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ABSTRACT: About the problem of sexual reproduction in the peridinean genus Ceratinm.
On the basis of older literature and our new observations, a hypothesis is presented to illy-
strate our present view on the sexual cycle of the Ceratia. In the fresh-water C. cornutum it
has been possible to demonstrate that the “Kniuelstadium” of BorgerT (1910) represents in
fact the postzygotene of meiosis. Formerly the “Kniuelstadium” was considered to be a stage
of mitosis but, contrary to this view, occurs only in the Praeceratia, i. e. the swarmers emerg-
ing in spring from the germinating cysts (Scoczyras 1958). The “Kniuelstadium” has also
been observed in marine Ceratia, but in cells of normal shape (BorGERT 1910, SCHNEIDER
1924), which therefore function as meiocytes. The microswarmers (truncata-, lineata- and
lata-forms; Lonmann 1908, Apstein 1910, 1911, and others) are the male gametes which
copulate with females similar to vegetative cells, and which in this process.are completely
(flagellums?) resorbed by the latter. Stages of copulation have been observed in preserved
material by ApstEIN (1911), BorGERT (1910), Tscrmrn (1920) and by us, and in the living
state in C. horridum also by us. The latter species is monoecious. The marine Ceratia therefore
seem to be haplonts in which the zygotes cannot be distinguished from vegetative cells, neither
by a resting stage nor by obvious differences in shape. The possibility of diplophasic mitosis,
however, has not been excluded.

EINLEITUNG

Unsere heutige biologische Wissenschaft breitet sich iiber den Literaturmassen
der Vergangenheit aus, wie die modernen Stidte antiken Ruhmes iiber den Schutt-
lagen ihrer alten Kulturen, welche immer michtiger und immer schwerer erreichbar
anwachsen. Und ich mdchte hier zeigen, daf} es sich zu graben lohnt. Dies scheint mir
nicht nur wegen des kleinen Defacto-Gewinnes zu gelten, von dem die Rede sein
wird, sondern auch aus allgemeineren Erwigungen, welche der hier vorgetragene Fall
in gewissem Mafle exemplifiziert. Das Laboratoriumsexperiment, hier das Kultur-
verfahren, ist, wie das auf der Kieler Tagung vor zwei Jahren deutlich wurde, nicht
automatisch dem Naturgeschehen adidquat. Es bedarf der Kontrolle und Erginzung
durch Beobachtungen in der freien Natur, und solche liegen in der Literatur in grofem
Umfange gespeichert vor. Man wird diesen Erfahrungen schwer entraten kdnnen, da
die observationellen Qualititen guter dlterer Arbeiten, auf morphologischem Gebiet
wenigstens, heute nur noch selten errcicht werden und daher wirkliche Schitze der
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rekonstruierenden Enthiillung harren; einer Rekonstruktion, die besonders dann
erfolgreich sein wird, wenn sie mit Hilfe moderner Techniken erginzt werden kann.

Bei den Dinophyten, jener durch den Einfallsreichtum ihrer monadoiden Gestal-
tungen, sowie ihre exzentrischen Wege in den Parasitismus und die Phagotrophie und
weiter in rhizopodiale und algenartige Formtypen interessante Flagellatengruppe —
meines Erachtens die interessanteste iiberhaupt — wissen wir iiber den Lebenszyklus,
soweit er eine sexuelle Fortpflanzung betrifft, sehr wenig. Es existieren Angaben iiber
eine Gametenfusion bei Noctiluca (Gross 1934) sowie bei zwei parasitischen Arten
(CraTrow 1920, CuaTTON & BIECHELER 1936) und nur bei dem limnischen Gleno-
dinium lubinensiforme Diwarp wurde vom Autor der Art (1938) der vollstindige
Entwicklungszyklus beschrieben, der einen haplontischen Generationswechsel mit dis-
zischer Isogamie einschlieft; das Verschmelzungsprodukt wird zur Hypnozygote,
welche nach Chromosomenreduktion mit vier Schwirmzellen keimt. Die Verhiltnisse
wiren also im Prinzip gleich jenen bei den limnischen monadoiden Chlorophyceen,
den Volvocales. Leider ist die Beschreibung des Glenodinium nach der cytologischen
Seite hin unvollstindig geblieben.

