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ABSTRACT: About the problem of .sexual reproduction in the peridinean genus Ceratium. 
On the basis of older literature and our new observations, a hypothesis is presented to illu- 
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 "Kn~iuelstadium" of BO1tOERT (1910) represents in 
fact the postzygotene of meiosis. Formerly the "Kniiuelstadium" 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 (ScocZXLAS 1958). The "Kn~uelstadium" has also 
been observed in marine Ceratia, but in cells of normal shape (BoI~oERT 1910, SCHNEIDrr~ 
1924), which therefore function as meiocytes. The microswarmers (truncata-, Iineata- and 
lata-forms; LO~MANN 1908, AVSTB~N t910, 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 AVSTEIN (1911), BORGErtT (1910), TSCmRN (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 diptophasic mitosis, 
however, has not been excluded. 

E I N L E I T U N G  

Unsere heutige biologische Wissenscha~ breitet sich tiber den Literaturmassen 
der Vergangenheit aus, wie die modernen St~dte antiken Ruhmes tiber den Schutt- 
lagen ihrer alten Kulturen, welche immer m~ichtiger und immer schwerer erreichbar 
anwachsen. Und ich mSchte hier zeigen, dag es sich zu graben lohnt. Dies scheint mir 
nicht nur wegen des kleinen Defacto-Gewinnes zu gelten, yon dem die Rede sein 
wird, sondern auch aus atlgemeineren Erw~igungen, welche der hier vorgetragene Fall 
in gewissem Mai~e exemplifiziert. Das Laboratoriumsexperiment, bier das Kultur- 
verfahren, ist, wie das au£ der Kieler Tagung vor zwei Jahren deutlich wurde, nicht 
automatisch dem Naturgeschehen ad~quat. Es bedaff der Kontrolte und Ergiinzung 
durch Beobachtungen in der freien Natur,  und solche liegen in der Literatur in grogem 
Umfange gespeichert vor. Man wird diesen Erfahrungen schwer entraten k~Snnen, da 
die observationellen Qualit~ten guter ~lterer Arbeiten, auf morphologischem Gebiet 
wenigstens, heute nt~r noch selten erreicht werden und daher wirkliche Sch~tze der 
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rekonstruierenden Enthtillung harren; einer Rekonstruktion, die besonders dann 
erfolgreich sein wird, wenn sie mit Hitfe moderner Techniken erg~inzt werden kann. 

Bei den Dinophyten, jener dur& den Einfattsreichtum ihrer monadoiden Gestal- 
tungen, sowie ihre exzentrischen Wege in den Parasitismus und die Phagotrophie und 
weiter in rhizopodiale und algenartige Formtypen interessante Flagdlatengruppe - 
meines Era&tens die interessanteste tiberhaupt - wissen wir tiber den Lebenszyklus, 
soweit er eine sexuelle Fortpflanzung betrifft, sehr wenig. Es existieren Angaben tiber 
eine Gameten£usion bei Noctiluca (GRoss 1934) sowie bei zwei parasitischen Arten 
(CHATTON 1920, CHATTON & BIECHELER 1936) und nur bei dem limnischen Gleno- 
dinium Iubinensiforme DlWALI) wurde vom Autor der Art (1938) der volIst~ndige 
Entwicklungszyklus beschrieben, der einen haplontischen Generationswechsel mit di~5- 
zischer Isogamie einschliei~t; das Verschmetzungsprodukt wird zur Hypnozygote, 
welche nach Chromosomenrednktion mit vier Schw~irmzellen keimt. Die Verh~ltnisse 
w~iren also im Prinzip gleich jenen bei den limnischen monadoiden Chlorophyceen, 
den Volvocales. Leider ist die Beschreibung des Glenodinium nach der cytologischen 
Seite bin unvollstiindig geblieben. 

Wit haben uns mit der Gattung Ceratium besch~i~igt. Wie bekannt, ist sie in 
wenigen Arten im Stif~wasser und auf~erordentlich artenreich im Plankton der Meere 
vertreten. Die Kennmis der Zyklen yon Ceratien aus den beiden Bereichen wtirde 
tiber das spezielle Interesse hinaus auch das, soweit ich sehe, noch immer fehlende 
Beispiel liefern ftir die adaptiven Unterschiede im Phasenwechsel limnischer und 
mariner Flagellaten eines Verwandtschai~skreises. Wie bereits an dieser Stelle ange- 
geben werden kann, sind die Ceratien der beiden Lebensr~iume scharf voneinander 
abgesetzt dutch Vorhandensein bzw. Fehlen yon Cysten, den Dauerzust~nden ftir den 
Winter bei den limnischen Formen. 

