeichnungen einiger Abbildungen. Die Deutsche Forschungsgemeinschaft unter-
stiitzt unsere Arbeiten seit vielen Jahren.
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