Wir haben uns mit der Gattung Ceratium beschiftigt. Wie bekannt, ist sie in
wenigen Arten im Siiflwasser und aufierordentlich artenreich im Plankton der Meere
vertreten. Die Kenntnis der Zyklen von Ceratien aus den beiden Bereichen wiirde
iiber das spezielle Interesse hinaus auch das, soweit ich sehe, noch immer fehlende
Beispiel liefern fiir die adaptiven Unterschiede im Phasenwechsel limnischer und
mariner Flagellaten eines Verwandtschaftskreises. Wie bereits an dieser Stelle ange-
geben werden kann, sind die Ceratien der beiden Lebensriume scharf voneinander
abgesetzt durch Vorhandensein bzw. Fehlen von Cysten, den Dauerzustinden fiir den
Winter bei den limnischen Formen.

MEIOSIS

Den Schliissel zur Lebensgeschichte bietet die Zytologie, und diese wurde an
Ceratium-Arten sowohl des Siilwassers wie des Meeres — angefangen mit den Unter-
suchungen LauTErRBORNs {1895) am limnischen C. hirundinella — mehrfach studiert:
BorGERT {1910), Jorros (1910), Entz (1921), Scunemer (1924), Harr (1925), Ar-
beiten, unter denen diejenige BorGERTs {iber marine Arten am bekanntesten ist. Das
Resultat waren merkwiirdige Kernleitungen mit einer groflen Zahl langer und schlan-
ker Chromosomen. Diese Mitosen erschienen ausgezeichnet (BORGERT, SCHMEIDER,
Entz) durch das von Boreert entdeckte und ihrer Prophase zugeordnete ,Kniuel-
stadium® (Abb. 1a) mit relativ gerade gestreckten, ungeordneten Doppelchromosomen,
deren breiter Spalt als Teilungsspalt angesehen wurde. Die Doppelchromosomen
sollten sich darauf zur Metaphaseplatte gruppieren. Ich verzichte darauf, hier die
Schwierigkeiten zu schildern, welche die fehlerhafte Einordnung dieses ,Kniuel-
stadiums® in die mitotische Prophase mit sich brachte und auf die Fehldeutungen,
welche daraus fiir die Darstellung des Gesamtverlaufes der Ceratinm-Mitose resul-
tierten und diese Kernteilung von anderen beschriebenen Peridineenmitosen als Son-
derfall abgeserzt hitten, und verweise dafiir auf BeLar (1926), Scuussnic (1953),
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Grerr (1952)! und Sxoczyras (1958). Diese Diskussion eriibrigt sich auch, da Skoczy-
Las 1958 bei einem schr reichen Naturmaterial des limnischen C. cornutum nachwies,
daff das ,Kniuelstadium® gar nicht in die Mitose gehdrt, und zwar aus folgenden
Griinden: 1. Er konnte die von ihm neu aufgefundenen Mitosestadien zusammen mit
den bereits frither bekannten nach einigen observationellen Richtigstellungen zu einem

C

Abb. 1: Ceratium cornutum. a Kniuelstadium (Postzygotin der Meiosis) nach Sgoczvias

(1958); b vegetative Zelle in mitotischer Prophase; ¢ Praceratium (Meiocyte und Keimlings-

schwirmer der Zygote) im Kniuelstadium; & u. ¢ aus dem gleichen, von Skoczyras hergestell-

ten Priparat (Alkohol-Eisessig, Eisenkarmin); man beachte Unterschiede in Form und Grofle

der Zellen (das rechte Hinterhorn fehlt in ¢) und des Kernes sowie der Firbbarkeit der
Chromosomen

geschlossenen Mitosezyklus ordnen, in welchem das Knduelstadium ein Fremdkorper
gewesen wire. 2. In gewissen Zeiten guter Mitosehiufigkeit war das Kniuelstadium
21 selten, um fiir den Mitoseablauf in Betracht zu kommen. 3. Es lief sich zeigen, dafl
das Kniuelstadium nur den Priceratien (Abb. 1b, ¢) (Forener 1899, Huser & Nre-
xow 1922, 1923), also den abweichend gestalteten Keimlingsschwirmern der Cysten
im Frithjahr zukommt, in denen es mit seinen Vorldufer- und Folgezustinden allein
gefunden wird. Zu 1. sei hinzugefiigt, dafl — kiirzlich durchgefithre — je eine Serien-
fixierung an Kulturmaterial des von Sxoczyrss untersuchten C. cormutym sowie

