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ABSTRACT: Ontogenetic investigations on centric diatoms. V. Morphology and life history
of Chaetoceros didymum, with observations on some other species of the genus. The marine
diatom Chaetoceros didymum EHRENBERG has been studied with respect to cell morphology,
fine structure of the frustule, and life history. Additional observations were made on other
Chacetoceros species grown in culture. Co-existence of linear colonies with both intercellular
spaces (foramina) and long stiff bristles is mediated by two morphogenetic peculiarities. After
cell division the bristles grow out from the apices of the new valves and pass through pre-
formed “bristle openings”, two of which occur in each girdle. They cross each other and fuse
inseparably, thus bridging the foramina bilaterally. The irreversibility of cell junctions estab-
lished in this manner results in two types of special “colony-separation-divisions™: (1) An
equal, but heterovalvate division forming a pair of early dehiscing colony-end-valves; (2) a
rare acytokinetic and unequal division. In resting spore formation a heterovalvate division
gives rise to a pair of specialized spore-mother-cell hypothecae. Two consecutive acytokineses
inside either mother cell follow, the first of which produces the spore epivalvae, the second the
spore hypovalvae. In spore germination usually two consecutive acytokineses exchange the
specialized valves of the spore by colony-end-valves, thus giving rise to a one-celled colony.
C. didymum is monoecious, though most of the sexualized colonies are either completely male
or contain vegetative and female cells. The protoplast of the spermatogonangium is usually
divided into 8 naked spermatogonia by 3 steps of diploid mitoses, the first of which may or
may not be followed by deposition of a pair of rudimentary valves. The spermatocytes undergo
a swelling phase, which forces the parental frustule open; thereafter, 2 steps of meiotic
nuclear and cell divisions follow; these form 4 uniflagellate and, normally, monoplastidic male
gametes (spermia). In C. eibenii with non-dehiscent parental frustules, the spermia are re-
leased via bristle openings. The oogonia contain one functioning and two pycnotic nuclei as a
result of meiosis. The spermia, however, may have entered the oogonium via bristle openings,
possibly already at zygotene, though nuclear fusion is delayed until the egg has become
mature. Thereafter, the zygote leaves the oogonial frustule through one of the bristle openings
to which it still remains attached. In its isometric phase the zygote is surrounded by the
fertilisation membrane. Its later anisometric growth is supported and probably directed by a
system of silica rings, the preperizonium, which, in contrast to the otherwise comparable
perizonium of pennate diatoms, forms a common layer with the sutrounding scale-bearing
fertilisation membrane. Finally, two consecutive acytokinetic (metagamic) mitoses induce the
deposition of the two valves of the “Erstlingszelle” inside the auxospore envelope, which is
ruptured during these last events and thus liberates the new enlarged cell.



(&1

Lebenszyklus von Chaetoceros didymum 38
EINLEITUNG

Die Gattung Chaetoceros ist die erste unter den Centrales gewesen, bei der wahr-
scheinlich wurde (PErsinskr 1929), daff der Auxosporenbildung andere als rein vege-
tative Vorginge vorausgehen. PErsIDSKI kam hier wie spiter (1935) bei Melosira
varians zu der Auffassung, die in der Auxosporen-Mutterzelle stattfindende Meiosis
fishre zu einer Autogamie von zwei der, wie er glaubte, durch sie produzierten vier
Kerne. Fiir die Melosira-Art (v. SToscu 1951) wurde inzwischen nachgewiesen, dafl es
sich in Wirklichkeit — es trifft dies auch fiir Persipskis Material zu — um eine Allo-
gamie gehandelt hatte. Bei einigen anderen Centricae (GEITLER 1952, v. SToscH 1954,
1956, v. StoscH & DrEeBEs 1964) liegen grundsitzlich dhnliche Verhiltnisse vor. Doch
bestanden bei Chaetoceros bereits vor Persinskr Hinweise auf das Vorkommen einer
Allogamie durch Beobachtungen WeNTs (1925, zitiert nach GerrLer 1932, p. 11), auf
die wir zuriickkommen.

Heute lassen sich viele Chaetoceros-Arten gut kultivieren, auflerdem wurden die
Methoden der Lebendbeobachtung verbessert. Wir werden daher im folgenden an
Laboratoriumskulturen zeigen kdnnen, dafl Chaetoceros didymum Ehrenberg tatsich-
lich oogam ist. Die Art ist trotz ihrer geringen Grofie gegeniiber anderen Centrales — in
der Gattung selbst nimmt sie in dieser Hinsicht eine mittlere Stellung ein — nicht un-
giinstig fiir die Beobachtung von Kern- und Zellteilung, der Befruchtung im Leben und
zahlreicher anderer Vorginge.

Die Gattung Chaetoceros zeichnet sich in der Mehrzahl ihrer Arten durch das Vor-
kommen in Zellverbinden aus. Ihre Kolonien unterscheiden sich jedoch von denjenigen
der meisten anderen Diatomeen dadurch, dafl die an den Apikalenden ihrer Valven
entspringenden beiden Borsten mit denjenigen der Nachbarzelle durch Kieselausschei-
dungen untrennbar verwachsen sind. Diese Kolonien stellen, wie ScHOTT (1888) bereits
schilderte, durch ihre abweichend gestalteten Endzellen auch morphologisch Einheiten
hoherer Ordnung dar. Das macht besondere Mechanismen der Kolonietrennung not-
wendig, die ScuiitT ebenfalls schon beobachtete und iiber die auch wir berichren
werden.

SchlieBlich ist die Gattung und unsere Art interessant durch das Vorkommen von
Dauersporen. Die Bildung dieser Sporen untersuchte wieder als erster ScutTT und nach
ihm mehrere andere Autoren, unter diesen besonders MEuNIER (1910, 191 3); doch war
iiber die cytologischen Vorginge bei Chaetoceros-Arten, abgesehen von unseren An-
gaben (v.STosch, in ETTL etal. 1967, hier Literatur iiber Dauersporen, sowie v. STOSCH

& KowaLvik 1969) bisher nichts bekannt. Das gleiche gilt fiir die Dauersporenkeimung,
iiber welche bei Chaetoceros nur wenige iltere Beobachtungen vorliegen (Gran 1908,
Lonmann 1920, MicHatLova 1962). Auch diese Vorginge konnten im Leben verfolgt
und cytologisch geklidrc werden. Neuerdings wurde aber durch DrEBEs (1962) eine
vollstindige Schilderung des Lebenszyklus von Bacteriastrum byalinum gegeben, die
auch die Sporenkeimung einschliefit. Darin, wie auch in zahlreichen weiteren entwick-
lungsgeschichtlichen Abldufen, sind sich Bacteriastrum byalinum und C. didymum ihn-
lich. Ergédnzend zu den Beobachtungen von C. didymum werden solche an einigen ande-
ren Arten der Gattung mitgeteilt,
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MATERIAL UND METHODIK

Objekte

Die meisten der untersuchten Chaetoceros-Arten stammen aus dem Plankton der
Nordsee (List und Helgoland)* und wurden in Kulturen gehalten (Tab. 1). Wirklich
eingehend beschiftigten wir uns aber nur mit Chaetoceros didymum.

Zu Tabelle 1 ist folgendes zu bemerken: nur C. didymum Klon Il und C. gracile
Klon I wurden ,freiwillig® aufgegeben. C. didymum Klon 111, C. spec. und C. costa-
tum konnten je einmal nach Absinken der Zellgroflen durch vegetative Zellvergrofie-
rung regeneriert werden. Diese und die iibrigen nicht weitergefithrten Stimme gingen
zuletzt entweder dadurch ein, dafl ihre Vitalitit nach Absinken der Zellgréfie zu gering
wurde, oder weil die aus Auxosporen gezogenen Fi-Klone keine sexuellen Nachkom-
men mehr lieferten und daher schlieflich in der gleichen Weise ausstarben, so auch unser
Klon III von C. didymum. Es ist eine allgemeine Erfahrung bei allogamen Diatomeen,
daf} sexuelle Nachkommen-Klone hiufig nicht fertil sind. Man mufl daher geniigend
zahlreiche Fi-Stimme weiterfithren, um einige sexuell weiter fortpflanzungsfihige zu
erhalten.

Kulturmethoden

Chaetoceros didymum wurde in Schalen aus Jenaer Geriteglas in der frither
(v. Stoscr & DrrsEs 1964) angegebenen Nihrldsung auf der Grundlage von Nordsee-
wasser aus List/Sylt kultiviert, das mit Nitrat, Phosphat, Kieselsiure, Mangan, Eisen
und Athylendiamintetraessigsiure aufgediingt ist. In diesen Nihrlosungen war die Pro-
duktion betrichtlich, wurde aber, wie uns schien, durch ein Vitamin begrenzt. Nach
Entfernen der natiirlichen Vitamine des Seewassers durch Kohlebehandlung zeigte sich
tatsachlich, daf ein Wachstum ausblieb und nur nach Zugabe eines Vitamingemisches
wieder zu erhalten war. Wirksam ist, wie sich durch weitere Versuche herausstellte,
nur Cobalamin. Dieses oder eine Mischung von Vitamin Byp, Vitamin By und Biotin
wurde bei den weiteren Versuchen der Nihrldsung zugesetzt. Nach diesen Zugaben
wird in unseren Losungen Kieselsiure zum wachstumsbegrenzenden Fakrtor, so dafl
die SiOs>-Menge in den weiteren Versuchen erhdht wurde, Die Kulturen standen ge-
wohnlich im 16-Stunden-Tag bei 15° C und wurden mit Leuchtstoffrbhren Osram
40 W/32 unter 400 bis 700 R-Lux (vgl. v. SToscx & Dreses 1964) beleuchtet. Die Alge
148t sich jedoch noch bei 3° C und bis mindestens 21° C herauf kultivieren. Tiefe Tem-
peratur (3° oder 6° C) bei geringer Beleuchtungsstirke (50-100 R-Lux) erlaubt es,
die Teilungsrate der Stimme herabzusetzen und diese dadurdh linger in der erwiinsch-
ten Zellbreite zu halten. Auf Angaben iiber die Kultur der {ibrigen Arten verzichten
wir.

# Nur die Angaben {iber C. armatum West und C. pernvianum var. gracile SCHRODER
beziehen sich auf Material aus Australien. Ersteres wurde uns von Dr. S. McGiLL freundlichst
iiberlassen und wie die letztere, von v, Stoscu isolierte Art, durch Frl. S. ScriBaNo weiter-
kultiviert, dann von uns (v. STosch) iibernommen.
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Tabelle 1

In unserem Laboratorium kultivierre Chaetoceros-Arten. Beobachtet wurden: Dauersporen =

D, Dauersporen-Keimung = DK, Auxzosporen = A, Spermien = S, Befruchtung == B, Vegeta-

tive Zellvergroferung (vgl. v. Stoscu 1965) = V., Bei der Zah! der in Kultur erhaltenen Gene-
rationen ist die urspriinglich isolierte Generation mitgezihlt.

Art Herkunft Dauer der Kultur Ef:;;;_ Beobachtet
C. compressum List/Sylt 15. 6.1954-16. 2.1963 4 D, A
LAaupEr 1864
Klon 1
C. compressum Helgoland 26.11. 1963~ 2. 7.1964 1 D, DK
Klon II
C. costatum Helgoland 26, 8.1963-17.12.1966 1 D,V
Pavir. 1911
C. didymum List 23. 9.1953-25. 1.1957 1 o
Exrenserc 1854
Klon I
C. didymum List 23. 9.1953~ 2. 4.1955 1 —
Klon II
C. didymum List 26. 8.1965- 1. 2.1972 4 D, DK, S, B,
Klon I1I A,V
C. ¢ibenii List 21. 8.1953- 8. 8.1958 2 S, B, A (D),
Grunow 1881 DK
Klon I
C. eibenii Wenningstedt/ 16, 9. 1970-heute 2 S, B, A (D),
Grunow 1881 Sylt DK
Klon II
C. teres List 30. 5.1955-30. 7.1959 1 D,V
CLEVE 1896
C. gracile List 4. 4.1955-21. 6.1956 ? e
OsTENF. 1893
Klon I
C. gracile List 4. 4.1955-heute ? e
OsTENF. 1893 .
Klon IT
Chaetoceros spec.  Helgoland 5. 9.1965-11. 4.1968 1 v
(Stenocincta)
C. protuberans List 5. 11. 1968-18. 12. 1969 1 D, DK
var. nivali
nov, var.*
C. armatum Port Fairy, ibernommen: 2 S, A
West 1860 Victoria, 9. 10. 1970-heute

Australien

C. peruvianum Port 13, 4.1970~heute 2 S, A
var, gracile Philipp Bay
ScurODER 1900 Vic., Australien
* C. protuberans LAUDER ist eine durch Schalenbau und Dauersporen von C. didymum
verschiedene Art. Die neue Varietit wurde bisher unter C. didymaum var. anglicum (Gru-
Now) Gran der Autoren subsumiert. Eine Bearbeitung von C. didymum und C. protu-
berans wird an anderer Stelle gegeben.
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Mikroskopische Untersuchung

Die Lebendbeobachtungen konnten nur in einem Falle, der Dauersporenkeimung,
direkt in der Kulturschale mit der Tauchimmersion (vgl. v. Sroscu & Dreses) durch-
gefithrt werden. Da sich die sperrigen und spezifisch leichten Kolonien in der Kultur-
schale nicht am Ort halten lassen, mufiten alle {ibrigen Entwicklungsabliufe in ein-
fachen Kammern folgender Herstellung und Anwendung untersucht werden: Auf einen
Objekttriger wurden in etwa 20 mm Abstand zwei Glasstreifen oder Glasfiden von
250 um bzw. 350 um Dicke mit Epoxidharz (,Uhu-plus®) gekittet. Die Objekttrdger
wurden danach, ebenso wie die verwendeten Deckgliser, zum Auslaugen in Seewasser
aufbewahrt und vor Gebrauch mit destilliertem Wasser gespiilt und getrocknet. Zwi-
schen die Stiitzen des Objekttrigers wurde dann eine passende Menge Kulturfliissigheit
mit den Chaetoceros-Kolonien gebracht und das Dedkglas aufgelegt. Das Priparat ist
brauchbar, wenn die Flissigkeit den Deckglasrand an keiner Stelle erreicht, die Tropfen
also nicht zu grof waren. Danach wird das Deckglas mit Vaseline umrandet. War die
Kultur nicht zu dicht, so fiihreen die Zellen iiber 24 Stunden oder auch linger alle
Lebensprozesse weitgehend normal durch.

Die Beobachtungen wurden meist mit einer auf Gebrauch mit Dedsglas korrigier-
ten Wasserimmersion 50/1,0 durchgefiihrt, die sich durch hohen Arbeitsabstand aus-
zeichnet*. Diese erlaubt es, auch die 350 um tiefe Kammer bis zum Grunde hin aus-
zufocussieren. Unter dem Mikroskop erhilt das Priparat durch eine Leuchtstoffrohre
von auflen so viel Licht wie die Ausgangskultur am Standort. Auflerdem wurde das
Durchlicht in Objekthéhe auf den gleichen Betrag eingestellt. Das Auflenlicht sorgte
dafiir, daf die nicht unter Beobachtung stehenden Zellen weiter assimilieren kdnnen,
das Durchlicht entsprechend fiir die unter Beobachtung stehenden Zellen. Auf diese
Weise konnte in einer Beobachtungsserie mehr als eine Kolonie laufend verfolgt wer-
den. Das Filmmaterial (AGFA Copex Ortho) wurde mit einem Blitzgerdt (Ukatron
UN 60) der Firma Zeiss, Oberkochen, belichtet.

Fiir cytologische Priparate wurde im allgemeinen in Bouin-Seewasser-Gemisch
(15 Teile Pikrinsiure gesittigt in Seewasser, 5 Teile Formol 30 %/, 4 Teile Essigsdure
50 /o, 24 Teile Seewasser) durch ZugieRen in die Kulturschale fixiert. Nach einer halben
bis mehreren Stunden wurde das fixierte Material in Alkohol iiberfihrt und nach
meist weiteren 24 Stunden iiber Zwischenstufen in 50 /o Essigsiure gebracht. Letztere
wurde durch n HICl ersetzt, und die Zellen wurden 1 bis 4 Minuten bei 60° C hydro-
lisiert. Die Salzsiure verdringte man nun durch 50 %y Essigsdure, gefolgt von Eisen-
karmin-Essigsdure (EKE) und firbte in dieser erst 30 Minuten bei Zimmertemperatur,
dann 2 bis 5 Minuten im Wasserbad bei 100° C. Schliefllich wurde iiber Phenol-Essig-
siure und Phenol in Phenol-Caedax eingeschlossen (v. Stoscu & Dreses 1964,

* Wie die frither bereits verwendete Tauchimmersion (v. StoscH & Dreses 1964) verdan-
ken wir auch das hier benutzte Objektiv, eine ebenfalls durch hohen Arbeitsabstand ausgezeich-
nete Neukonstruktion, dem Entgegenkommen der Firma Leitz, Wetzlar. Herrn Dr. H. Craus-
sEN, Wetzlar, mochten wir auch in diesem Falle sehr herzlich dafiir Dank sagen, daf} er unserer
diesbeziiglichen Bitte Gehr schenkte. Beide Objektive sind wegen ihrer schmalen Form beson-
ders fiir Lebendbeobachtungen geeignet.



Lebenszyklus von Chaetoceros didymum 389

v. Stosch 1952). Alle Operationen nach dem Fixieren bis einschlieflich Uberfithrung
in Phenol wurden in Mikro-Glasfilternutschen durdhgefithre.

Fir die Untersuchung der Schalenstruktur und der Perizonien wurde das lebende
Material mit Jod-Seewasser fixiert, dann in 96 %o Alkohol und zuriick in Wasser iiber-
fithrt, Die Suspension wurde dann auf dem Dedkglas angetrodknet und gegliiht, nach
dem Glithen kurz in n HCI und dann in Wasser gewaschen, nachgegliiht und in Luft
eingeschlossen.