MEIOSIS 

Den Schliissel zur Lebensgeschichte bietet die Zytologie, und diese wurde an 
Ceratium-Arten sowoht des Siif~wassers wie des Meeres - angefangen mit den Unter- 
suchungen LAUTERBORNS (1895) am limnischen C. hirundinella - mehrfach studiert: 
BOlm~I~T (1910), JOLLOS (1910), EIVTZ (1921), SC~tNEIDER (1924), HALL (1925), Ar- 
beiten, unter denen diejenige BOr.GERTS tiber marine Arten am bekanntesten ist. Das 
Resultat waren merkwtirdige Kernleitungen mit einer groBen Zahl langer und schlan- 
ker Chromosomen. Diese Mitosen erschienen ausgezeichnet (Boe.Gi~RT, SCma~mER, 
ENTZ) durch das yon BOrmEr.T entdeckte und ihrer Prophase zugeordnete ,,Kn~iuel- 
stadium" (Abb. la) mit relativ gerade gestreckten, ungeordneten Doppelchromosomen, 
deren breiter Spalt als Teilungsspalt angesehen wurde. Die Doppelchromosomen 
sollten sich darauf zur Metaphaseplatte gruppieren. Ich verzichte darauf, bier die 
Schwierigkeiten zu s&ildern, welche die fehlerhaRe Einordnung dieses ,Kn~uel- 
stadiums" in die mitotische Prophase mit sich brachte und auf die Fehldeutungen, 
welche daraus ftir die Darstellung des Gesamtverlaufes der Ceratium-Mitose resul- 
tierten und diese Kernteilung yon anderen beschriebenen Peridineenmitosen als Son- 
derfall abgesetzt h~itten, und verweise daftir auf B~LAe. (1926), SCHUSSNm (1953), 
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GI~ELL (1952) ~und SKOCZYI, A$ (1958). Diese Diskussion eriibrigt si& au&, da SKocz,~- 
L~S 1958 bei einem sehr reichen Naturmaterial des limnis&en C. cornutum na&wies, 
dat~ das ,,Kn~uelstadium" gar nicht in die Mitose gehgrt, und zwar aus folgenden 
Griinden: 1. Er konnte die von ihm neu aufgefundenen Mitosestadien zusammen mit 
den bereits friiher bekannten nach einigen observationellen Richtigstellungen zu einem 
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Abb. 1: Ceratium cornutum, a Kn~iuelstadium (Postzygotiin der Meiosis) nach SKoczxLas 
(1958); b vegetative Zelle in mitotischer Prophase; c Pr~iceratium (Meiocyte lind Keimlings- 
schwg, rmer der Zygote) im Kn~iuelstadium; b u. c aus dem gleichen, yon SKOCZXLAS hergestell- 
ten Pr~iparat (AlkohoI-Eisessig, Eisenkarmin); man beachte Unterschiede in Form und Gr6t~e 
der Zellen (das rechte Hinterhorn fehlt in c) und des Kernes sowie der F~irbbarkeit der 

Chromosomen 

geschlossenen Mitosezyklus ordnen, in welchem das Kn~iuelstadium ein Fremdk6rper 
gewesen w~ire. 2. In gewissen Zeiten guter Mitoseh~iufigkeit war das Kniiuelstadium 
zu selten, um far den Mitoseablauf in Betra&t zu kommen. 3. Es lieg sich zeigen, dat~ 
das Kn~iuelstadium nut den Pr~iceratien (Abb. lb, c) (FoLGNER 1899, HUB~I~ & NrP- 
KOW 1922, 1923), also den abwei&end gestalteten Kelmllngsschvdirmern der Cysten 
im Friihjahr zukommt, in denen es mit seinen Vorl~iufer.- und Folgezust~inden allein 
gefunden wird. Zu 1. sei hinzugefiigt, daf~ - kiirzli& dur&geffihrt - je eine Serien- 
fixierung an Kulturmaterial des yon SKOCZXCLAS untersuchten C. cornutum sowie 