1 Noch jiingst fiihrte dieser alte Irrtum zu dem bemerkenswerten Versuch Grerrs (1952),
eine Aquivalenz der Chromosomen von Ceratium (jedes Chromoson ein vollstindiges Genom)
und damit die Zelle als hoch polyploid zu diskutieren. Eine solche Annahme wire schon des-
halb unmdglich, weil Nukleolenchromosomen vorkommen (Sxoczyras 1958; siehe auch
Abb. 2a), welch letzteres ja nun auch bei dem Radiolar Aulacantha, fir welches jene urspriing-
lich konzipiert wurde, der Fall zu sein scheint (CacruoN-ENJuMET 1961; Arch. Zool. expt. gen.
100, 151-237).
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des marinen C. horridum, iiber 24 Stunden in dreistiindigem Abstand, zwar reichlich
Mitosen, aber keine Kniuelstadien ergab, was noch einmal das Nichtzusammengeht-
ren beider Dinge feststellt. SkoczyrLas (1958) sprach daher die Vermutung aus, daff
das Kniuelstadium der meiotischen Prophase angehtre. Damit wire der Spalt in den
Doppelchromosomen kein Teilungsspalt, sondern ein Paarungsspalt. Eine Vermutung,

Abb. 2: Ceratium cornutum, spites Zygotin aus Priceratium. Durch Interferrieren der Nu-
kleolen bewirkte Paarungsverhinderung an 2 Chromosomenpaaren. Am grofien Nukleolus rechts
oben und rechts Mitte gepaarte Enden von Nukleolenchromosomen, deren sehr zarte Fort-
setzung in den Nukleolus hinein hier nicht zu erkennen war (nach Prip. von Skoczyias,
Alkohol-Eisessig, Feulgen). 4 Zeichnung, & Photo einer Einstellung

die von Grery (1962) in Zweifel gestellt wurde, die sich jedoch inzwischen durch die
Auffindung von Zustinden mit partieller Chromosomenpaarung schliissig beweisen
lieR (Abb. 2). Das ,Kniuelstadium® ist das Postzygotin der Meiosis, welch letztere
jedoch bei diesem schwierigen Objekt noch nicht vollstindig geschildert werden konnte.

Wenn ihre Keimung unter Meiose verldufl, so miifiten die Cysten diploid sein.
Tatsichlich fand Harr (1925) an amerikanischem Material von C. hirundinella hiufig
zweikernige Cysten, wihrend Entz (1925) auch in jungen Cysten der gleichen Art
aus Ungarn nur duflerst selten zwei Kerne sah. Im letzten Falle mogen die Cysten also
in der Mehrzahl agam entstanden sein. Wie es zur Diploidie der Ceratium-Cysten
kommt, bleibt ungeklirt (siche aber Fufinote 5). Isogamien vegetativer Ceratien,
durch Zepersauer {1904) sowie Enrtz (1909) angegeben, haben sich als subvitale
Artefakte erwiesen {(z. B. Jorros 1910, Huser & Nrekow 1923, Entz 1930).

Da wir nun wissen, dafl die Kniuelstadien zur Meiose gehdren, miissen die ma-
rinen Ceratien (C. tripos, C. fusus), bei welchen sie ebenfalls vorkommen (BorGerT
1910, ScunEmER 1924) und sogar entdeckt wurden, Sexualitit besitzen. Wie steht es
dann mit den Gameten?



144 H. A. von SroscH
GAMETOGENESE UND GAMIE
Die Mikroschwdirmer
Bei den marinen Ceratien treten, zuerst von HENsEn (1887) unterschieden
und als Jugendformen bezeichnet (Lonmann 1908: Temporalvariationen; TscrHirn

1920: Nebenformen), Mikroschwidrmer auf (Abb. 3), wie sie hier neutral ge-
pannt seien. Sie sind den normalen Zellen der erzeugenden Arten recht unihnlich,
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Abb. 3: Ceratium tripos. a Normalform und die Nebenformen (nach Loumann 1908); & Ent-
stehung der Nebenformen durch depauperierende Teilungen (nach Tscmrn 1920 aus PETERS
1930). Beide umgezeichnet