Zur Darstellung der isolierten Giirtelbinder wurde 3hnlich vorbehandelt, das kon-
zentrierte, in Wasser befindliche Material jedoch durch Erhitzen mit Chromschwefel-
sdure verascht und mit einer Mikro-Dialysiermethode (v. SToscu 1970) von dem Dige-
stionsgemisch befreit, resuspendiert, auf ein Deckglas angetrocknet und wie die Glith-
priparate weiter behandelt. In beiden Fillen ist fiir die Darstellung dieser duferst
diinnen Kieselelemente Beobachtung im negativen Phasenkontrast (Anoptral Reichert)
am besten geeignet. Die durch Dialyse gereinigte Suspension kann natiirlich auch zur
Beschickung von befilmten elektronenmikroskopischen Objekttrigern Verwendung fin-
den. Wir haben im Gegensatz zu REmManN (1960) keine Verdnderungen der Fein-
struktur durch die Bichromatschwefelsiure-Behandlung feststellen knnen.

Planktonproben wurden in Phenol-Pleurax eingeschlossen.

Zur Herstellung von Schalenpriparaten fiir die Elektronenmikroskopie wurde in
Methanol-Ameisensdure 3:1 (v. StoscH & DresEs 1964) fixiert, spiter in Wasser iiber-
fihrt, zum Auseinandertreiben der Schalen mit konzentrierter, wifiriger Chloral-
hydratldsung behandelt, nach Auswaschen mit Pankreatin 2,5 % in Puffer (2%,
NagHPO, - 2H0 + 0,29/ KHoPOy, pH 7,6) ungefihr 12 Stunden bei 36° C skelettiert
[Pankreatinverdauung siehe v. Stoscm (1952), fiir Diatomeen zuerst von REIMANN
(1960) angewendet]. Nach mehrmaligem Waschen wurden die Priparate auf kohle-
befilmte Netzobjekttriger gebracht und getrocknet. Untersuchung im Elektronen-
mikroskop Siemens Elmiskop TA.

ERGEBNISSE

Der Bau der Zelle und ihrer Kieselschale

Von der Giirtelseite und in Richtung der Transapikalachse gesehen hat die ruhende
Zelle von Chaetoceros didymum annihernd die Gestalt eines Rechtecks. Bei den im
Groflenzyklus des Klones breiten Zellen (bis 36,5 um) verliuft die lingere Seite des
Rechtsecks quer zur Liingsrichtung der Zelle bzw. der Kolonie (Abb. 1); bei schmileren
Zellen sind beide Seiten etwa gleichlang (Abb. 5k), und bei extrem schmalen Zellen (bis
7,3 pum) ist die apikale Seite des Rechtecks die kiirzere. Die Ecken des Rechtecks sind
in der Lingsrichtung der Kolonie vorgezogen und laufen in die langen hohlen Kiesel-
borsten aus. Je zwei korrespondierende Borsten der Schalen zweier benachbarter Zel-
len, d. h. von Schalen, die ontogenetisch nach der gleichen Zellteilung entstanden sind,
treffen und iiberkreuzen sich und sind an der Kontaktstelle durch gemeinsam ausge-
schiedene Kieselsiure fest miteinander verwachsen. Jenseits eines Treflpunktes wendet
sich die Borste der einen Schale in eine zur Apikalebene etwa senkrechte Richtung, die
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Abb. 1: Chaetoceros didymum. Kolonie ohne intrakoloniale Sonderborsten; (300 :1)

Abb. 2: Chaetoceros didymum. (a) Valvaransicht von Zellenpaar einer Kolonie mittlerer Breite;

»Achselficher erkennbar (Pfeile); (500:1). (b) und (c) Skelett unfertig ausgebildeter Valven,

Anoptralkontrast; (2000 :1). (d) Seitenansicht eines Thekenpaares mit EKE iiberfirbr; Kiesel-

fiden der Achselficher strahlen von den Borstenachseln aus. (e) Einzelner Achselficher an
Borstenbasis, Anoptralkontrast. (d) und (e) (1000 :1)

der Schwesterschale schliefit mit der gleichen Ebene einen Winkel von ungefihr 15° ein
(Abb. 2a). Grundsitzlich verliuft dabei die eine der Borsten der einen Theka iiber der
Apikalebene, die andere Borste unterhalb der Apikalebene. Die Richtung der entspre-
chenden Borsten der Schwestertheka (Nachbarzelle) und der zweiten Theka der glei-
chen Zelle ist dann alternierend. Von den vier Borsten einer Zelle ist meist das eine
Paar steil zur Apikalebene, das andere Paar flach zur Apikalebene geneigt. Gelegent-
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lich kénnen aber auch alle vier Borsten den gleichen Winkel zur Apikalebene einschlie-
Ben (vgl. die Abbildungen bei HustepT 1930). Dieses Verhalten zeigen regelmiflig die
Endborsten der Kolonie. Diese bilden zusammen eine schmale Parabelfigur, deren
Ebene um etwa 30° zur Apikalebene gedreht ist; am entgegengesetzten Kolonieende
hat dieser Winkel negatives Vorzeichen (Abb. 1). Die einem Kolonieende nahen Bor-
sten gewdOhnlicher Koloniezellen sind hiufig zu diesen Enden hin iibergekriimmt.

Durch die Borstenbasen bekommen die interzelluldren ,Fenster® zwischen zwei
Zellen die Gestalt eines liegenden Doppelspitzbogens, der jedoch bei C. didymum modi-
fiziert ist durch die von beiden Valvenmitten aus vorgestiilpten halbkugelig-kegeligen
Protuberanzen, in denen die Pyrenoide der ruhenden Zelle liegen. Der Valvendiskus
trigt also die beiden Borsten, und die Protuberanz und biegt pleurawirts in einen kur-
zen zylindrischen Mantel um (Abb. 3¢), an dessen freien Rand dann das erste einer An-
zahl von Zwischenbindern ansetzt. Auf die Zwischenbinder folgt schlieflich das einzige
Giirtelband. Mantel und Giirtel haben bei breiten Zellen lang-ovalen (Abb. 2a), bei
schmalen Zellen kurz-ovalen Querschnitt (Abb. 3f). Vom Ubergang zwischen Diskus
und Mantel erhebt sich distal ein schmaler Saum, der bei Kolonie-Endvalven in eine
Anzahl von Kieselfilamenten {(im weiteren als ,Filamente® bezeichnet) ausliuft (Abb.
3a, ¢, f; Abb. 13a). Weitere Filamente stehen spirlich auf dem Valvendiskus und ge-
hiuft auf der Protuberanz. Die Scheitel der Protuberanzen sind von einem spaltférmi-
gen Porus durchbrochen (Abb. 3f), der jedoch, ebenso wie die Filamente, allen inneren
Valven der Kolonie fehlt (Abb. 3e). Die Borsten der Endschalen (im folgenden kurz
»Endborsten® genannt) unterscheiden sich von den Borsten der Kolonieschalen sowohl
hinsichtlich ihrer Form als auch ihrer Dicke (Abb. 1, 3a); weitere Feinbaumerkmale
zeigt Abbildung 3. Doch ist noch auf merkwiirdige Kieselsiure-Anhangsgebilde beider
Borstenarten einzugehen, die durch Gran (1897) entdeckt und durdh Mancin (1908,
1912) niher beschrieben wurden; ManciN sah auch als erster die Filamente. An die
Auflenseite der Borste setzt dort, wo sie oberhalb ihrer Basis eine zylindrische Form
angenommen hat, ein proximalwirts gerichteter Ficher aus sehr feinen Kieselsdure-
fiden an (Abb. 3a-d). Da diese Systeme in den Borstenachseln liegen, werden sie im
folgenden als ,, Achselficher® bezeichnet. Das Gesamtsystem spaltet sich durch eine erste
Dichotomie dicht iiber der Ansatzstelle in zwei Halbficher auf, die sich sogleich noch
einmal spalten und dann durch weitere Dichotomien verzweigen (Abb. 2¢). AuRerdem
kdnnen an der Basis des Fichers noch kurze ,Adventiviste® hinzutreten (Abb. 3d).
Jeder Halbficher legt sich mit einigen seiner Aste der Oberfliche des Mantels im Um-
kreis der Borstenbasen an und strahlt mit den tibrigen in den Raum aus (Abb. 2a, d).
Neben der Kieselsdure scheinen nach dem firberischen Verhalten auch saure Kohlen-
hydrate im Material der Achselficher vorhanden zu sein. Das ist wohl der Grund da-
fir, dafl die Fiden in spiteren Arbeiten (GRAN 1908, Mancin 1912, MEUNIER 1913)
als aus Schleim bestehend angesehen werden. HenpEey, Custing & RipLey (1954) hal-
ten die Ficher merkwiirdigerweise fiir Teile des Schalengiirtels.

Kirzlich wurden beide Sorten von Kieselsiureanhdngseln (Filamente und Achsel-
facher) bei C. didymum von Brasco (1970) elektronenmikroskopisch abgebildet. Aller-
dings wird offenbar angenommen, dafl sowohl Filamente als auch Spaltporus allen
Zellen zukommen; wir finden jedoch beide Strukturen nur an Endvalven.

Die Entstehung der Ficher und ebenso der Filamente an den Endschalen ist unge-
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Abb. 3: Chaetoceros didymum, elektronenmikroskopische Aufnahmen. (a) Kolonieende mit
Kieselfilamenten an der Endschale, nicht an den beiden Innenschalen; Achselficher (siche auch
[c] und [f]) ragen seitlich Gber Girtelumrifl hinaus; (ca, 1000:1}). (b) Sonderborstenpaar
didcer und stirker zum Kolonieende hin iibergekriimmt als die normalen Kolonie-Innenborsten
in (a); unten Giirtelband durch Borstenbuchten links und rechts ausgerandet; (ca. 1000:1).
{(c) Endvalve mit Filamenten auf dem Diskus, besonders aber am Diskusrand und auf der
Protuberanz; links Achselficher (Pfeil}; (ca. 2500:1). (d) Paar von Kolonie-Innenvalven,
Kieselfiden der Achselficher haben sich tiber die Schalen gelegt; (ca. 2500 :1). (¢) Protuberanz
einer Kolonie-Innenschale; der in der Schalenanlage (Abb. 2b, ¢) vorhandene Porus hat sich
geschlossen; (ca. 4000 :1). (f) Endvalve in der Aufsicht; schlitzférmiger Porus in Protuberanz;
Valvenrand mit Kieselfilamenten; (ca. 2500 : 1)

Pl
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klirt. An den freien Enden wird bei beiden eine feine Durchbohrung sichtbar. Die
Kieselsiurefilamente sind daher méglicherweise wie die Borstenbildungen anderer zen-
trischer Diatomeen und die groben Borsten von Chaetoceros selbst als Ausscheidung
einer Plasmaseele zu deuten. Allerdings lige der Durchmesser der plasmatischen Matrix
dann in der Gréflenordnung von 10 nm.

Dem C. didymum gestaltlich dhnlichen C. protuberans fehlen Achselficher und
besondere Endschalenfilamente ebenso, wie anscheinend den anderen Chaetoceros-
Arten. Nur bei dem 8kologisch und strukturell merkwiirdigen C. armatum kommen
Kieselsiurefiden im basalen Teil der Borsten vor (LEwin & Norris 1970); nach Eigen-
beobachtungen treten hier auch Endschalenfilamente auf.

Die Pleura (Abb. 4) setzt sich aus einer Anzahl gegen die Apikalebene alternie-
render, also zweizeilig gestellter Hufeisenbinder zusammen, deren Breite an der Valva
gering, zum offenen Ende der Theka hin gréfier ist. Die Bander schliefen auf der brei-
ten Giirtelseite, im Gegensatz zu biradiaten Biddulphia-Arten, bei denen der Schlufl auf
der Schmalseite erfolgt. Jedes Band besitzt in seiner Mitte eine valvenwirts gerichtete
Lasche und dieser gegeniiber eine leichte Ausbuchtung, die zusammen die Liicken zwi-
schen den Enden des vorhergehenden bzw. nichstfolgenden Bandes schliefen. Diese
Lidken und damit die Laschen und Ausbuchtungen erstrecken sich bei den iltesten val-
vennahen Bindern (Abb. 4d) fast {iber den gesamten flachen Teil der Pleura (die Bin-
der sind dabei selbst entsprechend kurz) und werden bei den nichsten Zwischenbindern
schmiler (Abb. 4a, 4d-g). Die Enden des anschliefenden einzigen Giirtelbandes stofien
ohne Zwischenraum aufeinander und werden distal durch die zugespitzte abvalvare
Auswdlbung des davor liegenden letzten Zwischenbandes (Abb. 4g) abgedeckt. Dieses
Giirtelband besitzt nur eine schmale Lasche und keine Ausbuchtung (Abb. 4h) und
nimmt nun in seiner Ausgestaltung in eigentimlicher Weise auf die weit iiber die Giir-
telkontur herausragenden Borsten Riicksicht. Es ist auf den beiden schmalen Seiten des
Giirtels, d. h. unter den Apikalenden und damit den Borsten dufierst tief eingeschnitten
(Abb. 4a, h). Beiderseits dieser Borstenbucht (bristle indentation) springt das
Band in breiten Lappen vor, um darauf wieder etwas schmiler zu werden, so daf} auf
Ober- und Unterseite der Zelle eine zweite breite, aber seichte Einbuchtung gebildet
wird. Weichen die Theken der Zelle vor der Zellteilung auseinander, so wird am Ort
der prasumptiven Borsten zuerst beiderseits je eine von den Borstenbuchten ausgesparte
Offnung an der Schmalseite der Schalen frei (Abb. 4b, c), wihrend die iibrigen Teile
des Giirtels noch iibereinandergreifen. Diese Offnungen erméglichen den nach der Zell-
teilung auswachsenden Borsten den Durchtritt, ohne daff der Koloniezusammenhang
verlorengeht. Sie stellen also Konstruktionselemente der Zellen dar, die das Heraus-
treten der Borsten iiber die Flichen der Pleura hinaus ermdglichen und hier als ,Bor-
stenpforten” (bristle openings) bezeichnet werden. Die Borstenpforten scheinen
bei Chaetoceros bisher iibersehen worden zu sein und diirften den koloniebildenden

Abb. 4: Chaetoceros.didymum. (a) Giirtelbruchstiick elektronenmikroskopisch; Borstenbucht im

Giirtelband, wihrend nach links die Zwischenbinder folgen; man erkennt, daf diese valven-

wirts kiirzer werden; (ca. 500 :1). (b) Borstenpforten (Pfeile) im Profil (breite Giirtelansicht)y

und in (c) Schrigansicht, so dafl Offnung (Pfeil) erkennbar. (d)—(h) Isolierte Binder des Giir-

tels in abvalvarer Folge und gleichartiger Orientierung: (d)~(g) Zwischenbinder, (h) Giirtel-
band mit Borstenbuchten. (b)~(h) Anoptralkontrast; (1000 :1)
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Arten der Gattung (mit einer Ausnahme)* zukommen. Direkt nachgewiesen wurden
Borstenbuchten noch bei C. protuberans var. nivalii, C. compressum, C. costatum, C.
laciniosum Scrirt und bei C. eibenii.

Neben ihrer vegetativen Aufgabe fithren die Borstenpforten auch generative
Funktionen aus. So dienen sie bei C. didymum und wohl auch bei anderen Arten dem
Qogonium als Eintrittsstelle fiir die Spermien und spiter als Austrittsdffnung fiir die
junge Zygote, was noch zu schildern ist. Bei C. eibenii fungieren sie auflerdem als Aus-
trittstfinungen fiir die aus den Spermatogonangien freiwerdenden Spermien, nicht je-
doch bei C. didymum, wo sich die Spermatogonangien 6ffnen (vgl. p. 415).

Auf den elektronenmikroskopischen Aufnahmen sowie im Phasenkontrast (beson-
ders Abb. 4a, d-h) erkennt man, dafl die um die Schmalseite herumbiegenden Teile der
Giirtel- bzw. Zwischenbiander im ersten Falle dunkler, im zweiten Falle heller erschei-
nen. Das bedeutet gréfiere Dicke des Giirtels an der Schmalseite der Zelle, und dies ist
ein Grund — vielleicht nicht der einzige — dafiir, daf} die Zellen wihrend der Zellver-
kleinerung im Laufe der Zellteilungen weit mehr an Breite als an Dicke abnehmen.

Kurz hingewiesen sei darauf, dafl eine Anzahl von Chaetoceros-Arten, unter die-
sen vor allem diejenigen der Sektion Phaeoceros, eine Giirtelkonstruktion besitzen, die
aus alternierenden, sich auf den breiten Giirtelseiten in je einer Zickzacklinie treffenden
Halbringen besteht. Das Giirtelband jedoch ist bei dem untersuchten C. eibenii (im-
mer?) einteilig, aber offen, wobei sich die Enden seitlich von der Mitte der breiten
Giirtelseiten, d. h. nahe der einen der beiden Borstenbuchten, verschrinken.

Eine der hoheren Borstenzahl entsprechende Vielzahl von Austrittsdffnungen be-
schreibt DresEs (1972) fiir Bacteriastrum byalinum. Diese ermdglichen auch hier ver-
mutlich das Eindringen der Spermien und mit Sicherheit das Austreten der Zygote.

In Zellen der spiten Interphase (vgl. p. 398) fallen die beiden polar gelegenen
Plastiden auf (Abb. 5), die aus zwei grofien, der Zellober- bzw. -unterseite angeprefiten
Lappen zusammengesetzt sind (siehe auch GEITLER 1967), wobei die entsprechenden
Buchten auf den Zellflanken liegen und deshalb in breiter Giirtelansicht nicht erkannt
werden konnen. Der freie Rand der Plastidenhilften kann selbst mehr oder weniger
stark gelappt sein. Im Zentrum der Plastide liegt ein grofies Pyrenoid, das den Innen-
raum der Protuberanz ausfiillt. In stirker gefirbten Karminessigsdure-Priparaten 1Bt
das Pyrenoid eine grobe Lamellierung erkennen.