1 Noch j~ingst fiihrte dieser alte Irrtum zu dem bemerkenswerten Versuch G~ELLS (1952), 
eine Yiquivalenz der Chromosomen yon Ceratium (jedes Chromoson ein vollsfiindiges Genom) 
und damit die Zelle als hoch polyploid zu diskutieren. Eine solche Annahme w~ire schon des- 
halb unm6glich, well Nukleolenchromosomen vorkommen (SKoczxLAS 1958; siehe auch 
Abb. 2a), welch letzteres ja nun au& bei dem Radiolar Aulacantha, fiir welches jene urspriing- 
lich konzipiert wurde, der Fall zu sein scheint (CAcHo~-ENJuMET 1961; Arch. Zool. expt. gen. 
100, 151-237). 
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des marinen C. horridum, tiber 24 Stunden in dreistiindigem Abstand, zwar reichlich 
Mitosen, aber keine Kn~iuelstadien ergab, was no& einmal das Nichtzusammengeh& 
ren beider Dinge feststellt. SI<OCZYLAS (1958) sprach daher die Vermutung aus, daf~ 
das KnS.uelstadium der meiotischen Prophase angeh~Jre. Damit wgre der Spalt in den 
Doppelchromosomen kein Teilungsspalt, sondern ein Paarungsspalt. Eine Vermutung, 
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Abb. 2: Ceratium cornutum, sprites Zygot~in aus Pr~iceratium. Dutch Interferrieren der Nu- 
kleolen bewirkte Paarungsverhinderung an 2 Chromosomenpaaren. Am grot~en Nukleolus rechts 
oben und rechts Mitte gepaarte Enden yon Nukleolenchromosomen, deren sehr zarte Fort- 
setzung in den Nukleolus hinein hier nicht zu erkennen war (nach Pr~p. yon SKOCZX~AS, 

Alkohol-Eisessig, Feulgen), a Zeichnung, b Photo einer Einstellung 

die yon Gi~LL (1962) in Zweifel gestetlt wurde, die sich 5edoch inzwischen durch die 
Auffindung yon Zust~inden mit partieller Chromosomenpaarung schltissig beweisen 
lieg (Abb. 2). Das ,,Kn~iuelstadium" ist das Postzygot~in der Meiosis, welch Ietztere 
jedoch bei diesem schwierigen Objekt noch nicht vollst~ndig geschildert werden konnte. 

Wenn ihre Keimung unter Meiose vert~iuff, so mtif~ten die Cysten diploid sein. 
Tats~,ichli& fand HAL~ (1925) an amerikanischem Material yon C. hirundinelIa h~iufig 
zweikernige Cysten, w~ihrend ENvz (1925) auch in .jungen Cysten der gleichen Art 
aus Ungarn nur ~iuf~erst selten zwei Kerne sah. Im letzten Falle m~Sgen die Cysten also 
in der Mehrzahl again entstanden sein. Wie es zur Diploidie der Ceratium-Cysten 
kommt, bleibt ungekl~irt (siehe aber Fugnote 5). Isogamien vegetativer Ceratien, 
durch ZEDEI~Atr~e, (1904) sowie E~'rz (1909) angegeben, haben sich als subvitale 
Artefakte erwiesen (z. B. JoLLos 1910, Ht3B~R & Niv~ow 1923, ENTZ 1930). 

Da wit nun wissen, dat~ die Kn~iuelstadien zur Meiose gehSren, miissen die ma- 
rinen Ceratien (C. tripos, C. fusus), bei welchen sie ebenfalls vorkommen (BoI~GEI~T 
I910, SCHNEIDEt~ 1924) und sogar entde&t wurden, Sexualit~it besitzen. Wie steht es 
dann mit den Gameten? 
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GAMETOGENESE UND GAMIE 

Die Mikroschwiirmer 

Bei den marinen Ceratien treten, zuerst yon HENSEN (1887) unterschieden 
und als Jugendformen bezeichnet (LoI~MANN 1908: Temporalvariationen; TscHn~I~ 
1920: Nebenformen), M i k r o s c h w i i r m e r  auf (Abb. 3), wie sie bier neutral ge- 
nannt seiem Sie sind den normaten Zellen der erzeugenden Arten recht un~ihnlich, 

lineata 

a 
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b\ 
Abb. 3: Ceratium tripos, a Normalform und die Nebenformen (nach LOHMANN 1908); b Ent- 
stehung der Nebenformen durch depauperierende Teilungen (nach TSCFIIRN 1920 aus PETERS 