stehen mit diesen, wie bereits die Beobachtungen am Plankton zeigten, aber in geneti-
schem Zusammenhang. Man findet nidmlich Ketten (Abb. 3), in denen infolge Nicht-
trennens nach der Teilung beide Typen vereinigt sind (Flensen 1887, Lormann 1908,
Korom 1909, ArsteiNn 1910, Tscumn 1920). Unter den Mikroschwirmern von
C. tripos unterschied LOHMANN truncata-, lineata- und lata-Formen (Abb. 3a), lineata
erinnert z. B. stark an C. furca, Diese Schwirmer wurden bei einer grifleren Anzahl
von Arten gesehen: z. B. bei C. tripos (Hensen, Korom, LoHMANN, APSTEIN,
TscuirnN, Haste & Norpur 1951, Nororr 1957 und wir), C. macroceros (Entz 1905,
ArsTEIN 1911), C. fusus (ScutiTr 1887, Tscrirn 1920), C. furca (Entz 1905), C. bor-
ridum {wir). Untereinander gleichen sie sich ziemlich, bei jeder Art in zwei oder drei
Formengruppen auftretend, und es braucht nicht bemerkt zu werden, dafl an solchen
Zustinden eine Artbestimmung kaum méglich ist. Die Bedeutung dieser Schwirm-
zellen ist sehr verschiedenartig interpretiert worden. Sie wurden als Jugendformen
(Hensen), Mutanten (Koroip), Kiimmerformen (JerGENsEN 1911, PETERs 1930),
Temporalvarianten (LouMaNN 1908, ArsteN 1911) und von Lommann (siehe auch
Tscurn 1920) schlieflich als Isogameten diskutiert, was der Wahrheit am nichsten
kommen diirfte. Untersucht man sie in Kultur, so fallen sie auf durch: 1. geringe Grifle,
bei C. tripos (ApsTEIN, HaSLE u. NorpLI) bis zu etwa /10 des Volumens der Normal-
form herab (Abb. 3, 5), 2. Armut an Farbstoffen bei verminderter Plastidengrofie
(Abb. 4a, b), 3. Diinnschaligkeit (Abb. 4c, d), 4. starke Verdichtung des Kernmate-
rials und Fehlen von Nukleolen (Abb. 4c, d), 5. sehr rasche Schwimmbewegungen
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(siehe auch Tscuirn). Das sind alles Eigenschaften, die bei minnlichen Algengameten
allgemein verbreitet sind.

Wie entstehen die Mikroschwirmer? Wie die oben angefiihrten Beobachtungen,
insbesondere Untersuchungen an Kulturen von Lomumanwn, Tscuirn, HasLg und
Norpii, Noroir und von uns zeigen, kdnnen sie aus normalen Zellen durch Teilung
hervorgehen, wie dieses besonders eine von Tscuirn gezeichnete Kette demonstriert
(Abb. 3b). Sehr wahrscheinlich wiirden sich einzelne Individuen dieser Kette noch

a - c d

Abb. 4: Ceratium borridum. a Normalform; b Truncata-Nebenform (Mikroschwirmer); Le-

bendaufnahme, Blaufilter Schott BG 12; man beachte Unterschiede in Plastidengrofle und

~zahl; ¢ Normalform- und d Truncata-Kerne (Alkohol-Eisessig, Eisenkarmin). Beachte auch
die Unterschiede der Zellwanddicke

weiter teilen und weiter vereinfachen und verkleinern kdnnen. Es handelt sich also
um einen Differenzierungsvorgang durch depauperierende (mitotische) Teilungen? —
so selen diese genannt. Das Auftreten der Mikroschwirmer in 3 unterscheidbaren
Formgruppen, welches das Phinomen so besonders ritsethaft erscheinen lief, erklirt
sich wohl dadurch, dafl entweder der Vorderkdrper (truncata) oder der Hinterkrper
(lineata) stirker depauperieren kann oder schliefilich, dafl die Reduktion beide gleich-
artig erfaflt (lata), ist also wahrscheinlich lediglich Ausdruds der Entwicklungsmecha-
nik der Ceratien, nicht aber tieferliegender Verschiedenheiten der drei Formen. Ver-
mutlich haben die Endstadien der Differenzierung die Totipotenz verloren; doch ver-
mdgen sich Intermedidre dieser Differenzierung (C. horridum, C. tripos) nach Uber-
tragung in frische Nihrlosung noch in normale Zellen zuriickzuverwandeln, sich also
zu dedifferenzieren.