Der Kern findet sich wihrend der mittleren Interphase im oberen und unteren
Wandbelag der breiten Seite der Pleura. Er besitzt einen relativ grofien Nukleolus und
ist von einem Mantel von einfachen Dictyosomen (also nicht Doppelplittchen) um-
geben, der im Leben leicht zu erkennen ist (Abb. 5a).

% Chaetoceros armatum, das auch in der Struktur der Borsten innerhalb der Gattung un-
gewohnlich ist (Lewiv & Norris 1970) besitzt keine Borstenpforten. Die auswachsenden Bor-
sten werden bei ihrer Bildung in den ringfdrmigen Interzellularraum zwischen den Tochter-
zellen hineingeschoben und liegen nach Fertigstellung um die Mittelteile der beiden aneinander-
stoflenden Diskusflichen herumgewickelt. Erst wenn sich die Giirtel der Mutterzelle ausein-
anderschieben, strecken sie sich durch den entstehenden Ringspalt nach auflen aus. Auch Sper-
mienentstehung und Auxosporenentwicklung sind vollig verschieden von dem, was man in
der Gattung Chaetoceros findet. C. armatum gehdrt daher in eine eigene Gattung, die Pseudo-
chaetoceros heiflen kénnte, und diese vermutlich in eine eigene Familie. Wir werden hier nicht
auf diese Spezies eingehen und ihre Behandlung einer spiteren Verdffentlichung vorbehalten.



Lebenszyklus von Chaetoceros didymum 395

Zellteilung und Zellzyklus

Verfolgt man die Lingeninderungen einer Zelle von Chaetoceros didymum im
Teilungszyklus, so bleibt die nach Beginn der Borstenbildung in der vorhergehenden
Teilung erreichte Linge wihrend der Dauer etwa eines drittel bis eines halben Zell-
zyklus, bei schwacher Beleuchtung wohl auch linger erhalten. Danach beginnt die
Streckung, die zur Mitose hin beschleunigt abliuft und erst in der spiten Prophase
zum Stillstand kommt (Abb. 5). Der meist in der Mitte des oberen oder unteren Wand-
belags (Abb. 5a, b) an der breiten Pleuraseite liegende Kern schwillt nun an, wobei der
Nukleolus verschwindet. Mit der Auflsung der Kernhiille* zerstreuen sich auch die
Dictyosomen (Abb. 5b). Wihrend der Metakinese und Metaphase (Abb. 5¢) ist der
Kerndann im Leben schwer zu erkennen, um in der Anaphase in einer breiten Rechteck-,
dann Hantelfigur (Abb. 5d, ) wieder deutlich zu werden. Die Spindel stredst sich nun
ziemlich rasch, wie die Zeitangaben an den Abbildungen zeigen. Sie ist durch ihre gegen-
iiber dem Plasma hohere Lichtbrechung leicht zu sehen (Abb. 5e) und steht parallel zur
Lingsachse der Zelle oder im Winkel bis etwa 30° gegen diese geneigt. Sobald die
Spindel fast ihre maximale Linge erreicht hat — der Kernzustand diirfte dann der Telo-
phase entsprechen — beginnt die Cytokinese-Furche gleichmiflig von beiden Zellflanken
her keilformig in den Protoplasten einzuschneiden. Sie vertieft sich rasch, wobei ihre
Flanken konvex gegen das Plasma ausgewdlbt werden (Abb. 5f, g), was besonders
deutlich an breiten Zellen zu sehen ist (Abb. 7a). Entsprechende Einfurchungen des
Plasmas an Ober- und Unterseite der Zelle sind in der schmalen Pleuralansicht zu er-
kennen (Abb. 6¢, d). Wenige Minuten nach Beginn der Furchung ist der Protoplast
durchgeschniirt; die Menisken der Tochterzellen sind dann nur noch durch den Mittel-
teil der Mitosespindel verbunden. Dieser liegt gewdhnlich etwas neben der Mitte des
Furchungsspaltes, wihrend die Kerne nach der entgegengesetzten Seite verschoben sind
(Abb. 5h). Da die Spindel an den Tochterkernen verankert bleibt, biegt sie sich schliefi-
lich bogenférmig durch (vgl. auch Abb. 15¢). In der schmalen Giirtelansicht (Abb. 6d,
e) ist die Furche an der vom Kern abgewandten Seite stirker vorgeschoben, so dafl
auch in dieser Ansicht eine nach der entgegengesetzten Richtung gekriimmte Spindel-
projektion erscheint. Die wirkliche Kriimmungsebene der Spindel schlieft also einen
Winkel von etwa 45° mit der Apikalebene ein. Die Menisken der Tochterzellen sind
in diesem Zeitpunkt ziemlich weit auseinandergewichen und erscheinen in breiter Giir-
telansicht fast gerade (Abb. 5h), in schmaler Giirtelansicht jedoch stark gewdlbt (Abb.
6d, €). Der Teilungsspalt ist dadurch rechteckig geworden. Die Spindel bricht darauf in
ihrer Mitte, wie frither fiir Stephanopyxis geschildert (v. Stoscu & DrEsEs 1964), und
die Enden der Halbspindeln werden rasch resorbiert. In giinstigen Fillen (Abb. 7b,
¢) kann man beobachten, daf} sich Dictyosomen entlang der neuen Zellflichen verteilt
haben. Sie verbleiben hier bis zum Beginn der Borstenbildung, was mit ihrer vermute-
ten Funktion, Wandmaterial-Vorstufen zu liefern, im Einklang wire. Ahnliche An-
ordnungen in der Nihe entstehender Schalen einer pennaten Diatomee demonstrieren
Coowmss et al, (1968a, 1968b).

Wenige Minuten nach Durchbrechen der Spindel beginnt dann iiber den Kernen

# = Kernmembran der Lichtmikroskopiker.
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die Aufwolbung der Protuberanzen (Abb. 5i, j). Wie man an Fillen mit nicht opponier-
ten Kernen erkennt, wird die Lage der letzteren offenbar durch den Kernort bestimmt
(Abb. 7b, c). Der Kern schmiegt sich zunichst ziemlich fest und nur durch eine diinne
Plasmalage von der Oberfliche getrennt in die Protuberanz ein (Abb. 5i), weicht aber
nach deren Fertigstellung etwas weiter in Richtung Zellmitte zuriick (Abb. 5j, k). Be-
reits zu Beginn der Ausformung der Protuberanzen schieben sich an den Flanken der
Furchungsfigur die Zelloberflichen aufeinander zu (Abb. 5i, j), so dafi das anfangs
rechtedsige Fenster nun seine endgiiltige bikonvexe Gestalt erhilt. In den so begrenzten
Raum ragen die beiden etwa halbkugeligen Protuberanzen herein, die sich in dem ab-
gebildeten Beispiel (Abb. 5j) fast beriihren. An der Lage der Protuberanzen wird be-
sonders deutlich, dafl die beiden Schwesterzellen nunmehr etwas auseinanderweichen.
Ist dieser Prozef beendet, so treten aus den Borstenpforten die Borsten aus (Abb. 5k).

vV V
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Abb. 6: Chaetoceros didymum, schmale Giirtelansicht. Erste Teilung im Spermatogon, demon-
striert Furche und Spindel. Mit Zeitangaben. Weitere Erklirung im Text; (1000:1)
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Abb. 7: Chaetoceros didymum. Furchung einer Zelle maximaler Breite. Dictyosomen verteilen
sich entlang der Furchungsfliche (Pfeile). Mit Zeitangaben; (1000 :1)

Abb. 5: Chaetoceros didymum, breite Giirtelansicht. (a)—(k) Zellteilung: mittlere Zelle teilt

sich unter Bildung von Kolonie-Innenschalen; ebenso (i)-(k) untere Zelle. (1)-(p) Trenn-

teilung: obere Zelle der Abb. (a)—(k) teilt sich unter Bildung von Kolonie-Endschalen. In (p)

Kieselfilamente auf neugebildeten Endschalen (Pfeile). Dauerbeobachtungen mit Zeitangabe.
Weitere Erklirung im Text; (1000 : 1)
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Das Auseinanderweichen der Tochterschalen beruht auf einer Streckung der Mut-
terzelle und steht wahrscheinlich mit der Borstenbildung in unmittelbarem Zusammen-
hang: Die auswachsenden Borsten selbst schieben sich gegeneinander und driicken da-
durch die Theken der Mutterzellen auseinander. Dafiir spricht, dafl bei Ausbleiben der
Borstenbildung (Abb. 8) auch die Streckung ausfillt. Vermutlich &ffnet erst diese Strek-
kung die Borstenpforten so weit, daf} die Borsten durch sie iiber die Zellkontur hinaus-
wachsen konnen. Dicht auflerhalb der Borstenpforten (Abb. 5k) iiberkreuzen sich die
Borstenpaare. Dabei tritt deren paarweises Verwachsen ein, was aber im Leben nicht
erkennbar ist; doch bleiben benachbarte Borstenpaare selbst nach Siurebehandlung an
ithren verwachsenen Stellen miteinander verbunden. Die Borsten wachsen danach mit
den oben besprochenen Richtungsinderungen rasch weiter; nach etwa 11 Minuten
haben sie bereits die halbe Linge des Zelldurchmessers erreicht. Bis zur Fertigstellung
vom ersten Erscheinen an vergehen jedoch etwa 13/2Stunden. An der wachsenden Borste
beobachtet man ein vorauseilendes diinnes Ende, das sich vor allem an den Hypovalven
der Dauersporen-Mutterzellen demonstrieren 138t (Abb. 12c). Diese Verjiingung stellt
offenbar die plasmatische Matrix dar, die etwas weiter hinten ziemlich abrupt in die
viel breitere Kieselsdurehiille der Borste iibergeht (vgl. auch IvENGAR & SuBRATIMAN-
YAN 1944).

Der gesamte Zellzyklus von Teilung zu Teilung wurde nur an drei Zellen verfolgt.
Er dauerte unter den herrschenden Bedingungen 8 Std. 50 Min., 9 Std. und 9 Std. 5 Min.
Jede Tochterzelle enthilt zunichst nur eine Plastide, die auch nach Beendigung der
Borstenbildung noch am gleichen Ort liegt, an dem sie aus der Mutterzelle iibernom-
men wurde. Kurz vor Ablauf der ersten Interphasenhilfte (4 Std., bzw. 4 Std. 10 Min.
nach dem Auftreten der Furche) beginnt die Verlagerung der Tochterplastiden in

- -
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Abb. 8: Chaetoceros didymum, Plastidenteilung und -umlagerung in der Interphase. Mit Zeit-
angaben. Weitere Erklirung im Text; (1000:1)

Richtung der Hypovalven. Die Teilung der Plastide erfolgt in der Apikalebene (der
Bildebene der Abb. 8) und kann daher selbst gewdhnlich nicht beobachtet werden. Der
Spalt geht dann durch die schmale Briicke in der zweilappigen Plastide, in welcher das
Pyrenoid liegt. In letzterem verliuft er aber manchmal gegen die Apikalebene in der
Weise geneigt, dafl er auch bei einer Zellorientierung wie in Abbildung 8 sichtbar wird.
Die Umlagerung der Plastiden vollzieht sich in etwa 25 Minuten. In Abbildung 8b
und ¢ schiebt sich die Plastide der linken Zelle an deren Oberseite, die der rechten Zelle,
bei der dieser Vorgang besonders klar zu erkennen ist, an deren Unterseite in Richtung
auf die jeweilige Hypovalva zu. Der Kerne liegen jeweils auf derjenigen Zellseite, die
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der Wanderplastide gegeniiberliegt, so dafl sich Kerne und Plastiden nicht stdren. In
anderen Zellen wurde auch Wanderung beider Plastiden eines Zellpaares auf der glei-
chen Seite gesehen. In Abbildung 8d haben die Pyrenoide der Wanderplastiden die
Protuberanzen der Hypovalva erreicht, und die Umlagerung ist im wesentlichen abge-
schlossen.

Der hier geschilderte Zellzyklus spielte sich wihrend der Lichtphase ab. Inter-
feriert das Eintreten der Dunkelphase, so treten Verzdgerungen hinzu, die aber nicht
genauer untersucht wurden.

Zur Entwicklung der Valven nach der Zellteilung seien noch einige Beobachtungen
angefithrt. Kieselskelette sehr junger Valven wurden in Trockenpriparaten feucht ver-
aschten Materials gefunden. Die friihesten, deutlich erkennbaren Stadien bestehen nur
aus der Protuberanz, die zu diesem Zeitpunket einen relativ groflen zentralen Porus
besitzt. Von den Porusrindern strahlen die Kieselstrukturen radial und zentrifugal aus.
Die in Abbildung 2 gezeigten Valven sind bereits etwas weiter entwickelt. In Ab-
bildung 2b ist aufler der Protuberanz bereits ein Teil des Diskusrandes und der Diskus-
fliche zu erkennen. Zeitlich lduft die Bildung des Diskusrandes derjenigen der Diskus-
flache voraus, so dafl vor den Apices, an denen spiter die Borsten entstehen, zunichst
ein etwa kreisformiges unverkieseltes Feld ausgespart bleibt. Die Schalenbildung schrei-
tet also nicht wie bei Stephanopyxis (Remann 1960) gleichmifig zentrifugal vor,
Auflerdem ist der Porus spiter bei den Endschalen stark verengt, bei den iibrigen Scha-
len ganz geschlossen, so dafl hier noch ein geringes zentripetales Wachstum der Valva
erfolgt. Der urspriingliche Rand des Porus markiert sich aber auch bei den fertig-
gestellten Schalen (Abb. 3e, f).

Kolonien und Kolonieteilungen

Durch die paarweise Verwachsung ihrer Borsten und damit ihrer Schalen und
durch die besondere Ausbildung der Endborsten stellen sich die Kolonien von Chaeto-
ceros, wie auch diejenigen des verwandten Bacteriastrum, als Organisation iiberzellu-
lirer Individualitit dar.

Neben den Endborsten finden sich auch im Inneren der Kolonien vielfach (aber
nicht immer, siche Abb. 1) Valvenpaare mit verstirkten, zu einem Kolonieende hin
parabelformig gekriimmten Borsten (Abb. 3b und Abb. 18a); jedoch ist die Parabel-
figur breiter als jene der Endborsten. Dieses wurde bereits von MEUNIER (1913) gesehen.
Wir haben den Eindruck, daf} die interkalaren Spezialborsten nach der Teilung einer
Endzelle an beiden neuen Tochtervalven enstehen — moglicherweise, weil eine in der
Endzelle herrschende Tendenz zur Bildung stirkerer Borsten noch anhilt — und durch
weitere Zellteilungen in das Innere der Kolonie verschoben werden. Ob das richtig ist,
konnte nur langdauernde Lebendbeobachtung von Finzelkolonien zeigen. Ahnliche,
durch stirkere Borstenpaare heterovalvate Zellen sind aus der Section Dichaeta der
Gattung Chaetoceros und auflerdem bei C. compressum bekannt.

Die Teilung einer Mutterkolonie in zwei Tochterkolonien kann durch zwei ver-
schiedene Mechanismen vermittelt werden: (1) durch dquale, aber heterovalvate Trenn-
teilungen, die, zuerst von ScHiTT (1888) beschrieben, zur Ausbildung von Endvalven
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beiderseits der Trennstelle filhren; (2) durch einen Mechanismus, der bisher nur von
C. didymum bekannt ist (v. Stosca & KowaLLik 1969). Im letzteren Fall liefert eine
acytokinetische Mitose nach Art einer Hiutung nur an der einen Tochterkolonie eine
Endschale, lafit an der anderen aber eine entleerte Theka, die Epitheka der Mutterzelle,
zuriick.

Die dquale Trennteilung konnte hiufig im Leben gesehen werden. Fine durchlau-
fende Beobachtungsserie ist in Abbildung 5 wiedergegeben (in a—k die obere Zelle, diese
dann allein in 1-p). Nach Stredkung und Einleitung der Mitose verliuft die Furchung
(Abb. 51) normal. Auch nach der Entstehung der Protuberanz ist die Trennteilung noch
nicht von einer gewdhnlichen Zellteilung zu unterscheiden (Abb. 5m). Danach aber
weichen die Tochterzellen im Laufe weniger Minuten auseinander (Abb. 5n). Dabei
werden die Theken der Mutterzellen voneinander geschoben und schliefilich getrennt,
worauf sich die Tochterkolonien hiufig sogleich gegeneinander verlagern. Dieses ge-
schieht jedoch im gegebenen Beispiel erst spater (Abb. 5p). Obgleich zwischen Abbil-
dung 5m und n 23 Minuten liegen, haben wir beobachtet, dafl das Auseinanderweichen
selbst weniger als 3 Minuten dauert. Die Ursache fiir das Auseinandergleiten der Giirtel
scheint im Auswachsen der auf p. 391 beschriebenen Kieselfilamente an den Disci der
neugebildeten Endvalven zu liegen, wodurch letztere schliefilich auseinandergeschoben
werden. Die unter den Beobachtungsbedingungen nicht leicht erkennbaren Filamente
(Abb. 5p) werden daher erst im Zeitpunkt des Auseinanderweichens sichtbar. Fiir eine
Mitwirkung von Gallertausscheidungen in den Interzellularraum zwischen den End-
schalen bestehen keine Anhaltspunkte, obwohl das Vorhandensein eines Porus in den
Protuberanzen nur dieser Schalen suggestiv fiir die Ausscheidung von Gallerte sein
wiirde*. Das Auseinanderweichen der Endschalen ist nicht mit dem zwar dhnlichen, im
Ausmafl jedoch geringeren Vorgang nach der normalen Zellteilung zu verwechseln
(Abb. 5i-k), welcher durch das Auswachsen der Borsten verursacht wird. Die Borsten
entstehen auch in einem wesentlich spiteren Entwicklungsstadium der Zelle als die in
der Trennteilung wirksamen Filamente. Im abgebildeten Beispiel wurden die Borsten
12 Minuten nach dem Auseinandergleiten (Abb. 50) erkennbar, in einem anderen Fall
nach 10 Minuten. Abbildung 5p zeigt, daf} die neuen Endborsten nunmehr die auf p. 391
beschriebene Form angenommen haben. Die Wachstumsgeschwindigkeit der Borsten be-
trug in diesem Fall etwa 31 yum pro Stunde. Ein Verwachsen der Endborsten wird da-
durch verhindert, daf} die einander gegeniiberliegenden Paare in um 60° gegeneinander
verdrehten Ebenen vorgetrieben werden und sich daher nicht beriihren. Kolonieteilun-
gen kénnen gelegentlich gehduft auftreten und sich sogar in zwei benachbarten Zellen
ereignen. Derart entstand z. B. aus einer urspriinglichen siebenzelligen Kolonie eine
dreizellige, eine zweizellige und eine vierzellige Kolonie.