1930). Beide umgezeichnet 

stehen mit diesen, wie bereits die Beobachtungen am Plankton zeigten, abet in geneti- 
schem Zusammenhang. Man finder n~imli& Ketten (Abb. 3), in denen infolge Nicht- 
trennens nach der Teilung beide Typen vereinigt sind (HENsEN 1887, LOHMANN 1908, 
KOFOm 1909, AVSTEIN 1910, TSCmRN 1920). Unter den Mikroschw~irmern yon 
C. tripos unters&ied LO~iMANN truncata-, lineata- und lata-Formen (Abb. 3a), lineata 
erinnert z. B. stark an C. furca. Diese S&w~irmer wurden bei einer gr6geren Anzahl 
yon Arten gesehen: z. B. bei C. tripos (HENsEN, KOFOID, LOHMANN, APSTE/N, 
TSCtlIRN, I-IAsLE & NORDLI 195I, NORDLI I957 und wir), C. macroceros (ENTz 1905, 
APSTEm 1911), C. fusus (ScHOTT i887, TSCmRN 1920), C. furca (EN'rz 1905), C. hor- 
ridum (wir). Untereinander glei&en sie sich ziemlich, bei jeder Art in zwei oder drei 
Formengruppen auftretend, und es braucht nicht bemerkt zu werden, dat~ an sol&en 
Zust~inden eine Artbestimmung kaum m6glich ist. Die Bedeutung dieser Schw~irm- 
zellen ist sehr verschiedenartig interpretiert worden. Sie wurden als Jugendformen 
(H:ENSEN), Mutanten (KorolD), Kiimmerformen (Jor, GI~NSt~N 1911, PETlU{S 1930), 
Temporalvarianten (LoI-tMANN 1908, AI'STEIN 1911) und yon LOHMANN (siehe auch 
TSCHIr{N 1920) schliegli& als Isogameten diskutiert, was der Wahrheit am n~i&sten 
kommen dilrt{e. Untersu&t man sie in Kultur, so fallen sie auf durch: 1. geringe Gr6t~e, 
bei C. tripos (APsTEIN, HASLE U. NOI{DLI) bis zu etwa V10 des Volumens der Normal- 
form herab (Abb. 3, 5), 2. Armut an Farbstoffen bei verminderter Plastidengr6tge 
(Abb. 4a, b), 3. Diinns&aligkeit (Abb. 4c, d), 4. starke Verdi&tung des Kernmate- 
rials und Fehlen yon NukIeolen (Abb. 4c, d), 5. sehr ras&e S&wimmbewegungen 
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(siehe auch TSCHIRN). Das sind alles Eigenschaften, die bei m~innlichen Algengameten 
allgemein verbreltet sind. 

Wie entstehen die Mikros&wiirmer? Wie die oben angeffihrten Beobachtungen, 
insbesondere Untersuchungen an Kuhuren yon LOHMANN, TSCmV, N, HASLr und 
NoRDu, NORDU und yon uns zeigen, k6nnen sie aus normalen Zellen durch Teilung 
hervorgehen, wie dieses besonders eine yon TSCmRN gezeichnete Kette demonstriert 
(Abb. 3b). Sehr wahrscheinlich wiirden sich einzelne Individuen dieser Kette noch 

a b c 0 

Abb. 4: Ceratium horridum, a Normalform; b Truncata-Nebenform (Mikroschw~irmer); Le- 
bendaufnahme, Blaufilter Schott BG 12; man beachte Unterschiede in PlastidengrNge und 
-zahl; c Normalform- und d Truncata-Kerne (Alkohol-Eisessig, Eisenkarmin). Beachte auch 

die Unterschiede der Zeliwanddicke 

weiter teilen und weiter vereinfachen und verkleinern ktinnen. Es handeh sich also 
um einen Differenzierungsvorgang dutch depauperierende (mitotische) Teilungen ~ -- 
so seien diese genannt. Das Auftreten der Mikroschw~irmer in 3 unterscheidbaren 
Formgruppen, wel&es das Ph~inomen so besonders r~itselhaR ers&einen lieg, erkl~irt 
sich wohl dadurch, dag entweder der VorderktJrper (truncata) oder der Hinterktirper 
(lineata) starker depauperieren kann oder s&liet~lich, dag die Reduktion beide glei&- 
artig erfagt (lata), ist also wahrs&einlich lediglich Ausdru& der Entwi&lungsme&a- 
nik der Ceratien, nicht abet tieferliegender Verschiedenheiten der drei Formen. Ver- 
mutti& haben die Endstadien der Differenzierung die Totipotenz verloren; doch ver- 
m6gen sich Intermedi~ire dieser Differenzierung (C. horridum, C. tripos) nach Uber- 
tragung in frische Niihrl/Ssung no& in normale Zellen zurii&zuverwandeln, sich also 
zu dedifferenzieren. 