Die Kleinschwirmer erscheinen in der Natur gegen oder nach Ende der Hoch-
produktion der Ceratien im September und Oktober (LonMANN, ApSTEIN, TSCHIRN)
und erreichen im giinstigen Falle etwa 309/ der Gesamtpopulation {Loumann: Cera-
tium tripos, 28. Sept. 1905, vor Laboe, Kieler Forde) der Art. Werden Ceratien aus
dem Plankton in Rohkulturen eingebracht, welche ausgedehntere Vermehrung nicht
erlauben (Lommany, TscHIRN), so beginnt die Produktion von Kleinschwirmern sehr

? Depauperierende Teilungen fiihren auch die Vereinfachung der Diatomeenspermatogo-
nien herbei. v. Stoscu & Dresss, Helg. Wiss. Meeresunters., im Drudk.
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bald und kann im Laufe von 10 Tagen zur Umwandlung nahezu der ganzen Popu-
lation in die Nebenform fithren (Tscumn: C. fusus). Diese in Anbetracht der lang-
samen Vermehrung der Ceratien {(Generationsdauer mehrere Tage) hohe Geschwindig-
keit mag dadurch ihre Erklirung finden, dafl die Differenzierungsteilungen, bei
C. horridium wenigstens, nicht allein in der zweiten Hilfte der Dunkelphase ablavfen
wie bei der vegetativen Mitose, sondern auch zu anderen Zeiten stattfinden. Dieses mag
eine raschere Teilungsfolge ermdglichen und indizieren. Wegen der depauperierenden
Natur der Teilungen m&chte auch der Zeitbedarf fiir die interphasische Plasmasynthese
mehr oder weniger in Fortfall kommen.

In echten Kulturen mit anhaltender Vermehrung (HasLe und Norpii, NORDLI:
C. tripos und bei uns: C. horridum, C. tripos) treten Mikroschwirmer anscheinend bei
leichtem Altern der Xultur auf. Bei C. borridum bleiben sie bei 6° C gering in der
Zahl, die sich bis 210 C herauf stark erhdht, bei welch letzterer Temperatur auch der
Bildungseinsatz frither erfolgt. Hohere Temperaturen (249, 27° C) scheinen bei dieser
bis in die Tropen verbreiteten Art (in Temperaturrassen? s. GrRaHaM & BRONIKOWSKY)
die Schwirmerdifferenzierung wie die vegetativen Teilungen wieder zu driicken. Ins-
gesamt werden die eine Entstehung der Mikroschwirmer begiinstigenden Bedingungen
bei dieser in Kultur am besten untersuchten Art im Experiment noch nicht gut be-
herrscht. Insbesondere kennen wir keine Mittel, die Bildung bei weitergehender vege-
tativer Vermehrung zu verhindern und daher auch nicht sie umgekehrt nach unserem
Willen beginnen zu lassen. Das hingt damit zusammen, dafl die Anspriiche fiir das
Wachstum trotz jahrelanger Bemiihungen um sie immer noch nicht ganz klarliegen.
Will man Erdextrake als Zusatz vermeiden, so braucht die Alge in unseren bakterien-
haltigen Kulturen auf der Grundlage natiirlichen Seewassers Vitamin Biz und Selen
sowie anscheinend eines oder mehrere der Elemente W, Mo und V; Arsenit wirkt bis-
weilen fordernd.

ApsTEINS Knospen: Die Gametenvereinigung

ApsTEIN (1910, 1911) entdeckte nun bei C. tripos der Beltsee einen Vorgang, den
er als eine zweite Entstehungsart der Mikroschwirmer, nimlich durch Knospung aus
der Normalform ansah, und wir haben das Gliick, dafl der ausgezeichnete Cytologe
BorGerT dieses Material auf den Kernzustand untersuchte. Synchron mit dem Auf-
treten der Mikroschwirmer (13.—15. Okt. 1909) erschienen auch die ,Knospen® (an
bis 4% aller Individuen). Auf der Ventralseite eines normalen Ceratium werde,
interpretiert ApsTEIN, ein Blischen sichtbar, das unter Ausscheidung nicht geordneter
Plittchen des Panzers und deren spaterem Einbau in seine Oberfliche zu einer extrem
vereinfachten truncata oder lata heranwachse (Abb. 5a-e), danach abfalle und zur
ausgewachsenen Nebenform des einen oder anderen Typs reife; BorgerT (1910) be-
schrieb die Entstehung des ,Knospen®“-Kernes durch eine Amitose, also einfache Schnii-
rung des Kerns der Mutterzelle. Bei seinen Abbildungen falle auf, dafl sich vor der
Durchfithrung der ,Amitose* gelegentlich schon im Mutterkern ein verdichteter Kern-
anteil, der spitere Kern der ,Knospe®, von einem weniger verdichteten, nachher
zuriickbleibenden, gesondert hiitte (wie in Abb. 7b).
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Die Mikroschwirmer wiirden also auf 2 verschiedenen Wegen entstehen: 1. durch
depaurierende unter Mitose ablaufende Cytokinesen und 2. durch Knospung unter
Amitose. Und das erscheint doch bei einer Zelle zunichst unbekannter Dignitdt als
a priori sehr zweifelhaft; abgesehen davon, dafl Amitosen immer suspeke sind. Da die