Die Frage, ob die spezielle Gestalt der Endborsten bereits primir mit der Umstim-
mung der Zelle zur Endschalenbildung, welche ihrerseits die Trennung verursacht, ge-
geben ist oder sekundir durch Ausfallen der Verwachsung der sich gegeniiberstehenden
Borsten induziert wird, kann endgiiltig nur experimentell entschieden werden. Fiir die

* Bei anderen koloniebildenden Chaetoceros-Arten fehlen die Filamente; dagegen ist,
soweit bekannt (sieche auch HARGRAVEs 1972), immer ein Endschalen-Porus vorhanden, so daf}
bei diesen vermutlich Gallerte die Trennung besorgt.
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erstere Annahme spricht im Augenblick das Argument, daf zufillig einseitig nicht ver-
wachsene intrakoloniale Borstenpaare keinen Endborstencharakter annehmen.

Die zweite Art der Trennteilung beruht auf einer acytokinetischen Hiutung. Sie
ist selten und wurde viermal beobachtet, wobei der Vorgang im einzelnen aber nur in
drei Fillen verfolgt werden konnte. Diese drei Trennungen fanden in einer einzigen
Kolonie statt. Zunichst die Situation (Abb. 92): In einer siebenzelligen Kette sind zu
Beginn der Beobachtung Zellen 1 und 2 noch ungestredkt oder im Beginn der Streckung,
Zellen 3 und 4 in Prophase (Abb. 9a); Zelle 5 ist abgestorben, Zelle 6 befindet sich ge-
rade in Anaphase der zu besprechenden acytokinetischen Hiutungsteilung und die
zweite Endzelle (Nr. 7) in Stredsung. Die Zellen 3 und 4 werden etwa 45 Minuten
spiter in die Hiutungsteilung eintreten. Die Beobachtung, dafl drei Nachbarzellen der
abgestorbenen Zelle diesen wenig hiufigen Vorgang einleiten, lifit vermuten, daf} die
Teilungen durch die tote Zelle induziert wurden; diese Teilungen laufen auflerdem, wie
im folgenden gezeigt wird, vorzeitig ab.

Die Zellen 3 und 4, die nun niher verfolgt werden sollen (Abb. 9), sind zu Beginn
der Mitose 24,5 um (Zelle 3) bzw. 25 um (Zelle 4) lang, wihrend die Lingen von
Metaphasezellen gleicher Breite bei vegetativer Zellteilung oder normaler Trenntei-
lung 27-28 ym betragen wiirden. Die Kernteilung wird also eingeleitet, wenn die Zelle
gegeniiber einer Zweiteilung noch nicht voll gestreckt ist, und darauf bezieht sich auch
der oben verwendete Ausdruck ,vorzeitig“. Bereits wihrend der Metaphase kommt es
in der Nihe der epithekalen Hérner zur Ablésung des Protoplasten von der Wand. Im
Verlauf von Ana- und Telophase (Abb. 9c—f, Spindeln!) kontrahiert sich der Protoplast
nun rasch und verlagert sich aus der Epitheka in die Hypotheka. Diese durch die Mitose
induzierte Spontankontraktion, die man auch als Spontanplasmolyse des Protoplasten
bezeichnen kann, setzt also in einem Kernteilungsstadium ein, in welchem bei normalen
Zweiteilungen die Furche sichtbar wiirde. Merkwiirdig und vorerst unerklirlich bleibt
die Tatsache, dafl wihrend der Kontraktion des Protoplasten noch eine Streckung der
Schalen stattfindet: bei Zelle 4 von 25 ym auf 28,3 um und bei Zelle 3 von 24,5 yum
auf 26,5 pm.

Sobald sich die Protoplasten maximal kontrahiert haben, nehmen sie an ihrer
freien Oberfliche die Form einer normalen Theka an. Abbildung 9h zeigt dann den
Beginn der Schalenbildung auf der freigelegten Oberfliche von Zelle 4, deren Mutter-
zelle sich inzwischen von 28,3 auf 30 um weiter verlingerte. Fiir diese Streckung kann
man sich im Gegensatz zur oben erwihnten wenigstens eine Vorstellung machen: Die
den Endschalen zukommenden Randfilamente kénnten sich beim Vorwachsen in Un-
ebenheiten der Epivalva, etwa die Borstenfenster, eingestemmt und beim weiteren Vor-
wachsen die Epitheka von der Hypotheka abgeschoben haben. Die Filamente selbst
wurden an den neuen Schalen der Zellen 3, 4 und 6 nicht gesehen, doch ist an ihrem
Vorhandensein nicht zu zweifeln, da sie auch bei den 3hnlich ablaufenden Dauersporen-
keimungen auftreten (Abb. 14). SchlieBlich findet die Trennung der beiden Theken statt
(Abb. 9i fiir die Zellen 3 und 4).

Das Auswachsen der Borsten wurde nur in den Anfangsstadien untersucht. Die
junge Borste (Abb. 9g) steht — anders als bei normalen Zweiteilungen (Abb. 5k) — fast
senkrecht zur Kolonieachse. Auch in dieser Hinsicht besteht eine Ahnlichkeit zur acyto-
kinetischen Hiutungsteilung wihrend der Dauersporenkeimung, wobei spiter typische
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Abb. 91 Chaetoceros didymum. Acywkinetische Kolonietrennung. (a) Zelle 5 ist abgestorben
und bewirkt offenbar Trennteilungen in Zellen 3 und 4 (frithe Prophasen) und in Zelle 6
(Telophase, Spindel schriggestellt: Pfeil; induzierte Plasmolyse hat begonnen). (b) In Zelle 4
16st sich die Kernhiille auf; Protuberanz in Zelle 6 bereits ausgebildet. (c) und (d) Aufldsen
der Kernhiille in Zelle 3; Zelle 4 in Telophase mit schriggestellter, sich in (d) etwas drehender
Spindel; beginnende induzierte Plasmolyse. (¢) und (f} Zelle 3 in Telophase mit deutlicher
Spindel und Plasmolyse; Kontraktion von Zelle 4 fast beendet. Kerne sind aufeinander zu
gewandert. (g) Spindel in Zelle 3 beginnt sich aufzuldsen; Zelle 6 hat sich von Kolonie ab-
gelost, Borsten wachsen aus. (h) Protuberanz in Zelle 4 ausgeblldet (i) Zellen 3 und 4 haben
sich als zweizellige Kolonie aus Fadenverband gelSst; Dauerlebendbeobachtung mit Zeitanga-
ben. (a), (b) und (g) aus zwei zu verschiedener Zeir {Zeitangaben!) belichteten Teilaufnahmen
zusammengesetzt (gestrichelte Trennliniel). Weitere Erklirungen im Text; (1000:1)

Endborsten entstehen. So haben wir auch hier keinen Zweifel, dafl nach acytokine-
tischen Kolonietrennungen schlieflich Endborsten entwickelt werden.

Das Ergebnis der geschilderten Trennprozesse ist fiir die betrachrete Kolonie ein
aus den Zellen 1 und 2 gebildeter Faden, der rechts mit einer leeren Epitheka endet,
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eine zweizellige Kolonie (Zellen 3 und 4) mit Endschalen, eine tote Zelle mit beider-
seitig anhidngenden leeren Epitheken, die somit elegant eliminiert wurde, und eine aus
den Zellen 6 und 7 gebildete normale zweizellige Kolonie.

Schliellich ist noch das Verhalten der Kerne und Plastiden wihrend der geschil-
derten Vorginge zu erbrtern. Der durch acytokinetische Trennteilung entstandene Pro-
toplast besitzt gegeniiber dem durch Zellteilung entstandenen zwei Kerne und zwei
Plastiden. Aus weiter unten zu schildernden Beobachtungen in analogen Fillen (vgl.
p. 408) ist anzunehmen, dal der iiberzihlige Kern pyknotisch und schliefilich aufgeldst
wird, die Plastiden aber beide erhalten bleiben, und daf entsprechend die Plastiden-
teilung in der Interkinese vor der sich anschlieBenden Zweiteilung ausfillt.

Zellgrofle, Allometrie und entwicklungsgeschichtliche Potenz

Die in Kultur erzeugten Erstlingszellen aus Auxosporen von Chaetoceros didy-
mum sind im Mittel 34,7 ym (maximal 39 ym) breit, womit die obere Grenze des
Breitenbercichs angegeben ist. Extrem schmale Zellen, welche bereits UnregelmiRigkei-
ten und Ausfille bei der Borstenbildung zeigen, liegen bei etwa 7 um Apikallinge.

Wie bei allen Diatomeen finden sich auch bei C. didymum Allometrien der Zell-
form, die in Verbindung mit dem gesetzmifigen Zellbreitenwechsel stehen und hier
besonders auffillig sind. Soweit sie das Lingen-Breitenverhiltnis und die Gestalt des
Zellquerschnittes betreffen, wurden sie auf p. 389 behandelt. Die frith-interphasische
Zelldnge bleibt im Breitenwechsel anscheinend unverindert, so dafl hier die bei Ste-
phanopyxis festgestellte (v. Stoscu & Dreses 1964) partielle Kompensation des Volu-
menverlustes schmaler Zellen durch Lingenerhthung fehlt. Fiir den Gestaltwechsel der
»Fenster zwischen den Zellen, bei Gleichbleiben der Protuberanzen in Gréfe und
Form, vergleiche man Abbildung 7a mit Abbildung 15a und fiir jenen Dauersporen
Abbildung 12k mit Abbildung 14a.

Unser Klon ist wie alle bisher untersuchten Diatomeen mondzisch. Beim Herabtei-
len der Zellen gibt es wie iiblich nach einem Bereich hoher bis mittlerer Zellbreiten, in
dem nur vegetative Entwicklung mdglich ist, einen solchen geringerer bis kleinster
»Apikallingen®, in welchem daneben noch Sexualzellen differenziert werden kénnen.
Die Zellbreite an der oberen Grenze des sexuellen GroRenbereichs wurde nicht genau
bestimmt, sie diitfte bei etwa 19 um liegen. Innerhalb des ,sexuellen Bereichs® kénnen
sich ganz schmale Zellen von etwa 10 um abwirts nur noch minnlich differenzieren
und Zellen etwas hoherer Zellbreiten Oogone und Spermatogone bilden. Ob nach oben
noch ein Breitenbereich mit rein weiblicher Potenz folgt, wie bei Melosira varians
(v. Stoscu 1951) und Biddulphia rhombus (v. Stoscu 1956), wurde nicht ermittels.
Dauersporen entstehen aus maximal breiten Zellen bis herab zu solchen (etwa 10 um
breiten), die noch Oogone zu bilden vermdgen.

Bildung der Dauersporen

Viele Chaetoceros-Arten sind zur Bildung von Dauersporen befihigt; die wichtig-
ste Literatur dazu wurde in der Einleitung angefiihrt. Bei der Mehrzahl der Spezies
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sind die Dauersporen-Mutterzellen von den vegetativen Zellen nicht deutlich verschie-
den; sie entstehen in Paaren, gelegentlich aber auch einzeln. Die Dauerspore selbst bil-
det sich innerhalb der Mutterzelle, wobei ihre beiden Valven nacheinander und jeweils
im Gefolge einer acytokinetischen Mitose ausgeschieden werden. Derartige innere Kern-
teilungen verursachen an Stelle einer Furchung nur eine einseitige Kontraktion des
Protoplasten, eine gerichtete Spontanplasmolyse. An der freigelegten Oberfliche wird
dann die neue Schale ausgeschieden, wihrend der iiberzihlige Tochterkern der Mitose
pyknotisch und spiter resorbiert wird.

Diese Mitosen bzw. die von ihnen erzeugten pyknotischen Kerne wiesen wir nach
bei C. compressum, C. teres und C. costatum. Nach beiden Kernteilungen entstehen nur
Valven. Dabei paflt sich der Mantel der umgriffenen Schale in den Mantelrand der
umgreifenden Schale ein (v. Stoscr in ETTL et al. 1961%). Die reife Spore liegt dann
nach beiden Seiten mehr oder weniger frei in der Mutterzelle (Abb. 10). Khnlich ver-
hilt sich Bacteriastrum hyalinum (siehe z. B. MeuniEr 1913), wie von Dreges (1972)
genau geschildert wurde.

Nach diesem Modus werden auch die Dauersporen von C. costatum gebildet, die
in Abbildung 10 nach Kulturmaterial wiedergegeben sind. An fritheren Darstellungen
der Dauersporen dieses Chaetoceros finden wir neben derjenigen von Mreunier (1913,
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Abb. 10: Chaetoceros costatum, (a) Paar von Sporen innerhalb der Mutterzellen; auflen die
stirker gewdlbten Epivalven der Sporen. (b) Gleiches Sporenpaar, hohe Einstellung. () Auf-
sicht auf Epivalva; (1000 :1)

dort als C. crinitwm Scuiirr [?]) die Abbildungen von Cupp (1943, Fig. 79) und von
GaARDER (1951, Fig. 5), Bei Sporenformen, die der unseren allgemein dhneln, fehlen
allen drei die Borsten an den Unterschalen, was aber mit den Entwicklungsstadien der
betreffenden Proben zusammenhingen kann. Die von GAARDER abgebildeten Sporen
zeigen auferdem im Vergleich zu unserer Form einen erheblich dichteren Besatz mit
kiirzeren Stacheln. Vielleicht existiert mehr als eine Varietit von C. costatum. Die
Epivalva der Dauerspore ist an der Ubergangsstelle zwischen Mantel und Diskus und
auf der Fliche von Kieseldornen besetzt. Die Dornen auf der Fliche sind im Quer-
schnitt meist dreisirahlig, aulerdem besitzt der freie Mantelrand eine grobe Streifung.
Die Hypovalva trigt kurze Dérnchen nur im zentralen Bereich.

Im zweiten, viel selteneren Typus der Dauersporenbildung, dem C. didymum

* Chaetoceros compressum Klon 1T wurde in dieser Arbeit filschlich als C. messanensis
bezeichnet; letztere Art ist tropisch, und Sporen scheinen bei ihr nicht bekannt zu sein.
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folgt (daneben C. cinctum Gran, C. radicans Scuiirt und C. furcellatum BaiLey), sind
die Mutterzellen nahezu immer gepaart, und ihre Hypovalven zeichnen sich durch
Borstenpaare aus, die von anderen Borstentypen der Kolonie stark abweichen. Die
Spore ist wenigstens bei C. didymum (siche auch Mancin 1912) im Prinzip so gebaut,
wie ‘diejenige des hiufigen Typus, liegt aber der Mutterzellen-Hypovalva so eng an,
dafl ihre eigene Hypovalva ohne Priparation kaum zu erkennen ist (siche Abb. 5¢ in
v. Stosce & Kowarrik 1969). Letztere wurde damals ohne Kenntnis der Arbeit
Maneins und auch der Sporen selbst als nicht vorbanden angesehen, und die Sporen-
bildung von C. didymum in ETTL et al. (1967) unter 1b £ der dort gegebenen Klassi-
fikation der Dauersporen unrichtig eingeordnet. In Wirklichkeit liegt nur eine Sonder-
form des Chaetoceros-teres-Typs 2a f§ vor.

Dauersporen entstehen bei C. didymum vor allem in dlteren Kulturen. Die Nei-
gung dazu ist deutlich abhingig von der genetischen Konstitution der Klone. Von 10
aus Auxosporen, also sexuell entstandenen Klonen, lieferten nur drei Klone sehr leicht
Dauersporen. Bei Klon III J traten Sporen bereits in schwach besiedelten Kulturen auf,
wobei grofle Teile des vegetativen Materials verbraucht wurden; die Gesamtproduk-
tion der Kultur stieg daher nur langsam an. Die Temperaturanspriiche fiir die Sporen-
bildung wurden nicht im einzelnen untersucht. Es hat sich jedoch gezeigt, da hohere
Temperatur (21° C an Stelle von 15° C) die Sporenbildung fordert. Bei 9° C und tie-
fer wurden Dauersporen nicht mehr beobachtet.

Die Entwicklung der Dauersporen dauert unter den Beobachtungsbedingungen 36
bis 48 Stunden, gerechnet vom Einsetzen der heterovalvaten Teilung, die zur Bildung
eines Paares von Sporenmutterzellen fithrt. Daher konnte der Gesamtvorgang nicht
von einer Zelle ausgehend durchbeobachtet werden. Die (Dauersporen-)Paar-Mutter-
zelle ist im Augenblick der Metaphase noch nicht von einer sich zur vegetativen Ver-
mehrung anschickenden Zelle zu unterscheiden. Die Furche schneidet dann aber im Ver-
gleich zur normalen Zellteilung sehr viel spitzer ein (vgl. Abb. 12a mit 7a), das sich
entwickelnde Fenster zwischen den Heterovalven ist schmal rechteckig, und die Protu-
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Abb. 11: Chaetoceros didymum. Kolonie mit Dauersporenpaaren; (300 :1)

beranzen werden nur angedeutet. Die danach auswachsenden Borsten (Abb. 12¢ und
i-k) sind wesentlich dicker als gewdhnliche Kolonieborsten, werden aber zur Spitze hin
ganz allmihlich schmiler (Abb. 11). Thre Wachstumsgeschwindigkeit ist mit 7 sm pro
Stunde vergleichsweise gering.