Die Klelns&w~irmer ers&einen in der Natur gegen oder na& Ende der Hoch- 
produktion der Ceratien im September und Oktober (LOHMANN, APSTEIN, TSCHIRN) 
und erreichen im giinstigen Falle etwa 30 °/0 der Gesamtpopulation (LOHMANN: Cera- 
tium tripos, 28. Sept. 19(35, vor Laboe, Kieler F~irde) der Art. Werden Ceratien aus 
dem Plankton in Rohkuhuren eingebracht, welche ausgedehntere Vermehrung nicht 
erlauben (LOHMANN, TSCHIKN), SO beginnt die Produktion yon Kleinschw~/rmern sehr 

2 Depauperierende Teilungen fiihren auch die Vereinfachung der Diatomeenspermatogo- 
Men herbei, v. STOSCH & DRE~ES, Helg. Wiss, Meeresunters., im Dru&. 
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bald und kann im Laufe yon 10 Tagen zur Umwandlung nahezu der ganzen Popu- 
lation in die Nebenform ftitiren (Tscme.N: C. fusus). Diese in Anbetra&t der lang- 
samen Vermehrung der Ceratien (Generationsdauer mehrere Tage) hohe Geschwindig- 
keit mag dadurch ihre Erkl~irung fin&n, dag die Differenzierungsteilungen, bei 
C. horridiurn wenigstens, nicht allein in der zweiten H~ilf~e der Dunkelphase ablau£en 
wie bei der vegetativen Mitose, sondern auch zu anderen Zeiten stattfinden. Dieses mag 
eine raschere Teilungsfolge erm5glichen und indizieren. Wegen der depauperierenden 
Natur der Teilungen mSchte auch der Zeitbedarf fiir die interphasische Plasmasynthese 
mehr oder weniger in Fortfall kommen. 

In echten Kulturen mit anhaltender Vermehrung (HASLE und NORDH, NolmLI: 
C. tripos und bei uns: C. horridum, C. tripos) treten Mikroschw~irmer anscheinend bei 
leichtem Altern der Kultur auf. Bei C. horridum bleiben sie bei 60 C gering in der 
Zahl, die sich bis 21 ° C herauf stark erhSht, bei welch letzterer Temperatur auch der 
Bildungseinsatz fri~her erfolgt. HShere Temperaturen (24 °, 270 C) scheinen bei dieser 
his in die Tropen verbreiteten Art (in Temperaturrassen? s. G~AHAM & BV.ONIKOWSKY) 
die Schwiirmerdifferenzierung wie die vegetativen Teilungen wieder zu drticken. Ins- 
gesamt werden die eine Entstehung der Mikroschw~irmer begtinstigenden Bedingungen 
bei dieser in Kultur am besten untersuchten Art im Experiment no& 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 hiingt damit zusammen, dag die Anspriiche ftir das 
Wachstum trotz jahrelanger Bemiihungen um sie imrner noch nicht ganz klarliegen. 
Will man Erdextrakt als Zusatz vermeiden, so braucht die Alge in unseren bakterien- 
haltigen Kulturen auf der Grundlage natiirlichen Seewassers Vitamin Bt~ und Selen 
sowie anscheinend eines oder mehrere der Elemente W, Mound V; Arsenit wirkt bis- 
weilen fSrdernd. 

APSTEn~s Knospen: Die Gametenvereinigung 

APsT~IN (1910, 1911) entdeckte nun bei C. tripos der Beltsee einen Vorgang, den 
er als eine zweite Entstehungsart der Mikroschw~irmer, niimlich durch Knospung aus 
der NormaKorm ansah, und wlr haben das Gliick, dag der ausgezeichnete Cytologe 
BOr, GEV, T dieses Material auf den Kernzustand untersuchte. Synchron mit dem Auf- 
treten der Mikroschw~irmer (13.-15. Okt. 1909) erschienen auch die ,,Knospen ~ (an 
bis 40/o aller Individuen). Auf der Ventralseite eines normalen Ceratium werde, 
interpretiert AVST~IN, ein Bliischen sichtbar, das unter Ausscheidung nicht geordneter 
PKittchen des Panzers und deren sp~iterem Einbau in seine Oberfl~iche zu einer extrem 
vereinfachten truncata oder lata heranwachse (Abb. 5a-e), dana& 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. Bel seinen Abbildungen f~itlt auf, dag sich vor der 
Durchftihrung der ,,Amitose" gelegentlich schon im Mutterkern ein verdichteter Kern- 
anteil, der sp~itere Kern der ,,Knospe", yon einem weniger verdichteten, nachher 
zuriickbteibenden, gesondert h~itte (wie in Abb. 7b). 
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Die Mikroschw~irmer wiirden also auf 2 verschiedenen Wegen entstehen: 1. durch 
depaurierende unter Mitose ablaufende Cytokinesen und 2. dutch Knospung unter 
Amitose. Und das erscheint do& bei einer Zelle zun~ichst unbekannter Dignit~it als 
a priori sehr zweifelhaPc; abgesehen davon, dab Amitosen immer suspekt sind. Da die 