@ i
B,

Abb. 5: Entstehung und Entwicklung ,der Knospen® bei Ceratium tripos nach Apstein (1910)
(umgezeichnet). In Wirklichkeit von ¢ nach # und als Kopulation zu lesen; g—e wird in Wirk-
lichkeit durch verkleinernde (mitotische) Cytokinesen erzielt

N
i

erste Entstehungsart, auch threm Richtungssinn nach, bewiesen ist, besteht alle Wahr-
scheinlichkeit, daf} die zweite nur die in der verkehrten Richtung gelesene Zell-
fusion war und in Wirklichkeit eine Gamie zwischen einemn der vegatativen Zelle
dhnlichen Makrogameten und der truncata- oder auch der lata-Form als Mikrogameten
beobachtet worden war. Das wiirde auch die ,,Amitose* in ihrer besonderen Form als
Fusion des, wie oben gezeigt, dicht gebauten minnlichen mit dem weniger dichten weib-
lichen Kern erkliren.

Dieser Deutung widerspricht auch nicht die anschauliche Schilderung der ,Knos-
pung® durch Tscuirn (1920) fiir C. tripos und C. fusus aus Rohkulturen. Auch er hat
offenbar nur Stadien seriiert, aber nicht den Richtungssinn der Reihe bestimmt. Denn
inzwischen haben auch wir einige Male Zustinde der Gametenfusion bei C. horridum
in Kulturen gesehen. Der Klon spaltet, seit wir ihn halten (10 Jahre), Mikroschwirmer
ab, und es ist wahrscheinlich, dafl auch die Kopulationen seit Jahren unter unseren
Augen erfolgten. Da die Kopulationen unter Nachkommen urspriinglich einer Zelle vor
sich gehen, kann man schliefen, dafl Moné&zie vorliegt (was natiirlich noch niche auf
andere Arten der Gattung verallgemeinert werden darf). Eines der Kopulationsstadien
wurde unter dem Pripariermikroskop (40X) weiterverfolgt und anschliefend fixiert
und gefirbt. Aufgefunden wurde (28. Mirz 1963, 18.30) eine lata-Form Bauchseite an
Bauchseite mit einer ,normalen® Zelle verbunden, die Lingsgeifieln beider in Titig-
keit (Abb. 6a). Nach und nach rundete sich der minnliche Gamet in den Konturen ab;
um 21.00 war er zu einem ovalen Korper zusammengeschmolzen (Abb. 6b) und nur-



148 H. A. von Sroscu

mehr die Geiflel des Makrogameten {ibrig geblieben. Fixiert wurde um 21.30, als vom
minnlichen Gameten duflerlich, auch im Profil der Antapikalansicht nichts mehr zu
sehen war. Das fixierte Priparat zeigt den minnlichen Kern beim Uberwandern in die
weibliche Zelle und weiter 2 Dinge von besonderem Interesse: 1. Ist nicht nur der
minnliche Kern gegeniiber dem Ruhekern der vegetativen Zelle (Abb. 6¢) verdichtet,
wie es den Erfahrungen an den freien méinnlichen Gameten entspricht, sondern eben-