Die Borsten haben ungefihr die Form eines Parabelastes und bleiben im Unter-
schied zu normalen Borsten in der Apikalebene der Zelle. Kolonien mit reichlicher
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Dauersporenbildung bekommen dadurch ein eigenartiges Aussehen (Abb. 11). Achsel-
facher fehlen den Borsten der Hypovalven von Dauersporen-Mutterzellen (Abb. 13b),
doch kann an ihrer Stelle gelegentlich elektronenmikroskopisch ein kurzes ungeteiltes
Fidchen nachgewiesen werden. Wegen der grofleren Dicke dieser Borsten kann hier
leichter als an anderen Borstentypen gesehen werden, daf} eine diinne Plasmaseele api-
kal vorauswichst und die Ausscheidung der viel weiteren Kieselhiille erst etwa 5 ym
hinter ihrer Spitze beginnt. An deren apikalem Ende entsteht dann eine deutliche Stufe
(Abb. 12¢).

Eine weitere Besonderheit der Heterovalven zeigt Abbildung 13b, in der das
Schalenpaar noch relativ jung ist (etwa 2 Stunden nach der Cytokinese). In das Fenster
der Paar-Mutterzelle, das zunichst vom Giirtel bedeckt ist, wachsen parallel zur Per-
valvarebene von jeder Heterovalva zwei Kieselsaurelamellen aus. Dabei liegt die eine
Lamelle oberhalb, die andere unterhalb der Pervalvarebene. Spiter scheinen sich die
gegeniiberliegenden Lamellen zu treffen und zu vereinigen, wodurch das Fenster elek-
tronenmikroskopisch fast undurchstrahlbar wird.

In der lichtmikroskopischen Aufnahme der Abbildung 13a sind die Dauersporen
bereits gebildet. Der Giirtel der Paar-Mutterzelle, welcher in Abbildung 13b noch er-
kennbar iiber dem Fenster liegt, ist infolge der der Sporenbildung vorausgehenden
Streckung vom Fenster abgezogen, so dafl die erwihnte Sekundirlamelle nun freiliegt;
man sieht, besonders bei dem rechten Sporenpaar, dafl auch sie Offnungen fiir die Bor-
sten ausspart. Sehr selten kann eine einzelne Endzelle als Dauersporen-Mutterzelle die-
nen, wobei die Endvalva dann die Stelle der Hypovalva der Dauersporen-Mutterzelle
einnimmt. Offensichtlich endete die Bildung einer Paar-Mutterzelle in einer — ebenfalls
heterovalvaten — Trennteilung, wobei normale Endborsten an Stelle der Dauersporen-
borsten entstanden. Dadurch erhilt auch die Endschale das Paar von Kieselsiurelamel-
len, die in diesem Fall naturgemif frei enden.

Im néchsten Entwicklungsschritt wird innerhalb jeder Mutterzelle infolge einer
acytokinetischen Mitose die Sporen-Epivalva gebildet. Das geschah in den beobachteten
Abldufen nach Zwischenschaltung einer Dunkelperiode, und zwar im ersten Fall, bet
dem die heterovalvate Teilung am friihen Vormitrag lag, etwa 23 Stunden spiter. Im
anderen Falle, wo die heterovalvate Teilung erst gegen Ende der Dunkelperiode er-
folgte, setzte die acytokinetische Mitose bereits nach 11 Stunden ein. Die Streckung der
Dauersporen-Mutterzelle in Vorbereitung der ersten schalenbildenden inneren Mitose
nimmt sehr viel geringere Ausmafle an, als wenn eine Vermehrungsteilung oder die
Teilung einer Paar-Mutterzelle erfolgen soll; sie fiihrt auf eine Linge von 21,6 um
gegeniiber 32,6 um (gemittelt aus je 8 Messungen). Die Teilung und Umlagerung der
Plastiden erfolgte etwa 2 Stunden vor der inneren Mitose. Der Kern wandert zum

Abb. 12: Chaetoceros didymum, Dauersporenbildung. (2) und (b) Heterovalvate Teilung lie-
fert zwei Sporenmutterzellen mit Hypovalven, die strukturell von den vegetativen abweichen.
(a) Furchung. (b) Dauersporen-Mutterzellpaar mit beginnender Borstenbildung; Nachbarzelle
rechts in Metaphase zur heterovalvaten Teilung. (c) Borsten des Mutterzellpaares im Wachs-
tum; plbtzliche Verjiingung am Kieselmantel zur vorauseilenden protoplasmatischen ,Core®
erkennbar (Pfeile). (e)~(g) Anderes Mutterzellpaar in acytokinetischer Bildung der Dauer-
sporen-Epivalven. (h) Rechts Anaphasefigur eines anderen Zellpaares wihrend der gleichen Tei-
lung gut zu erkennen; Riickzug der Plasmaoberfliche hat ganz rechts soeben begonnen. (i)-(k)
Andere Serie. (j) Plasmolyse zur Bildung der Daversporen-Hypovalven in rechrer Zelle.
(k) Nahezu fertige Sporen. Mit Zeitangaben. Weitere Erkldrungen im Text; (1000 :1)
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gleichen Zeitpunkt im oberen oder unteren Wandbelag in das Zentrum der Zelle, wo er
auch noch bei Fintreten der Mitose liegt. Die Kernteilung findet meist mit einer schrig
zur Lingsachse der Zelle gestellten Spindel statt (Abb. 12d und h, rechte Zelle), und in
der spiten Anaphase beginnt die Spontankontraktion des Protoplasten mit einer Riu-
mung der Bereiche nahe den Borstenbasen der Epitheka (Abb. 12h). Sehr rasch entsteht
eine gerundete Kuppe (Abb. 12d), aus der zunichst noch das dort liegende Pyrenoid als
Vorwdlbung heraussteht, das sich dann aber bald in die Kuppe einsenkt (Abb. 12d-f).
Die Plasmolyse geht weiter, bis der Protoplast der prospektiven Dauerspore weniger
als das halbe Volumen der Mutterzelle erreicht hat. Die freigelegte Oberfliche besitzt
zu diesem Zeitpunkt (etwa 15 Minuten nach Beginn der Kontraktion) eine gleich-
mifige Kriimmung, in deren Scheitel sich darauffolgend eine stumpfe Spitze oder bei
breiteren Zellen eine schwache Vorwdlbung, das Aquivalent der Protuberanz, ausbil-
det. Doch geschieht dies vermutlich schon im Zuge der Valvenbildung, die sich auf der
freigelegten Oberfliche abspielt und auf ihr den Valvendiskus liefert, wihrend der
kurze Valvenmantel zwischen den Giirtel der Mutterzelle und dem an ihn anstoflenden
Protoplasten ausgeschieden wird. Die Wélbung der so gebildeten Dauersporen-Epi-
theka ist flacher bei sehr breiten, hoher bei schmalen Zellen (vgl. Abb. 12j mit Abb. 12g
und Abb. 14a), Das Verhalten der Kerne in Telophase und danach ist im Leben schwer
zu sehen, Der eine Tochterkern gelangt in die Riickzugskuppe und der andere scheint
sich nach Aufhéren des Spindeldruckes auf ihn zuzubewegen. Cytologische Priparate
(Abb. 24, 25) zeigen zu etwas spiterem Zeitpunkt beide Kerne vereinigt nahe am
Zentrum der sich bildenden Valva, worauf schlieRlich einer von beiden degeneriert und
pyknotisch wird. Auf Einzelheiten gehen wir weiter unten (p. 435 ff.) ein.

Nach einer weiteren Dunkelperiode liuft dann die zur Bildung von Unterschalen
fihrende zweite gezielte und dadurch formbildende Spontanplasmolyse ab, ohne dafl
zuvor eine Teilung der Plastiden erfolgte. Auch sie ist das Ergebnis einer inneren
Mitose, die jedoch infolge der Materialanhdufung in der lebenden Zelle nicht gesehen,
im cytologischen Priparat aber demonstriert werden konnte. Wieder abortiert ein
Tochterkern (Abb. 24d, 25d, e). Der duflere Effekt der induzierten Plasmolyse in dem
eingeschrinkten Raum zwischen Dauersporen-Epivalva und Mutterzell-Hypovalva ist
gering. Bei schmileren Zellen wird nur die ndchste Umgebung der Borstenbasis ge-
riumt, und die neue Hypovalva, die der Mutterzellen-Hypovalva angeprefit ist, [afit
hier einen kleinen dreieckigen Raum frei (Abb. 14a, b); bei breiten Zellen sind die
Aussparungen grofler (Abb. 125, k). Wie Abbildung 13d zeigt, sind die Aussparungen
nur Teil einer den ganzen Mantelrand der Hypovalva umlaufenden Hohlkehle. Diese
letztere ist, wie die Abbildung erkennen 1ifit, mit zarten Rippen oder Feldern ver-
schen.

Nach Fertigstellung l8sen sich die Dauersporenpaare von den Epivalven der Mut-
terzellen und sinken zu Boden (Abb. 14a).

Keimung der Dauersporen

Davuersporen entstehen in ilteren Kulturen bei beginnendem Nihrstoffmangel. Es
kommt aber durchaus vor, dafl sic unter diesen Umstinden auch wieder keimen. Voll-
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stindig und innerhalb von 24-28 Stunden geschieht dies, wenn man die Sporenpaare in
frisches Medium iibertrigt. Dormancy-Phinomene konnten dabei nicht beobachtet
werden.

Im Zuge der Keimung mufl der Organismus die Dauersporen-Valven durch ge-
wohnliche Endschalen ersetzen. Dieses gechieht durch Schalenabwurf, herbeigefiihrt
durch zwei aufeinanderfolgende acytokinetische Mitosen mit anschliefender Bildung
je einer normalen Endschale. Umgekehrt kann die Dauersporenbildung als eine Hiu-
tung beschrieben werden, bei der nach Entstehung der Dauersporenschalen die Mutter-
frustel abgeworfen wird.

Zu Beginn der Keimung streckt sich die Dauerspore (Abb. 14b, ¢). Dabei wird an
ihrer Hypovalva ein Giirtel ausgebildet. Hat die Spore die doppelte Lange erreicht, so
wird der in Richtung zur Sporen-Epivalva hin verschobene Prophasekern sichtbar

; b c d

Abb. 13: Chaetoceros didymum. (a) Urspriinglich zweizellige Kolonie hat zwei Paare von
Dauersporen gebildet; links und rechts sind die Filamente an den Endschalen zu erkennen. Bei
beiden Dauersporenpaaren haben sich die sekundir in den Interzellularraum vorgewachsenen
Kiesellamellen vereinigt, aber Borstenéffnungen freigelassen, deutlich bei rechtem Dauersporen-
paar (Pfeil). Uberfarbtes EKE-Priparat; (1000:1). (b) Dauersporen-Mutterzellpaar mit aus-
wachsenden Borsten. Sekundire Kiesellamellen schieben sich innerhalb des Giirtels der Paar-
Mutterzelle in den Interzellularraum vor. Oben links: Paar von vegetativen Sonderborsten;
clektronenmikroskopisch; (ca. 1500:1). (¢) und (d) Dauersporenpaar in zwei optischen Ein-
stellungen. Die Kannelierung der in (c) im optischen Schnitt sichtbaren Dauersporen-Hypovalva

lauft um die Schale (d) und zeigt zarte Lingsrippung (Pfeil); (1000 : 1)
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{Abb. 14c, d). Die Plastiden liegen noch in den Valven. Der Kern teilt sich nun mit
schriggestellter Spindel, und wihrend der Anaphase beginnt die polarisierte Spontan-
plasmolyse des Protoplasten aus der Epitheka heraus (Abb. 14e—g). Sobald die Rinder
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des gewdlbten Riickzugsmeniskus die Hohe des epivalvaren Mantelrandes erreicht
haben, kommt die Bewegung zur Ruhe. Der Meniskus flacht sich ab, wobei auch die
Protuberanz herausmodelliert wird (Abb. 14h, 1). Bereits wihrend der Telophase wan-
dert die zunéchst zentral im Meniskus liegende Plastide seitlich auf die Pleura zu (Abb.
14e). An die freigewordene Stelle tritt in die sich entwickelnde Protuberanz der nichst-
gelegene Tochterkern hinein. Nach cytologischen Priparaten folgt bald auch der
zweite Tochterkern. Der eine von beiden Kernen degeneriert spiter und wird pyknotisch.
Danach erscheinen die Borsten (Abb. 14j). Wenn diese bereits eine betrichtliche Linge
erreicht haben, wandert die Plastide zuriick, so dafl das Pyrenoid schliefllich in die Pro-
tuberanz gelangt. Die neuen Valven sind vom Typus der Endvalven. Auch die Kiesel-
saurefilamente werden gebildet, sind aber an den einzelnen Schalen verschieden deut-
lich und wohl auch verschieden kriftig. Vermutlich bewirken sie die Trennung der
Dauersporen-Epivalven von der neuen Valva (Abb. 14k-n).

Fir die weitere Entwicklung bestehen zwei Alternativen: (a) Die Dauersporen-
Hypovalva und die an ihr zuvor entstandene Pleura werden durch eine Hiutung ab-
gestoflen. Dazu (Abb. 14b-n, untere Zelle) streckt sich die Zelle erheblich und tritt dann
in eine zweite acytokinetische Mitose ein. Die Richtung der damit einhergehenden pola-
risierten Plasmakontraktion ist zur ersten entgegengesetzt. Die Dauersporenkeimung
wird schlieflich durch die Schalen- und Borstenbildung abgeschlossen, wodurch eine
einzellige Kolonie mit zwei Endschalen entstanden ist. (b) Die Keimlingszelle streckt
sich und absolviert danach eine normale Zellteilung mit dem Resultat einer zweizelli-
gen Kolonie, als deren eine Endschale die Sporen-Hypovalva fungiert (Abb. 140). Ob
letztere spiter durch Hiutung entfernt wird, ist unbekannt.

Frithere Beobachtungen der Keimung von Chaetoceros-Sporen stammen von
Lonmann (1920) und MicraLova (1962), jene der letzteren an C. lauderi. In beiden
Fillen ist es wahrscheinlich, dafl die Vorginge sich dhnlich abspielen wie bei unserem
Objekt. Zur Beurteilung im einzelnen sind die gegebenen Zeichnungen jedoch nicht de-
tailliert genug; insbesondere fehlen auch Beobachtungen der Entwicklungsabliufe. Da
das letztere auch fiir eigene Erfahrungen mit C. compressum-Keimungen zutrifRt, ver-
zichten wir auf die Diskussion der bei diesen beobachteten Abweichungen im Bau der
Keimlinge gegeniiber dem oben Geschilderten.

Abb. 14: Chaetoceros didymum, Dauersporenkeimung. (a) Dauersporenpaar, aus der Mutter-
zelle herausgefallen. (b) Dauersporenpaar, beginnende Keimung. (c) Obere Zelle in Prophase
zur ersten Hiutungs-Acytokinese, die die Dauersporen-Epivalva durch eine Endschale ersetzen
wird; bei unterer Zelle Abwurf der Dauersporen-Epivalva bereits vollzogen, Endborsten an
never Valva wachsen aus (Pfeile). (d)—(j) Serienbeobachtung einer ersten Keimungs-Acytoki-
nese: (d) frithe Metaphase. (e) und (f) Spite Anaphasen mit beginnender Spontanplasmolyse.
(f) Spindel (Pfeil) knickt ab; (g) Tochterkerne in Telophase, nihern sich einander. (h) Beide
Kerne liegen in Protuberanz (Pfeile). (i) Protuberanz fertig entwickelt. (j) Borsten der neuen
Endvalva wachsen aus (Pfeile). (k) Untere Zelle nach starker Streckung in Prophase zur zwei-
ten Hiutungsteilung; obere Zelle in beginnender Stredcung zur gleichen Teilung. ()~(n) Beob-
achtungsserie: untere Zelle in zweiter Hautungs-Acytokinese, obere in erster Hiutungsteilung.
(1} Untere Zelle beginnt mit Riickzug aus Dauversporen-Hypovalva. (m) Protuberanz der zwei-
ten Endvalva fertiggestellt. (n) Endborsten wachsen aus; Kieselfilamente an Epivalva sichtbar
(Pfeile). (o) Sporenpaar, dessen obere Spore mit der Keimung beginnt, wihrend die untere
die Sporen-Epivalva acytokinetisch abgeworfen und sich dann cytokinetisch geteilt hat. Z. T.
mit Zeitangaben, Weitere Erklirungen im Text; (1000 :1)
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Die Keimung der Spore von Bacteriastrum (Dreses 1972) dhnelt unserem obigen
Fall (a); beide Sporenschalen werden durch acytokinetische Hautungen abgeworfen.