Abb. 5: Entstehung und Entwicklung ,,der Knospen" bei Ceratium tripos nach APSTEIN (1910) 
(umgezeichnet). In Wirklichkeit yon e nach a und als Kopulation zu lesen; g-+e wird in Wirk- 

lichkeit durch verkleinernde (mitotische) Cytokinesen erziek 

erste Entstehungsart, auch ihrem Richtungssinn nach, bewiesen ist, besteht alle Wahr- 
schelnlichkeit, dat~ die zweite nur die in der verkehrten Richtung gelesene Z e 11- 
f u s i o n war und in Wirklichkeit eine Gamie zwischen einem der vegatativen Zelle 
~ihnlichen Makrogameten und der truncata- oder auch der lata-Form als Mikrogameten 
beobachtet worden war. Das wiarde auch die ,Amitose" in ihrer besonderen Form als 
Fusion des, wie oben gezeigt, dicht gebauten m~inntichen mit dem weniger dichten weib- 
lichen Kern erkl~iren. 

Dieser Deutung widerspricht auch nicht die anschauliche Schilderung der ,,Knos- 
pung" durch Tscrm~N (1920) fiir C. tripos und C. fusus aus Rohkulturen. Auch er hat 
offenbar nut Stadien seriiert, aber nicht den Richtungssinn der Reihe bestimmt. Denn 
inzwischen haben auch wir einige Male Zust~inde der Gametenfusion bei C. horridum 
in Kulturen gesehen. Der Klon spaltet, seit wir ihn halten (10 Jahre), Mikroschw~irmer 
ab, undes ist wahrscheinlich, dal~ auch die Kopulationen seit Jahren unter unseren 
Augen erfolgten. Da die Kopulationen unter Nachkommen urspriinglich einer Zelle vor 
sich gehen, kann man sdaliel3en, dat~ MonSzie vorliegt (was natiirlich no& nicht auf 
an&re Arten der Gattung verallgemeinert werden darf). Eines der Kopulationsstadien 
wurde unter dem Pr~ipariermikroskop (40×) weiterverfotgt und anschlief~end fixiert 
und gef~irbt. Aufgefunden wurde (28. M~irz 1963, 18.30) eine lata-Form Bauchseite an 
Bauchseite mit einer ,normalen" Zetle verbunden, die L~ingsgeit~eln beider in T~itig- 
keit (Abb. 6a). Nach und nach rundete sich der m~innliche Garnet in den Konturen ab; 
um 21.00 war er zu einem ovaten KSrper zusammengeschmolzen (Abb. 6b) und nur- 
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mehr die Geit~el des Makrogameten iibrig geblieben. Fixiert wurde um 21.30, als vom 
m~innlichen Gameten ~iugerli&, auch im Profii der Antapikalansicht ni&ts mehr zu 
sehen war. Das fixierte Pr~iparat zeigt den m~innlichen Kern beim Uberwandern in die 
weibliche Zelle und welter 2 Dinge yon besonderem Interesse: 1. Ist nicht nur der 
m~innliche Kern gegentiber dem Ruhekern der vegetativen Zelle (Abb. 6c) verdichtet, 
wie es den Erfahrungen an den freien m~/nnlichen Gameten entspricht, sondern eben- 

a 

f 
i 

C 

Abb. 6: Ceratium horridum, a friihes Kopulationsstadium; b desgleidaen 21/= Stunden sp~iter 
(nach dem Leben); c gleiche Zelle 3 Stunden sp~iter als a. Fixiert und gef~irbt: In der breiten 
L~ngsfurche des Makrogameten etwa 8 Panzerteile des Mikrogameten. M~innli&er Kern dringt 
ein, seln aul~enliegender Anteil ausgezogen umrandet, nur hinten (unten) Struktur eingezei&- 
net; Durchtrittspfropf schwarz gefiillt; innenliegender Teil grob-punktiert umrandet. Weib- 
licher Kern (ein Nukleolus sichtbar) rein punktiert umrandet, nur links Struktur eingezeichnet. 
Viele Peridineen, so an& diese besitzen ,,Chromosomenkerne" (siehe au& Abb. 4 c, d und 