Abb. 6: Ceratium horridum. a frithes Kopulationsstadium; & desgleichen 2%/ Stunden spiter
(nach dem Leben); ¢ gleiche Zelle 3 Stunden spiter als a. Fixiert und gefirbt: In der breiten
Lingsfurche des Makrogameten etwa 8 Panzerteile des Mikrogameten. Minnlicher Kern dringt
ein, sein auflenliegender Anteil ausgezogen umrandet, nur hinten (unten) Struktur eingezeich-
net; Durchtrictspiropf schwarz gefiillt; innenliegender Teil grob-punktert umrandet. Weib-
licher Kern (ein Nukleolus sichtbar) fein punktiert umrandet, nur links Struktur eingezeichnet.
Viele Peridineen, so auch diese besitzen ,Chromosomenkerne® (siehe auch Abb. 4¢, d und
Abbildung 7)

falls, wenn auch weniger stark der weibliche Kern (vgl. Abb. 6¢c mit Abb. 4c). Und
dieses stimmt sowohl mit den Bildern BorGerTs (1910) von seiner ,, Amitose®, als auch
mit denjenigen iiberein, die wir in Massenfixierungen von C. borridum-Xulturen von
der Kernfusion erhalten (Abb. 72). Freie weibliche Gameten kénnen also wahrschein-
lich von vegetativen Zellen durch den Kernbau als dem bisher einzigen Merkmal un-
terschieden werden, weibliche Kerne von den minnlichen (bei C. horridum) durch den
Kondensationsgrad und das Vorhandensein bzw. Fehlen der Nukleolen. 2. Finden sich
in der Umgebung des minnlichen Kernes die demontierten (und partiell resorbierten?)
Platten des minnlichen Panzers, was {iberraschend mit der Schilderung ArsTEINs (1910)
von der ,Bildung® des Panzers der ,Knospen® iibereinstimmt {Fig. 5b). Damit ist die
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Alternative Knospung oder Kopulation zugunsten des Sexualprozesses entschieden,
wenn man unserer zunichst nur einmaligen direkten Beobachtung des Vorganges be-
reits Glauben schenken will.

Uber das weitere Schicksal der Zygoten in der Kultur wissen wir noch nichts, ins-
besondere wurden noch nicht mit Sicherheit Meiosen, etwa als Kniuelstadien, gefun-
den; moglicherweise tritt eine weitere normale Entwicklung unter den derzeitigen
Kulturbedingungen nicht ein. Doch im natiirlichen Material BorGERTs traten, wie be-
reits oben gesagt, Meiosen (Kniuelstadien) auf, und zwar in Zellen, die nicht als von
den vegetativen verschieden auffielen (C. tripos) oder nur etwas plumper als diese

Abb. 7: Kernfusion von Ceratium borridum (Alkohol-Eisessig, Eisenkarmin). a Beginnende
Kernfusion, Unterschied der Kerngréflen und -dichten deutlich, links minnlicher Kern; b fort-
geschrittene Kernfusion, der minnliche Kern ist jetzt stirker aufgequollen und nur der jetzt
dichtere weibliche Kern besitzt einen Nukleolus (bei dieser Einstellung nicht deutlich); ¢ Kerne
in beginnender Fusion. Beider Struktur ist gelodkert, was vermutlich mit einer Verzogerung
der Fusion in diesem Falle zusammenhingt; nur der hier kleiner erscheinende, weibliche Kern
mit Nukleolus; dieser Kern ist aber hoher als der minnliche und daher etwa volumengleich
mit ihm. Mit 4, & u. ¢ dhnliche Bilder auch bei BorgerT (1910), nur scheinen dort bei C. tripos
auch die minnlichen Kerne Nucleolen zu fithren

waren (C. fusus), und die vermutlich beweglich sind. Zwischengeschaltete Cysten wur-
den nicht? bekannt. Dennoch bleibt die Frage nach der genauen Form der Zygote und
danach der Meiocyte; da BORGERT ja nichts von der besonderen Dignitit der Kniuel-
stadien wuflte, m8chte er im cytologischen Priparat weniger auffillige Besonderheiten
der sie fithrenden Zellen iibersehen haben. Die Zygote wird vermutlich langlebiger und
grofer als die vegetative Zelle seint,

SCHLUSSFOLGERUNG UND ZUSAMMENFASSUNG

Wir kénnen also mit einiger Sicherheit sagen, dafl diejenigen marinen Ceratien, die
Mikroschwirmer (Nebenformen) bilden, diese als midnnliche Gameten verwenden,