Sexuelle Fortpflanzung

Sexualisierung tritt bei Chaetoceros didymum unter dhnlichen Bedingungen ein
wie die Dauersporenbildung, d. h. im 16-Stunden-Tag bei 15° C und z. B. 1000 Lux.
Doch beginnt sie gewdhnlich in jiingeren Kulturen als diese und hort bei dichter wer-
dendem Bewuchs wieder auf. C. didymam ist, wie schon bemerkt, mondzisch. Man
beobachtet jedoch in einem Groflenbereich, der beide Geschlechter zuldfic (siche p. 403)
in der Mehrzahl entweder rein minnliche bzw. weibliche Kolonien, seltener solche, die
Spermatogone und vegetative Zellen bzw. Qogone und vegetative Zellen gemischt
enthalten. Zwittrige Kolonien werden nur gelegentlich beobachtet. Der Grund hierfiir
1st unbekannt. '

Der Beginn der Differenzierung von Geschlechtszellen ist relativ locker an den Licht-
Dunkel-Wechsel gekoppelt. Die erste Teilung in den Spermatogonangien setzt zwei bis
drei Stunden vor Lichtbeginn ein, kann aber in Einzelfillen ebensoviele Stunden da-
nach noch stattfinden. Die ersten empfingnisfihigen Oogone (siehe p. 419f.) werden
gegen 14 Uhr, d. h. etwa 6 Stunden nach Lichtbeginn beobachtet. Etwa um die gleiche
Zeit kénnen die ersten Spermien des Tages reif sein.

Entstehung der Spermien

Das Spermatogonangium produziert gewthnlich in drei aufeinanderfolgenden
Teilungsperioden acht nackte diploide Spermatogone, die dann wihrend der frith-
meiotischen Schwellungsphase das Spermatogonangium 6ffnen. Jedes Spermatogon
wird durch die beiden anschliefenden meiotischen Teilungen vollstdndig in vier Sper-
mien aufgeteilt.

Um die Zeit des Lichtbeginns findet man Spermatogonangien in spiter Prophase
neben solchen, die schon eine Teilung hinter sich haben. Diese unterscheiden sich im
ersteren Zustand von entsprechenden vegetativen Zellen durch etwas geringere Strek-
kung (Abb. 15a, noch nicht voll gestreckt), kleinere und blassere Plastiden und manche
durch schwichere Ausbildung der Protuberanzen an einer ihrer Schalen, was darauf
schliefen 148t, daf mindestens solche Spermatogonangien bereits durch die vorher-
gehende Zellteilung differenziert wurden. Weiterhin treten Spermatogonangien um
mehrere Stunden frither in die Teilung ein als die vegetativen Zellen der gleichen
Kultur.

Die Furche der ersten Cytokinese (Abb. 15b—c) #hnelt derjenigen einer gewdhn-
lichen Vermehrungsteilung. Nach Brechen des Spindelrestes runden sich jedoch die
Menisken allmihlich halbkreisférmig bei breiterer Schalenansicht ab (Abb. 15d). Auch
16sen sich die Protoplasten von den Borstenbasen. Es kann entweder zur Ausbildung
schwacher Protuberanzen an den neuen Oberflichen kommen (Abb. 15f, mittleres Sper-
matogonangium), was auf die Bildung einer Schale hinweist, oder die Kuppe bleibt
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hiufiger rund (Abb. 15£. oberes und unteres Spermatogonangium) und scheidet auch in
diesem Fall meist eine sehr diinne Valva aus (Abb. 15j, k). Dadurch ist die Zelle in zwei
Halbspermatogonangien aufgeteilt. Diese Schalen sind in beiden Fillen duflerst zart
und daher schwer zu erkennen. Borsten entstehen an ihnen niemals (Abb. 16a—c zeigt
ihre Kieselstruktur bei stirkerer Vergréferung). Schliefflich kann die neue Oberfliche
auch nackt und das Spermatogonangium damit ungefichert bleiben. C. didymum kann
sich also alternativ zwischen dem Biddulphia mobiliensis-Typ mit Halbspermatogonan-
gien und dem Lithodesminm-Typ ohne solche (v. Stoscr 1954) bewegen.

Bei den weiteren Teilungen werden keine Schalen mehr gebildet. Nach der ersten
Spermatogonangienteilung liegen die Plastiden noch in den Valven der Mutterzelle. In
der zweiten Hilfte der Interphase kommt es zur Plastidenteilung (Abb. 15¢ Mitte,
f-k Mitte). Die neuen Plastiden nehmen dann im allgemeinen eine im Spermatogon
etwa opponierte Lage ein, wobei die Verbindungslinie ihrer Pyrenoide aber meist einen
Winkel zur Lingsachse der Kolonie bildet, wie es die Abbildungen zeigen. Die Polari-
sierung der Protoplasten in die Lingsachse der Kolonie wird also hiufig aufgegeben.
Demgemif} schneidet die Furche der nichsten Teilung nicht senkrecht, sondern mehr
oder weniger schriig zu dieser Richtung ein (Abb. 15e~k, nicht aber im unteren Sperma-
togon der mittleren Zelle in 15¢, wo die urspriingliche Polaritit erhalten blieb).

Die beiden Teilungen innerhalb eines Spermatogonangiums sind nicht selten mehr
oder weniger asynchron. Die Tochterprotoplasten bleiben nackt und runden sich ziem-
lich rasch ab (Abb. 15g, h obere und untere Zelle, j-| mittlere Zelle). Nach Teilung und
Umlagerung der Plastiden (Abb. 15i obere und untere Zelle) kommt es innerhalb von
etwa 2 Stunden zur dritten und — zumindest bei schmileren Spermatogonangien — letz-
ten mitotischen Teilung (Abb. 15j-1 obere und untere Zelle). Nicht selten bleibt die
Durchfurchung des einen Protoplasten wihrend der zweiten Teilung unvollstindig,
und die Furche geht dann frither oder spiter wieder zuriick. Was in diesem Fall mit
den Tochterkernen geschieht, ist unbekannt, doch kann man nach dem Verhalten ande-
rer Diatomeen vermuten, dafl die Zelle dann oder wihrend der darauffolgenden Tei-
lung tetraploid wird. Jedenfalls teilen sich auch in diesem Fall die zwei Plastiden in der
Interphase. Ebenso kann die nichste Zellteilung stattfinden, die dann zwei Tochter-
zellen mit je zwei Plastiden liefert. Ein solches Spermatogonangium enthilt schlieBlich
sechs statt normal acht Spermatogone (Abb. 15n untere Zelle, Plastiden hier erneut
geteilt). Nach diesen mitotischen Teilungen tritt eine Pause von 4-5 Stunden ein, wih-
rend der sich die Plastiden je zweimal teilen, so dafl das normale Spermatogon nach
seiner Umwandlung zur meiotisch prophasischen Spermatocyte vier Plastiden enthilt
(vgl. untere Mutterzelle: in Abb. 15k mit zunichst einer Plastide, in Abb. 15m mit
zwei Plastiden und Abb. 15n oder p mit vier Plastiden).

In der Folge werden die Plastiden nicht mehr geteilt, sondern nur noch verteilt.
Wihrend dieser Entwicklung nehmen die Plastiden fortlaufend an Grofe ab. Ob von
der ersten Zellteilung im Spermatogonangium an iiberhaupt noch Plastidensubstanz
synthetisiert wird, 148t sich nicht abschitzen.

In den Spermatocyten, die sich nun in der meiotischen Prophase befinden, entsteht
eine sich rasch vergroflernde Vakuole (Abb. 150 und p), welche die Protoplasten auf
etwa das Drei- bis Vierfache ihres Volumens aufbliht. Auch das geschieht hiufig asyn-
chron unter den Spermatocyten einer Mutterzelle. Es geniigt jedoch, daff etwa vier die-
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Abb. 15: Chaetoceros didymum, Spermatogenese. (a)—(e) Aufnahmeserie: mitotische Diffe-
renzierung der Spermatogone, Ein- bis V1erzellstad1um (f)—(l) Andere Aufnahmeserie der Sper-
matogonentstehung, Zwei- bis Achtzellstadium; in (j) und (k) die nach der ersten Teilung
gebildeten Schalen sichtbar (Pfeile). (m)—(x) Andere Serie: (m)—(n) Achtzellstadium im Sper-
matogonangium; (m)~(p) Schwellungsphase und Offnen des Spermatogonangiums; (q)—(v) erste
meiotische Teilung der Spermatocyten; (w)—(x) Interphase mit Bildung der Geifieln (Pfeile).
(y)-(aa) Einzelbilder der zweiten meiotischen Teilung. Mit Zeitangaben. Weitere Frklirungen
Text. (2)(p) (1000 :1), (q).(a2) (1500 1

ser Spermatocyten gleichzeitig angeschwollen sind, um das Spermatogonangium zu
6ffnen. Nachhinkende Spermatocyten fithren die Schwellung dennoch etwas spiter
durch.

Die Spermatocyten sind nun grundsitzlich frei, und die eine oder andere fallt dann
auch heraus, ebenso wie etwa vorhandene Halbspermatogonangien-Schalen. Knapp
eine Stunde nach Beginn der Schwellung ist die Vakuole wieder kollabiert. Unmittelbar
darauf setzt die erste meiotische Teilung mit einer Streckung der Spermatocyte (Abb.
15g-s) ein. Dieser Zustand diirfte der spiten Metaphase der ersten meiotischen Teilung
entsprechen. Die Zelle verlingert sich rasch weiter (Abb. 15t) und schniirt sich darauf
hantelfdrmig ein (Abb. 15u). Sehr bald runden sich die beiden Tochterprotoplasten
jeder Spermatocyte ab und legen dabei die diinne fadenférmige Spindel oder den Spin-
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delrest frei (Abb. 15v). Schlieflich reifit oder bricht die Spindel, und die Halbspindeln
werden rasch resorbiert. Dieser Vorgang vom Beginn der Zellstreckung an dauert etwa
20 Minuten.

Etwa 15 Minuten spiter erscheint an der kugelfrmigen Interkinesezelle ein Paar
von kurzen Geifleln (Abb. 15x, unten links), die nahe beieinander entspringen. Diese
verlingern sich im Laufe der nichsten 10 Minuten, wobei ihre zunichst schwache Be-
wegung allmihlich lebhafter wird. Die Geifieln weichen dabei auseinander, bis sie nach
weiteren 10 Minuten einander gegeniiberliegen (Abb. 15x unten rechts). Die Zelle be-
ginnt sich daraufhin zu strecken und wird innerhalb von etwa 15 Minuten hantel-
formig (Abb. 15y). Die Geifleln wachsen weiter in die Linge, und ihre Schlagfolge
nimmt zu. Schlieflich reiffit das Plasma in der Hantelbriicke auf. Die Spindel wird wie-
der als diinner Strang freigelegt, und die K&rper der beiden Spermien runden sich ab
(Abb. 15z links, aa). Die Frequenz des Geiflelschlages steigert sich bei weiterer Ver-
lingerung der Spindel (Abb. 15aa), die schlieflich bricht, worauf die Spermien nach
entgegengesetzten Richtungen mit hoher Geschwindigkeit davonschwimmen.

Die Geiflel stellt wie diejenige von Lithodesmium (ManTton & v. SToscH 1966)
und von Actinoptychus undulatus sowie C. eibenii (v. SToscu 1958a) eine Flimmer-
geiflel dar (Abb. 16d). Der Kern des Spermiums ist nicht so hoch kondensiert wie bei
den Biddulphia-Arten und bei Lithodesmium, wo er fast homogen erscheint, sondern er
hat etwa das Aussehen eines Chromocentren-Kerns (Abb. 19a), Zhnlich wie bei Melo-
sira varians (v. STOSCH 1951).

Abb. 16: Chaetoceros didymum, elektronenmikroskopische Aufnahmen. (a)—(c) nach der ersten

Differenzierungsteilung im Spermatogonangium gebildete vercinfachte Schalen; (ca. 5000:1).

(d) Spermium mit Flimmergeifiel; (ca. 3000 :1). (a) Dircktpraparat, (b)—(d) mit Gold-Palla-
dium bedampft, Negativkopie
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Nachzutragen bleibt das Verhalten der Plastiden. Die Spermatocyten besitzen,
wie angegeben, gewthnlich vier Plastiden. Diese werden normalerweise so verteilt, dafl
die Tochterzellen der ersten Teilung je zwei und die Spermien dann je eine Plastide
erhalten (Abb. 15%, z links, aa). Doch kommen nicht selten Abweichungen von diesem
Normalfall vor. Zunichst ist die untere Spermatocyte in Abb. 15q nur mit zwei Plasti-
den ausgeriistet; bei der ersten Teilung erhilt die eine Tochterzelle zwei Plastiden, die
andere keine Plastide (Abb. 15w und x, unten rechts bzw. links); aus letzterer entste-
hen zwei plastidenfreie Spermien. Auch bei der Bildung der Meiose-II-Zelle in Abbil-
dung 15z mit drei Plastiden ist eine anomale Verteilung erfolgt. Sowohl plastidenfreie
Spermien als auch solche mit zwei Plastiden haben normale Beweglichkeit und kénnen
in das Oogon eindringen.

Unsere Bezeichnung der letzten beiden Teilungen als meiotisch 14t sich durch
cytologische Beobachtung nur schlecht demonstrieren, da die Kernverhiltnisse in den
Spermatocyten von C. didymum wegen geringer Grofe zu ungiinstig sind. Doch folgt
sie einmal aus dem Vergleich der Dauer der einzelnen Interphasen: Die Zeitintervalle
zwischen den (mitotischen) Spermatogonienteilungen betragen etwa 2!/2 bzw. 2 Stun-
den, worauf eine Pause von mehr als 5 Stunden folgt, wihrend der die meiotische Pro-
phase einschliefflich Schwellungsstadium (Abb. 15p) abliuft. Die beiden meiotischen
Cytokinesen selbst folgen danach ziemlich rasch aufeinander. Weiter geschieht die Zu-
ordnung aus vergleichend entwicklungsgeschichtlichen Griinden: Ein Schwellungssta-
dium in der meiotischen Prophase findet sich bei allen centrischen Diatomeen. Ferner
entstehen bei allen Centrales, welche bisher daraufhin untersucht wurden, die Geifieln
in der meiotischen Interkinese. Schlieflich 148¢ sich bei C. eibenii (vgl. Abb. 17) die
Meiosis cytologisch leicht nachweijsen.

Von weiteren Arten der Gattung liegen etwas genauere Beobachtungen nur fiir
C. eibenii vor. Die Zellen enthalten zahlreiche Plastiden, und die Spermatogonangien
liefern eine gréflere Anzahl von Spermatocyten (in Abb. 17c sind es 32). Schalen wer-
den auch nach der ersten Cytokinese nicht gebildet. Die Mutterzellen bleiben geschlos-
sen und lassen ihre Spermien durch die Borstenpforten austreten, die hier also noch
eine weitere Funktion bekommen (Abb. 17c). Nihere Beobachtung zeigt, dafl die
Schwellungsphase der meiotischen Prophase nur angedeutet wird, ohne daf} das Aus-
mafl der Schwellung geniigt, um das Spermatogonangium zu 6ffnen. Die Meiosis [duft
daher, wie Abb. 17b zeigt, im geschlossenen Spermatogonangium ab. Zu erkennen ist
der Zustand einer Metaphase I an den eng um die Spindel liegenden, unter Anaphase-
zug stehenden Chromosomenpaaren, deren Schenkel durch die Chiasmen noch gehalten
werden. In den vorhergehenden diploiden Spermatogonien-Mitosen (Abb. 17a) sind
die Chromosomenschenkel von der Spindel abgespreizt. Die Spermien fithren zwei oder
drei Plastiden.

Wenn in der dlteren Literatur von Mikrosporen die Rede ist, wurden fast all-
gemein Spermatogone gesehen, so auch mehrfach bei Chaetoceros-Arten. Dazu nur
wenige Angaben: Halbspermatogonangien fanden sich bei C. lauderi Rares (MEUNIER
1913) und C. lorenzianum GRUNOW (SUBRAHMANYAN 1946). ScHILLERs (1909) Abbil-
dungen fijr die letzte Spezies zeigen diese nicht, und es ist zu bezweifeln, dafl von ihm
iiberhaupt Spermatogone gesehen wurden (Parasiten?). Gran (1904) beobachtete in
C. decipiens CLEVE Stadien der Spermatogonentwicklung, wobei nach der ersten
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Abb. 17: Chaetoceros eibenii, (2) und (b} Klon I. (a) Diploide Spermatogonmitosen; Aufsicht

auf Metaphaseplatte mit Loch der Zentralspindel (grofier Pfeil); in Nachbarzelle Metaphase-

platte in Seitenansicht (kleiner Pfeil), (b) Spite Meraphase der ersten mejotischen Teilung.

(2) und (b) (1500 1). (¢) Klon II. Spermatogonangium mit Spermien und mit Spermatocyten
in Interkinese; Spermium verlifit Spermatogon durch Borstenpforte; (1000:1)

Teilung anscheinend keine Schalen gebildet werden; die hier zahlreichen Plastiden ver-
mehren sich dhnlich wie bei C. didymum wihrend der Spermatogonteilungen. Auch in
der Androgenese verhilt sich Bacteriastrum hyalinum {Drepgs 1972) ihnlich dem C.
didymum. Jedoch entstehen selbst nach der ersten Mitose im Spermatogonangium
offenbar keine Schalen.

In der vergleichenden Entwicklungsgeschichte seiner Spermatogonangien gehdrt
Chaetoceros in die Nihe der groflen planktontischen Biddulphia-Asten sowie von
Lithodesmium, Bellerochea und Streptotheca (v. Stosc 1954). In allen diesen Fillen
entstehen aus einer Mutterzelle relativ zahlreiche Spermatogone; bei den genannten
Diatomeen und bei C. eibenii sind es mehr als bei C. didymum. Die Aufteilung der
Spermatocyten wihrend der Meiosis erfolgt bei Chaetaceros wie bei allen {ibrigen der
oben genannten Diatomeen hologen, d. h. ohne Aussonderung eines plasmatischen Rest-
kdrpers. Ein solcher fand sich jedoch bei Melosira (v. StoscH 1951, 1958b) und bei zwei
Stephanopyxis-Arten mit merogener Spermienbildung (v. Stosc & Dreses 1964,
DreBEs 1966). Fine Besonderheit von C. didymum liegt darin, dafl es in der vegeta-
tiven Zelle nur zwei Plastiden gegeniiber zahireichen bei den anderen genannten Arten
besitzt. Infolge der auf p. 413 geschilderten Plastidenteilungen ist jedes Spermium im
Normalfall mit einer, wenn auch aufierordentlich kleinen Plastide ausgestattet. Diese
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Tatsache ist merkwiirdig, da Plastiden fiir die Funktion der Diatomeen-Spermien gene-
rell iiberfliissig erscheinen. So produzieren Melosira-Arten, Stephanopyxis, Biddulphia
granulata (v. STOSCH 1956), Guinardia flaccida (unverdffentlicht) und manche Cosci-
nodiscaceen (Howmes 1967, v. Stosce unverdffentlicht) plastidenlose Spermien. Bei
den iibrigen hologenen Spermiogenesen von Biddulphia-Arten, Streptotheca, Lithodes-
mium, Bellerochea werden die Plastiden wihrend der Spermatogonien-Mitosen und
nachher in der Meiosis ohne weitere Vermehrung nur mehr zufallsgemifl verteilt, wo-
bei sie gleichzeitig an Grofle verlieren.