Abbildung 7) 

falls, wenn auch weniger stark der weibliche Kern (vgt. Abb. 6c mit Abb. 4c). Und 
dieses stimmt sowohl mit den Bildern BORGERTS (1910) yon seiner ,,Amitose", als auch 
mit denjenigen iiberein, die wit in Massenfixierungen yon C. horridum-Kulturen yon 
der Kernfusion erhalten (Abb. 7a). Freie weibliche Gameten kSnnen also wahrschein- 
li& yon vegetativen Zellen dur& den Kernbau als dem bisher einzigen Merkmal un- 
ters&ieden werden, weibliche Kerne yon den m~innli&en (bei C. horridum) dur& den 
Kondensationsgrad und das Vorhandensein bzw, Fehlen der Nukleolen. 2. Finden sich 
in der Umgebung des m~innlichen Kernes die demontierten (und partietl resorbierten?) 
Platten des m~innlichen Panzers, was iiberraschend mit der S&ilderung A~STmNS (1910) 
yon der ,Bildung" des Panzers d'er ,Knospen" iibereinstimmt (Fig. 5b). Damit ist die 
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Alternative Knospung oder Kopulation zugunsten des Sexualprozesses entschieden, 
wenn man unserer zun~ichst nut einmaligen direkten Beobachtung des Vorganges be- 
reits Glauben schenken will. 

L~ber das weitere Schicksal der Zygoten in der Kuttur wissen wir noch nichts, ins- 
besondere wurden noch nicht mit Sicherheit Meiosen, etwa ats Kn';iuelstadien, gefun- 
den; mSglicherweise tritt eine weitere normale Entwicklung unter den derzeitigen 
Kulturbedingungen nicht ein. Doch im natiirlichen Material BOI~G~RTS traten, wie be- 
reits oben gesagt, Meiosen (Kn~iuelstadien) auf, und zwar in Zellen, die nicht als yon 
den vegetativen verschieden auffielen (C. tripos) oder nut etwas plumper als diese 

b C 

Abb. 7: Kernfusion yon Ceratiurn horridum (AlkohoI-Eisessig, Eisenkarmin). a Beginnende 
Kernfusion, Unterschied der KerngrSt~en und -dichten deutlich, links miinnlicher Kern; b fort- 
geschrittene Kernfusion, der m~innliche Kern ist jetzt st~irker aufgequollen und nur der jetzt 
dichtere weibliche Kern beskzt einen Nukleolus (bei dieser Einstellung nicht deutlich); c Kerne 
in beginnender Fusion. Beider Struktur ist gelockert, was vermuttich mit einer VerzSgerung 
der Fusion in diesem Falle zusammenhiingt; nur der hier kleiner erscheinende, weibliche Kern 
mit Nukleolus; dieser Kern ist aber hSher als der m~nnliche und daher etwa volumengleich 
mit ihm. Mit a, b u. c iihnliche Biider auch bei BORG~RT (1910), nut scheinen dort bei C. tripos 

auch die m~innlichen Kerne Nucleolen zu ffihren 

waren (C. fusus), und die vermutlich beweglich sind. Zwischengeschaltete Cysten wur- 
den nieht 3 bekannt. Dennoch bleibt die Frage nada der genauen Form der Zygote und 
dana& der Meiocyte; da BOI~G~RT ja nichts yon der besonderen Dignit~it der Kn~iuel- 
stadien wui~te, mSchte er im cytologischen Pr~iparat weniger auff~illige Besonderheiten 
der sie fiihrenden Zetlen [ibersehen haben. Die Zygote wird vermutlich langlebiger und 
grSi~er als die vegetative Zelle sein 4. 