3 Cysten, die Jorros (1910) aus fixiertem Dezembermaterial der Nordsee beschreibt,
bediirfen der Bestitigung.

4 Hier kénnte man insbesondere an die langhdrnigen Ceratium-Formen, wie C. tripos
var. pendula LouMANN, der kithleren Jahreszeit denken. Die Bemerkung zeigt bereits, daf es
unmdglich ist, die ,Temporalvariationen® der Ceratien zu diskutieren, ehe man die Entwick-
lungsgeschichte ganz kennt.
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welche vom weiblichen Gameten, einer der vegetativen dhnlichen Zelle (nahezu?) voll-
stindig resorbiert werden. Die Zygote diirfte beweglich und in der Form im ganzen
ungedndert bleiben und in diesem Zustand die Meiosis durchfithren. Ob Cytokinesen
im diploiden Zustand eingeschaltet werden, bleibt zu erfahren. Im Gegensatz dazu ist
bei Siiflwasserarten die Zygote, oder eifi ihr folgendes diploides Stadium, eine Cyste,
deren einziger Keimlingsschwirmer die Meiosis durchfithrt; {iber die Gamie ist hier
nichts bekannt?.

Die Annahme iiber den Zyklus der marinen Ceratien wird durch Beobachtungen
an dem in Kultur reichlich Kopulations- und Meiosezustinde liefernden phagotrophen
marinen Dinophyten Oxyrrhis gestiitzt, welche wir kiirzlich niher untersuchten (un-
publ.). Bei dieser wird aus einer Isogamie recht kleiner, irreversibler Isogameten eine
monadoide Zygote erhalten, die nach einer ausgiebigen Wachstumsphase im beweg-
lichen Zustand in 2 Schritten die Meiosis durchfiihrt und dabei 4 haploide Schwirmer
hervorbringt. Auch hier lieferte iibrigens eine cytologische Beobachtung den Schliissel.
Ein von anderer Seite (DonGE 1963) publiziertes und wiederum filschlich der Mitose
zugeordnetes Postzygotin der Meiosis, das dem ,Kniuelstadium® der Ceratien recht
ihnelt, zeigte uns, daff auch bei Oxyrrhis Sexualitit vorkommt und veranlafite die
Nachuntersuchung. Die Schwierigkeit, die Zyklen solcher mariner Flagellaten zu er-
kennen, liegt also darin, daf der Kernphasenwechsel nicht wie bei limnischen Formen
durch einen thm parallelen Gestaltwechsel der Zelle akzentuiert und deutlich gemacht
wird.

Nochmals sei anerkannt, dafl die vorgelegte Deutung nur durch die sorgfiltige
Arbeit der dlteren Beobachter moglich war; nahezu alle fiir sie wichtigen Zustinde
wurden bereits in der Literatur bis 1930 geschildert.

Den Mitarbeitern danke ich fiir stindige Hilfe. Friulein G. TuemL insbesondere besorgte in
unschitzbarer Umsicht die Kulturen und den photographischen Prozefi, Herr H. BECkER cinige
Umzeichnungen und Friulein F. Bieperseck die Ubertragung des Manuskriptes. Die Deutsche
Forschungsgemeinschaft unterstiitzt mich seit langem mit Mitteln.
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Diskussion im Anschlufl an den Vortrag v. STOSCH

Kinne: Mich hat die morphologische Plastizitit der Ceratien besonders stark beeindruckt. Was
ist bekannt ber den Einflufl abiotischer Faktoren — wie etwa Temperatur, Licht oder Salz-
gehalt - auf die Struktur dieser Peridineen? Wire es denkbar, dafl lineta-, truncata- und lata-
Formen unter geeigneten experimentellen Bedingungen aus einem Ausgangstypus erhalten
werden kénnten?

v. StoscH: Wir haben nur Angaben aus Planktonuntersuchungen (z. B. GranamM & Bronr-
Kovsky, L. ¢.), die alle den Nachteil haben, dafl man iiber den Genotypus der vorliegenden
Formen nichts weifl. In Kultur ergibt sich eine starke Variabilitit, auch der Normalformen, in
dem angedeuteten Sinne. Dies ist zum Beispiel in dem Institut von Professor BRasrup in Oslo
studiert worden. Wir haben darauf nicht besonders geachtet. Was aber die kleinen Formen
anbelangt, so wird deren Gestalt weitgehend durch die Lage in der Teilungsfolge bestimmt.
Die Verhiltnisse der Formen untereinander sind lediglich durch die Teilungsmechanik bedingt
und durch das Ausmafl, in welchem die Reduktion erfolgt.