Oogon, Befruchtung und Entwicklung der
Zygoten (Auxosporen)

Das Oogon von Chaetoceros ist, um das Resultat vorwegzunehmen, wie bei Melo-
sira varians (v. Stoscu 1951), Cyclotella (Gerrier 1952) und Stephanopyxis (v.
Stosch & DrEBES 1964) eineiig, da nach jedem der meiotischen Kernteilungsschritte, die
ohne Furchung ablaufen, ein Tochterkern abortiert. Die Eizelle bleibt im Oogon ein-
geschlossen, und das Spermium dringt bereits in der meiotischen Prophase durch eine
der Borstenpforten ein. Auf gleichem Wege tritt die Zygote aus, ohne die Verbindung
mit der Mutterzelle zu verlieren. Sie wichst differentiell heran und scheidet darauf
nacheinander die beiden Schalen der Erstlingszelle aus.

Wir schildern zunichst, um einen Uberblick zu geben, das Schicksal einer Kolonie
wihrend zweier Beobachtungstage. Das Priparat wurde ,gestern® (12. 11. 1966) um
9.00 Uhr hergestellt und die Photographie der Abb. 18a ,heute® (13.11.) um 12.45 Uhr
angefertigt. Die Kolonie bestand gestern um 16.40 Uhr aus acht Zellen: Zelle 1 teilte
sich kurz darauf vegetativ in 1a und 1b. 1a teilte sich heute vegetativ weiter, 1b wird
zum Oogon. Die Zellen 2, 3, 4 waren gestern Oogone, die vor Beginn der Beobachtung
befruchtet wurden und sich bis heute zu Auxosporen (Zellen 2 und 3 bereits Erstlings-
zellen; Zelle 4 erste Schale ausgeschieden) entwickelt haben. Zelle 5 teilte sich gestern
durch eine Trennteilung, nach der die Tochterkolonien aber aneinander hingen blieben.
Beide Tochterzellen (Zellen 5a und b) entwickeln sich heute zu Qogonen. Zelle 6 wurde
gestern zum Oogon, welches um 16.40 Uhr befruchtet wurde (fiir Einzelheiten hierzu
vgl. weiter unten); heute ist sie zur Auxospore geworden und befindet sich vor der
ersten metagamen Mitose. Zelle 7 hatte sich gestern vegetativ geteilt, wie auch heute
ihre Tochterzelle 7a, wihrend 7b zum Oogon wurde und im Augenblick der Aufnahme
an beiden Borstenpforten mit Spermien besetzt ist. Zelle 8 hatte sich gestern vegetativ
geteilt, 8a wird heute zum Oogon (Befruchtung etwa 15.10 Uhr), wihrend sich 8b eine
Stunde frither vegetativ geteilt hatte. Es ist also ersichtlich, dafl Schwesterzellen ent-
weder beide zu Oogonen werden (Zelle 52 und b), oder daf die eine von ihnen (zu-
nichst vegetativ bleibt (Zellen 1a, 72 und 8b) und die andere zum Oogon wird (Zellen
1b, 7b und 8a), und dafl sich schliefilich (Zellen 5a und b) auch Endzellen zu Oogonen
differenzieren kénnen.

Wir verfolgen nun die Befruchtung und Weiterentwicklung der schon genannten
Zelle 6. Junge Oogone lassen sich nicht mit Sicherheit von solchen Zellen unterscheiden,
die sich im gleichen Streckungszustand zur vegetativen Teilung anschicken, wenn auch
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Abb. 18: Chaetoceros didymum. Oogonentwicklung, Befruchtung und Auxosporenbildung.
(a) Kolonie mit vegetativen Zellen, Oogonen und Auxosporen; beachte Sonderborsten zwi-
schen Zellen 7b und 8a. Erklirung im Text. (b), (d)-(i) Beobachtungsserie: Befruchtung bis
Beginn des Austretens der Zygote. (c) Einzelaufnahme eines Oogons mit an Borstenpforte
rotierendem Spermium. (j)~(k) Aus einem anderen Oogon austretende Zygote. (I)—(t) Serien-
aufnahmen von Meiosis I und II in unbefruchteten Oogonien. (u) Austreten unbefruchteter
Eizellen. (v)—(x) Serie junge Auxospore in schmaler Giirtelansicht: (v) Stadium kurz nach
erster metagamer Mitose; (w) Streckung vor zweiter metagamer Mitose; (x) Stadium kurz
nach zweiter metagamer Mitose; Auxosporenmembran abgestreift (Pfeil). (y) Auxospore in
breiter Giirtelansicht vor erster metagamer Mitose. (z) Spontanplasmolyse wihrend erster
metagamer Mitose. (aa) Auxospore nach erster metagamer Mitose mit fertiger Erstlingsschale.
(bb) Erstlingszelle hat beide Erstlingsschalen fertiggestellt und beginat Streckung zur ersten
Zellteilung. Weitere Erklirungen im Text. (b)—~(u) (1000:1), (v)~(x) (500:1), (2), (y)—(bb)
(300:1)

ihre Kerne in gewissen Stadien der meiotischen Prophase grofer sind. Haben sie die
entsprechende Reife erreicht, so geben sie sich dadurch zu erkennen, daf sie die in der
Kultur vorhandenen minnlichen Gameten anlodken. Noch spiter nimmt ihr Reserve-
stoff- und Pigmentgehalt zu, und hiufig strecken sie sich auf etwas gréRere Lingen als
vegetative Zellen. Ein zur Befruchtungsfihigkeit entwidkeltes Oogon lockt zunichst
schwicher, dann stirker die Spermien an. In diesem Zustand befindet sich das Oogon 6
der Abb. 18b seit einigen Minuten. Abbildung 18c zeigt ein anderes Oogon mit nur
zwei Spermien in seiner Nihe. Beriihren einzelne Spermien beim Umschwirmen des
Oogons eine der Borstenpforten, an denen vermutlich zu diesem Zeitpunkt schon das
Plasmalemma der Eizelle freiliegt, so halten sie hier Kontakt und rotieren an dieser
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Stelle mit weiterschlagender Geifiel (Abb. 18¢). Das kann recht lange dauern, bisschlief3-
lich ein Spermium, oder wie im Beispiel je ein Spermium an jeder der beiden Geiflel-
pforten, ,fixiert® wird, d. h. festhaftet. Im gleichen Augenblick verlifit die Mehrzahl
der Spermien das Ei (Abb. 18d, gleiches Oogon wie Abb. 18b). In diesem speziellen
Fall sitzt an der kernnahen Borstenpforte ein Spermium mit einer Plastide, an der
gegeniiberliegenden ein zweites mit zwei Plastiden. Es kommt zur Dispermie, da beide
Spermien eindringen. Dariiber hinaus bleiben aber hiufig noch weitere minnliche Ga-
meten mit ihrer Geiflel an anderen Stellen der Oogonoberfliche haften, scheinen sich
aber nicht wieder befreien zu kdnnen. Die so an einer Borstenpforte ,fixierten® Sper-
mien bewegen die Geifleln noch lingere Zeit, bis diese schlieflich erstarren; iiber das
weitere Schicksal der Geifleln ist nichts bekannt. Das Eindringen der Spermien vollzieht
sich — im Gegensatz zu Stephanopyxis (DreBes 1969) — langsam und kann am Ver-
halten der minnlichen Plastiden verfolgt werden, wihrend der winzige Spermakern
im Eiplasma nicht zu erkennen ist. In Abbildung 18e beginnt eine Plastide des zwei-
plastidigen Spermiums in das Oogon hineinzuschliipfen, und in Abbildung 18f, d. h.
50 Minuten nach dem Moment der , Fixierung®, liegen alle Plastiden innerhalb des Eies.
Die kleinen minnlichen Plastiden kénnen dann noch lange im Fi gesehen werden, schei-
nen aber fiir die Entwicklung der Zygote keine Rolle zu spielen. Fiir den Spermakern
wissen wir aus cytologischen Untersuchungen, dafl er im Qogon liegen bleibt und auf
die Fertigstellung des weiblichen Kerns wartet, um dann mit ihm zu verschmelzen
(Abb. 19b-k). 21/> Stunden nach der ,Fizierung® des Spermiums wurde dann eine
Kernteilung im Ei gesehen (Abb. 18g), wahrscheinlich die erste meiotische Teilung. Die
zweite meiotische Teilung fand, nach anderen Erfahrungen zu schlieflen, vermutlich
2 Stunden spiter wihrend einer Beobachtungspause statt. Nicht Jange danach beginnt
die Zygote das Fi zu verlassen (Abb. 18h). Dies ist ein langsamer Prozef}, bei dem
zuerst aus der kernnahen Geiflelpforte ein kleines Plasmablischen austritt, in das sich
die Vakuole fortsetzt. Spiter folgt der Kern (Abb. 181) und danach erst zwingen sich
die beiden Plastiden durch die Offnung (Abb. 18j, k). Mit Abbildung 18i gehen wir auf
eine andere Zelle iiber, bei der das Blischen um 18.22 Uhr erschien. In diesem Beispiel
dauerte das Austreten der Zygote 21/2 Stunden.

Wir holen nun die Schilderung der meiotischen Teilungen nach. Es handelt sich um
Oogone eines Priparates, in dem minnliche Zellen nicht entwickelt wurden. Trotzdem
schreitet die Meiosis im Qogon fort. Zu Beginn der ersten meiotischen Teilung 18st sich
die Kernhiille auf, und die sie umgebenden Dictyosomen verteilen sich. Einige Zeit
spiter wird dann die annihernd rechteckige Meta- bis Anaphase-Figur erkennbar, und
damit beginnen die Aufnahmen der Abbildung 18l-t. Sie beziehen sich auf eine Kolo-
nie, in der sich drei Oogone, davon zwei benachbarte, in fast gleichem Entwidklungs-
zustand befanden. Letztere werden nun einander erginzend verfolgt. Die zundchst in
Lingsrichtung der Zelle liegende Kernfigur (Metaphase I) der rechten Zelle (Abb. 181,
die linke Zelle ist bereits in spiter Anaphase) dreht sich, und die Spindel der spiten
Anaphase wird deutlich (Abb. 18m); sie stemmt die Tochterkerne auseinander, wird
schlieBlich diinner (Abb. 18n, Telophase) und zuletzt unsichtbar. Die zwischen Meta-
phase und Anaphase der ersten meiotischen Teilung verstreichende Zeit ist linger als
bei der Mitose, in diesem Fall 24 Minuten gegeniiber 5 Minuten bei Abbildung 5c-f.
Die Tochterkerne wandern nun rasch aufeinander zu und kommen in Kontakt. Beide
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nehmen zunichst an Grofe ab, bis dann der eine noch kleiner (Abb. 180 rechts) und
schlieflich pyknotisch wird, was auch cytologisch belegt ist (Abb. 19f und g). Der iiber-
lebende Kern schwillt an (Abb. 18p, beide Zellen).

Etwa 2 Stunden nach Metaphase I l6ste sich in der linken Zelle die Kernhiille auf;
7 Minuten spiter befand sich der Kern in Metaphase und nach weiteren 5 Minuten in
Telophase der zweiten meiotischen Teilung (Abb. 18q). Die Spindel steht in diesem
Falle fast senkrecht zur Lingsachse der Zelle. Zum gleichen Zeitpunkt befindet sich die
rechte Zelle noch in Prophase; 2 Minuten spiter jedoch verschwindet auch hier die
Kernhiille und nach weiteren 16 Minuten ist der Zustand einer spiten Anaphase er-
reicht (Abb. 18r); die Spindel steht um 30° zur Zellingsachse geneigt. Der Ubergang
von Meta- zur Anaphase nimmt also bei Meiose II nicht mehr Zeit (ca. 6 Minuten) in
Anspruch als bei einer vegetativen Teilung. Wiederum wandern die Tochterkerne nach
Aufldsen der Spindel aufeinander zu, wie Abbildung 18s rechts zeigt. Einer der beiden
Tochterkerne wird auch hier pyknotisch und schlieflich resorbiert. Der iiberlebende
Kern, nunmehr der haploide Eikern, schwillt darauf etwas an (Abb. 18t). Wihrend
jeder meiotischen Kernteilung kann sich der Protoplast lokal kontrahieren (wie in
Abb. 18g); der damit einhergehende Volumenverlust entspricht vermutlich jenem, der
auch bei mitotischen Kernteilungen regelmiflig zu beobachten ist.

Ist ein Spermakern im Ei, so findet offenbar bald nach der II. meiotischen Teilung
die Kernverschmelzung statt. Aus cytologischen Beobachtungen wissen wir jedenfalls,
dafl diese noch im Ocgon vor dem Austreten der Zygote erfolgt. Kommt es nicht zur
Befruchtung, so treten die Eizellen nach unbekannter Zeitdauer trotzdem aus dem
Oogon aus. Solche ,Pseudozygoten®, die an dem reservestoffreichen kérnigen Plasma
und dem hohen Pigmentgehalt zu erkennen sind (Abb. 18u), gehen spiter zugrunde;
ob sie davor noch befruchtet werden kdnnen, ist unbekannt.

Nach unseren Beobachtungen scheint der Ablauf der Meiosis nicht durch die Be-
fruchtung beeinflufit zu werden. Die Zeitspanne zwischen erster und zweiter meioti-
scher Teilung schwankte z. B. bei fiinf unbefruchteten Oogonen zwischen 1 Std. 40 Min.
und 2 Std. 20 Min. und bei sechs vor der Meiosis befruchteten zwischen 1 Std. 30 Min.
und 2 Std. 25 Min.

Die Cytologie der Meiosis im Oogon sei nur kurz besprochen, da unser Objekt
wegen seiner geringen Zellgrofle nicht besonders giinstig fiir Beobachtungen im fixierten
Zustand ist. Es wurden nur Zellen gezeichnet, die einen Spermakern enthielten, und es
zeigte sich, dafl dieses im Zygotin, nicht aber schon im Leptotin der Fall sein kann
(Abb. 19b). Im Zygotin und Pachytin erhilt der Oocytenkern seine maximale Gréfe.
Die gepaarten Chromosomen des Pachytin (Abb. 19¢) sind stark aufgelockert; spater
kondensieren sie sich und werden schliefilich in Metaphase recht klein und stark firb-
bar. Wahrend der Diakinese (Abb. 19d) verliert der Kern etwas an Volumen. Der
Nukleolus ist verschwunden, und an den kondensierten Chromosomentetraden werden
mehrfach mindestens zwei Chiasmen erkennbar. Die haploide Chromosomenzahl
diirfte zwischen 8 und 10 liegen, an unseren Totalpriparaten ist sie nicht sicher zu er-
mitteln. Die Chromosomen riicken Zhnlich wie bei der Meiosis anderer Diatomeen
succedan in die Spindel ein (GErrLer 1956, v. StoscH 1956), d. h. wihrend einige Te-
traden bereits unter dem Zug der Spindelfaser stehen, liegen andere noch frei neben der
Teilungsfigur. In der Metaphase der Abbildung 19e sind bereits alle Chromosomen in
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die Spindel eingeriickt und befinden sich unter Zug. Die Spindel ist durch die noch im

hydrolysierten (RNS-armen) Priparat gut firbbaren Polkappen auffillig, die auch
bei anderen Diatomeen (LAUTERBORN 1896, BiLak 1926) gefunden wurden. Sie diirf-
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Abb. 19: Chaetoceros didymum, Spermien sowie Qogonentwicklung nach fixiertem Material
(Bouin-EKE). (a) Zwei Spermien. (b) Zygotin. (c) Pachytin. Spermakern in (b) und (c) links
oben. (d) Diakinese. Spermakern iiber oberen Rand des meiotischen Kernes; rechts tiefere
Einstellung des weiblichen Kernes. (e) Metaphase I. Spermakern links neben Spindel; in den
Protuberanzen die Pyrenoide. (f) Friihe Interphase, Beide Tochterkerne sind tiber ein Granum
verbunden, der untere beginnt pyknotisch zu werden; links Spermakern. (g) Spite Interphase;
rechts iiberlebender Kern mit Granum, links pyknotischer Kern unterhalb des Spermakernes.
(h) Anaphase der zweiten meiotischen Teilung. Rechts neben Spindel pyknotischer Kern, links
unter diesem Spermakern. (i) Oogon annihernd im Querschnitt. Der dichtere Spermakern
verschmilzt mit Eikern, links die beiden pyknotischen Kerne. (Maflstab 10 um)
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Abb. 20: Chaetoceros didymum, Qogonien in Interphase. (a) Beide Tochterkerne noch gleich

groft, beide mit fibrillirer Verbindung zum Granum (Pfeil). (b) Pyknotischer Kern hat sich

vom Granum (Pfeil) abgel8st, hinterlifit aber anscheinend noch fibrillire Strukturen; iber-
lebender Kern in Verbindung mit Granum. (Bouin-EKE; 2000:1)
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ten dem ,,vesikuliren Material® in Metaphase I der Spermiogenese von Lithodesminm
entsprechen (MANTON et al. 1969a, b).