SCHLUSSFOLGERUNG U N D  ZUSAMMENFASSUNG 

Wir kSnnen, also mit einiger Sicherheit sagen, dab diejenigen marinen Ceratien, die 
Mikroschw~irmer (Nebenformen) bilden, diese als m~innliche Gameten verwenden, 

3 Cysten, die JOLLOS (1910) aus fixiertem Dezembermaterial der Nordsee beschreibt, 
bedlirfen der Bestatigung. 

4 Hier kSnnte man insbesondere an die langhSrnigen Ceratium-Formen, wie C. tripos 
var. pendula LOHMANN, der kiihleren Jahreszeit denken. Die Bemerkung zeigt bereits, daf~ es 
unmSglich 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 ~ihnlichen Zelle (nahezu?) voll- 
stiindig resorbiert werden. Die Zygote dtirfke bewegti& und in der Form im ganzen 
ungeiindert bleiben Und in diesem Zustand die Meiosis durchftihren. Ob Cytokinesen 
im diploiden Zustand eingeschaltet werden, bleibt zu erfahren. Im Gegensatz dazu ist 
bei Stit~wasserarten die Zygote, oder eift ihr folgendes diploides Stadium, eine Cyste, 
deren einziger Keimlingsschw~irmer die Meiosis durchfiihrt; tiber die Gamie ist hier 
ni&ts bekannt s. 

Die Annahme tiber den Zyklus der marinen Ceratien wird durch Beoba&tungen 
an dem in Kultur reichlich Kopulations- und Meiosezust~inde liefernden phagotrophen 
marinen Dinophyten Oxyrrhis gesttitzt, welche wir kiirzlich n~/her untersu&ten (un- 
publ.). Bei dieser wird aus einer Isogamie recht kleiner, irreversibler Isogameten eine 
monadoide Zygote erhalten, die nach einer ausgiebigen Wa&stumsphase im beweg- 
li&en Zustand in 2 Schritten die Meiosis durchfiihrt und dabei 4 haploide S&w~irmer 
hervorbringt. Au& hier lieferte iibrigens eine cytologis&e Beoba&tung den SchltisseI. 
Ein ,con anderer Seite (DODGE 1963) publiziertes und wiederum f~itschtich der Mitose 
zugeordnetes Postzygot~in der Meiosis, das dem ,,Kn~uelstadium" der Ceratien recht 
~ihnelt, zeigte uns, daf~ auch bei Oxyrrhis Sexualidit vorkommt und veranlagte die 
Nachuntersu&ung. Die Schwierigkeit, die Zyklen sol&er mariner Flagellaten zu er- 
kennen, liegt also darin, datg der Kernphasenwe&sel nicht wie bei limnischen Formen 
dur& einen ihm parallelen Gestaltwe&sel der Zelle akzentuiert und deutlich gemacht 
wird. 

No&mals sei anerkannt, dag die vorgelegte Deutung nut dur& die sorgf~iltige 
Arbeit der ~ilteren Beobachter m6gli& war; nahezu alle ftir sie wichtigen Zusdinde 
wurden bereits in der Literatur his 1930 geschitdert. 

Den Mitarbeitern danke ich flir st~indige Hilfe. Fraulein G. THHL insbesondere besorgte in 
uns&~tzbarer Umsi&t die Kulturen und den photographischen Prozef~, Herr H. BzCK~R einige 
Umzei&nungen und Fr~iulein H. BIEDE~CX die Ubertragung des Manuskriptes. Die Deuts&e 
Fors&ungsgemeinschat~ unterstatzt mi& seit langem mit Mitteln. 
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Diskussion im Anschlufl an den Vortrag v. STOSCH 

KINNE: Mich hat die morphologische Plastizit~it der Ceratien besonders stark beeindruckt. Was 
ist bekannt tiber den Einfiug abiotischer Faktoren - wie etwa Temperatur, Licht oder Salz- 
gehalt - auf die Struktur dieser Peridineen? W~ire es denkbar, dag lineta-, truncata- und Iata- 
Formen unter geeigneten experimentellen Bedingungen aus e i n e m  Ausgangstypus erhalten 
werden ktlnnten? 

v. STOSCH: Wit haben nut Angaben aus Planktonuntersuchungen (z. B. GRAHAM & Bi~om- 
KOVSKV, 1. e.), die alle den Nachteil haben, dag man tiber den Genotypus der vorliegenden 
Formen nichts weifl. In Kultur ergibt sich eine starke Variabilifiit, auch der Normalformen, in 
dem angedeuteten Sinne. Dies ist zum Beispiel in dem Institut yon Professor BRAARUD 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 Verhalmisse der Formen untereinander sind ledigtich durch die Teilungsmechanik bedingt 
und durch das Ausmal~, in welchem die Reduktion erfolgt. 