Bemerkenswert sind noch die Vorginge wihrend des Kernabortes. Nach der Wie-
deranniherung erscheinen die Kerne {iber ein stark firbbares Kérnchen verbunden zu
sein, zu dem hin der degenerierende Kern stirker als der iiberlebende ausgezogen ist
(Abb. 19f, 20a). Spéter bleibt das Granum anscheinend an der Oberfliche des iiber-
lebenden Kernes, wikrend der pyknotische Kern freigesctzt ist (Abb. 19g). In Abbil-
dung 20b ist das Chromatin des pyknotischen Kernes schon stark kondensiert, und am
iiberlebenden Kern ist das Granum zu erkennen, auf das wir in der Diskussion noch
eingehen werden.

Die Kernfigur der zweiten meiotischen Teilung (Abb. 19h) zeichnet sich durch
geringe Grofle und dinne, schwache Chromosomen aus. Der pyknotische Kern aus der
ersten Teilung ist noch zu erkennen. Der Spermakern scheint sich nach dem Eindringen
nicht zu verdndern. Abbildung 19i zeigt dann seine Fusion mit dem Fikern sowie die
beiden pyknotischen Kerne.

Die nach dem Austreten aus dem Oogon zunichst kugelférmige Auxospore (Abb.
18k), in der die beiden Plastiden vorerst an der Basis liegenbleiben, wichst nun an-
isometrisch. Sie nimmt dabei eine in Seitenansicht (d. h. im Blick auf die prospektive
schmale Giirtelseite der Erstlingszelle) birnférmige (Abb. 18v) und von der breiten
Giirtelseite her betrachtet, beilférmige* Gestalt an (Abb. 18y). Es findet also ein Gro-
Benwachstum mit Bevorzugung der Richtung der zukiinftigen Apikalachse statt. Dabei
steht gewGhnlich die prasumptive Pervalvar-Achse der Erstlingszelle senkrecht, oder
wie in Abbildung 18v—x etwas schrig zur Kolonieachse. Die Apikalebene der Auxo-
spore ist meist senkrecht zur Apikalebene der Kolonie (wie in Abb. 18a, Zellen 4 und 6,
und 18v—x) orientiert, wodurch eine genauere Beobachtung der Auxosporenentwick-
lung erschwert wird. Nur selten sind beide Ebenen parallel wie in Abbildung 18y-bb.

Bei den Centrales sind bisher nur Auxosporenhiillen beschrieben worden, die um
mehr oder weniger isometrisch wachsende Auxosporen ausgeschieden wurden (REMANN
1960, v. Stoscu & DrEBES 1964). Sie bestehen mit einer noch zu besprechenden Aus-
nahme aus organischer Wandsubstanz, die mit Kieselschuppen armiert ist. Auch bei
C. didymum werden — wahrscheinlich wihrend der isometrischen Wachstumsphase —
zunichst Schuppen ausgeschieden (Abb. 21a), die sich aber wihrend des weiteren an-
isometrischen Wachstums oder danach von der Auxospore ablosen und offensichtlich
verlorengehen (Abb. 21b, c). Unter dieser Schuppenhiille wird nun eine Binderstruktur
ausgebildet (Abb. 21a—c). Diese erscheint aber nicht als gesonderte Schicht, sondern st
mit der schuppenfithrenden Primérhiille verbunden. Wir bezeichnen sie als ,Priperi-
zonium® (vgl. auch v. Stoscu & Kowarvix 1969). Dieses stellen wir zunichst nur durch
Abbildung 21 und die schematische Darstellung von Abbildung 22 vor und werden auf
seine Bildung erst in der Diskussion eingehen. Durch diese Struktur wird offenbar das
anisometrische Wachstum der Auxospore gestiitzt und auf die ,angestrebte® Beilform
begrenzt. Innerhalb der Auxospore kommt es danach zur ersten metagamen Mitose
(GEITLER 1952, 1953), einer acytokinetischen Teilung, die eine differentielle Spontan-
plasmolyse induziert (Abb. 18z). Diese riumt den distalen Teil der Auzospore, und an

* Gemeint ist ein Beilkopf, genauer eine Gestalt wie in Abbildung 22.
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Abb. 21: Chaetoceros didymunm, Auxosporenmembranen. (2) Noch jung, lose mit Schuppen
bedeckt. (b) und (c) Alter, Schuppen abgestoflen; nur noch die Binderstrukturen des Priperi-
zoniums erhalten. Glithpriparat, Anoptralkontrast; (1500 :1)

der neugeschaffenen Plasmaoberfliche wird darauf die erste Valva der Erstlingszelle
ausgeformt (Abb. 18aa). In einem Falle geschah dies 7%/2 Stunden nach Beendigung des
Zygotenaustritts. Die Bildung der ersten Schale wird durch das Auswachsen der Borsten
abgeschlossen, wobei die Auxosporenhiille durchbrochen wird (Abb. 18aa). Danach erst
verlagert sich eine der beiden miitrerlichen Plastiden zur neuen Valva hin (Abb. 18v).
Gleichzeitig setzt ein Streckungswachstum der Zelle ein, in dessen Verlauf anscheinend
eine Pleura aufgebaut wird (Abb. 18w). Die Auxosporenmembran reifit nahe ihrer
Basis auf, und ihr distaler Teil sitzt dann als Kappe {iber dem Scheitel der nun fertig-
gestellten ersten Theka (Abb. 18x). Die Zelle tritt danach wieder in eine acytokine-
tische, die zweite metagame Mitose ein, die wiederum von einer formbildenden Plas-
molyse begleitet ist. Dadurch zieht sich der Protoplast aus dem Basalteil der Auxo-
sporenmembran auf eine Front zuriick, an der dann die zweite Valva ausgeschieden
wird (Abb. 18x). Die Erstlingszelle von Abbildung 18bb befindet sich dann bereits
wieder in Streckung vor der ersten Zellteilung. Bei dem Oogon, dessen Befruchtung und

Abb. 22: Chaetoceros didymum. Schema der Strukrur des Priperizoniums in breiter Seiten-
ansicht. (Erklirung im Text)
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Weiterentwicklung in Abbildung 18b und c—k verfolgt wurde, fand die zweite metagame
Mitose etwa 24 Stunden nach Beendigung des Austretens der Zygote statt. Beide meta-
gamen Mitosen wurden im Leben gesehen. Der eine der beiden Tochterkerne wird je-
weils pyknotisch, was fiir beide Teilungen cytologisch nachgewiesen ist. Die Resorption
dieser iiberzihligen Kerne scheint, wie auch bei anderen Diatomeen, rasch zu erfolgen
(GErTLER 1952, 1953). Dies kann aus ihrem Fehlen in etwas dlteren Entwicklungsstadien
der durch sie induzierten Schale geschlossen werden. In der spiten Telophase einer
zweiten metagamen Teilung wurde beobachtet, dafl beide Tochterkerne wie bei der
Dauersporenbildung durch ein an der Plasmaoberfliche im Valvenzentrum lokalisier-
tes Kornchen vereinigt waren (Abb. 25a).

Die Diskussion wird sich mit einigen 4lteren Angaben iiber die Sexualitit von
Chaetoceros befassen. Werfen wir jetzt einen Blick auf die Auxosporenentstehung bei
anderen Chaetoceros-Arten, so scheint seitliche Auxosporenbildung allgemein zu erfol-
gen. Nur treten bei C. debile CLevE (YENDO & Ixari 1918) und bei C. radicans (IxAR:
1921) die Auxosporen nicht wie bei den iibrigen Arten aus einer der beiden Borsten-
pforten aus, sondern aus der breiten Seite des Giirtels.

Eine andere Besonderheit findet sich bei C. eibensi, dessen Auxosporen nach Be-
funden an natiirlichem Material (PavitLarD 1921) direkt in Dauersporen umgewandelt
werden. Wir haben dieses Verhalten auch in Kulturen festgestellt, die Vorginge jedoch
nicht laufend verfolgt. Aus den am lebenden und fixierten Material beobachteten Ein-
zelstadien ergibt sich aber folgendes Bild: In der ausgetretenen Zygote fithrt nach der
anisometrischen Wachstumsphase die erste metagame Mitose zu einer im Lingsschnitt
halbkreisfGrmigen Valva. Diese scheidet unter Streckung der Zelle einen Giirtel aus,
wobei die Auxosporenmembran aufreifit. Thr distaler Teil liegt in Abbildung 23 tiber
der Rundung der ersten Schale. Die zweite acytokinetische Mitose liefert nun die Fpi-
theka der Dauerspore; diese besitzt einen schwach gewdlbten Diskus und einen kurzen
zylindrischen Mantel. Tn letzteren greift dann der schmale Mantel der Dauersporen-
Hypovalva herein, deren Diskus breite Glockenform annimmt, wie die Abbildung

Abb. 23: Chaetoceros eibenii. Auxospore, nach Bildung der Dauerspore. Es folgen von oben
nach unten: Der leicht geknitterte abgerissene distale Teil der Auxosporenmembran (Pfeile), die
gleichmifig gewdlbte Valva der Erstlingszelle mit anschlieRendem zylindrischen Giirtel, die
Dauerspore selbst und darauf der proximale, mit der Geifelpforte verbundene Teil der Auxo-
sporenmembran. Die Dauersporen-Hypotheka ist hoch gewslbt, die Epitheka flacher und mit
kurzem zylindrischen Mantel versehen. Links Spermatogonangium mit Spermatogonen; (500 : 1)
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zeigt. Diese dritte Schale wird ebenfalls durch eine Acytokinese (eine ,,dritte metagame
Mitose) induziert. Die Dauerspore entsteht an dieser Stelle obligatorisch. Merkwiirdi-
gerweise sind aber in vegetativen Koloniezellen von C. eibenii niemals Sporen gefun-
den worden.

Die Keimung der in der Auxospore gebildeten Dauersporen von C. eibenii kann
(bei 21° C) bereits wenige Tage nach ihrer Bildung (bei 15° C) erfolgen. Dabei werden,
wahrscheinlich durch acytokinetische Mitosen vermittelt, nacheinander die beiden
Dauersporenvalven abgeworfen und durch Kolonie-Endschalen ersetzt.

Grundsitzlich dhnlich wie bei dieser Art werden nach Gran (1912) die Dauer-
sporen in den Auxosporen von C. pseudocrinitum OsTeNFELD gebildet. Doch treten in
diesem Falle Sporen auch in vegerativen Zellen auf, vorausgesetzt, dafl Brungr (1962)
mit seiner Vermutung iiber eine Identitit von C. ingelfianum OsTENFELD mit C. psen-
docrinitum recht hat. Wir halten dies fiir wahrscheinlich.

Bei C. wan heurckii Gran und Bacteriasirum byalinum schliefilich kann innerhalb
der fertigen Erstlingszelle sogleich eine Dauerspore gebildet werden (Ixart 1926 bzw.
Dreses 1967). Sonst verhilt sich die Zygote dieser letzten Art sehr Zhnlich derjenigen
von C. didymum; nur tragt die erste Schale (wie bei C. eibenii) innerhalb der Auxo-
spore noch keine Borsten, denn solche werden erst von der Hypovalva der Erstlings-
zelle gebildet, Auf die Auxosporenhiillen gehen wir noch ein.

DISKUSSION

Wir haben iiber Zellteilung, Kolonieteilung, Dauersporenbildung und -keimung,
Entstehung der Gameten und der Auxosporen bereits in den vorhergehenden Abschnit-
ten vergleichende Betrachtungen angestellt und verweisen fiir weitere Angaben auf
v. SToscH & DREBES (1964) sowie fiir vegetative Vorginge auf ETTL et al. (1967). Im
folgenden sollen noch einige weitere Fragen besprochen werden, die an dltere Beobach-
tungen iiber Gameten- und Auxosporenbildung von Chaetoceros, an die Morphogenese
der Auxosporen, den Polymorphismus der Schalenformen und an die Induktion der
Valvenbildung (insbesondere auch durch Mitosen) ankniipfen. In diesem Zusammen-
hang soll auch die mégliche Rolle des Paracentrosoms zur Diskussion kommen.

Chaetoceros ist, wie eingangs bemerkt, diejenige Gattung unter den zentrischen
Diatomeen, bei der zuerst Hinweise darauf gegeben wurden, daf} die Auxospore nicht,
wie bis dahin meist angenommen, Produkt eines vegetativen Vergroflerungsvorganges,
sondern einer Gamie sei. PERSIDSKY (1929) untersuchte fixiertes Expeditionsmaterial
von C. boreale und C. densum, zweier relativ grofier Arten, die dem von uns kultivier-
ten C. eibenii nahestehen. Er kam zu dem Schiuf, daf in der Auxosporenmutterzelle
cine Meiosis ablaufe und vier Kerne produziere, von denen dann zwei autogam fusio-
nieren, und die beiden restlichen zugrunde gehen. Wir wollen versuchen, dieses Ergebnis
auf dem Hintergrund unserer Erfahrungen verstindlich zu machen.

Die Planktonproben Prrsioskys wurden mit Jodtinktur fixiert und dann mit 1 %o
Chromsiure nachbehandelt. Wir wissen aus eigenen Beobachtungen, dafl Jodfixierun-
gen von marinen Diatomeen, so lebensihnlich sie Plastiden und, wie PERSIDSKYs Bilder
zeigen, auch die Dictyosomen erhalten, eine hoffnungslose Verquellung des Chromatins
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zur Folge haben, auch wenn sie sehr rasch durch konventionelle Kernfixierer gefolgt
werden. Tatsdchlich machen die Kerne in Persipskys Zeichnungen einen ,homogenen®
Eindruck, und es kann dann wohl nicht mehr zwischen Spermakernen und pyknoti-
schen Kernen unterschieden werden. So deuten wir die ,vierkernigen Stadien® als durch
Verwechslung eines oder zweier Spermakerne mit Gonenkernen entstanden. Die ,,Kern-
verschmelzungsstadien® bel Anwesenheit zweier weiterer Kerne (z. B. Persipskys Fig.
10) sind vermutlich auf solche Kerne zu bezichen, die sich nach einer meiotischen Tei-
lung vor der Pyknose des einen von ihnen einander genihert haben. In wirklichen
Kernfusionen bei Diatomeen (siehe auch Abb, 19i), so auch von C. eibenii, kommt der
Grofenunterschied der beiden Sexualkerne viel stirker zum Ausdruck als bei den durch
Persmsky derart interpretierten Zustinden. Durch diese Deutung lassen sich die Zeich-
nungen PERSIDSKYs mit unseren Befunden in Ubereinstimmung bringen. Es ist aber
natiirlich nicht unmdglich, daf} bei einzelnen Chaetoceros-Arten auch autogame Pro-
zesse im Oogon vorkommen. Vier Kerne wiirden dann aber wohl keinesfalls gleich-
zeitig auftreten kdnnen. Dafd solche gefunden wurden, spricht gegen eine Autogamie bei
den Chaetoceros-Arten PERSIDSKYS.

Die vom gleichen Autor (1935) geiuBlerte Annahme einer Autogamie bei Melosira
varians hatten wir (v. SToscH 1951) durch Vergleich seiner, die wirklichen Verhiltnisse
gut wiedergebenden Abbildungen mit unseren Befunden auf eine oogame Allogamie
hin korrigieren kénnen. Wir fanden in unseren Kulturen keinen Hinweis darauf, dafl
»Mikrosporen® von Chaetoceros als Iso- oder Anisogameten, wie dies ScHILLER (1909)
glaubte, oder nach der Auffassung PErsipKYs und einem Experiment Brasrups (1939)
als Zoosporen fungieren kinnen. Auch nach Erfahrungen mit vielen anderen Centrales
kénnen wir ,Mikrosporen® nur als Spermatogone oder Spermien ansehen. Wir er-
innern aber noch an eine Beobachtung WeNDTs, die von GErrLEr (1932, p. 11) ausfiihr-
lich zitiert wird. WeNDT sah in Adantik-Plankton vorherrschend zwei Chaetoceros-
Formen, die groflere mit ,Mikrosporen®, die kleinere stark umschwirmt von Flagel-
laten, welche den ,Mikrosporen® der groferen ihnelten. Betrachtet man die schmalen
Zellen als Oogone, so wiirde dieses mit einer Beobachtung HARGRAVES® (1972) zu er-
klidren sein, nach der bei C. diadema (Exr.) GraN die Zellen mit »microspores (male)“
systematisch breiter seien als diejenigen, welche Auxosporen bilden. Wir sind aber aus
zwei Griinden vorerst skeptisch hinsichtlich der von HarcraVEs erwihnten Mikrospo-
ren. Erstens fanden wir bisher niemals bei einer Centralen Spermatogonien oder Sper-
matogonangien, die konsequent breiter als die Qogonien gewesen wiren, auch bei
Chaetoceros nicht, und zweitens kann man wegen unzureichender Vergroferung und
auf Grund der angewendeten optischen Mittel nicht sicher sein, ob wirklich minnliche
Zellen in Fig. 2B seiner Arbeit abgebildet wurden. Bei der Beobachtung WenpTs be-
steht natiirlich noch die Mglichkeit, daf die Oogonien eines schmalen Taxons Spermien
eines breiteren unspezifisch angelockt haben.

AbschlieBend sei noch bemerkt, daf Auxosporen und »Mikrosporen® bei Chaeto-
ceros-Arten in Kultur erstmalig von Gross (1937) erhalten wurden.

Wir wenden uns der Formbildung der Auxospore und im Zusammenhang
damit der Auxosporenmembran zu. Wir hatten fiir zentrische Diatomeen mit isome-
trisch wachsenden Zygoten bereits dargelegt (v. StoscH & DREBES 1964, pp. 247, 248
und 250), daf hier die Auxosporenmembran aus Kohlenhydratschichten mit ein- oder



430 H. A. v. Stoscu, G. TariL & K. V. KowaLLIK

aufgelagerten rundlichen Kieselschuppen besteht. Beim Gréflenwachstum der Zygote
werden neue Schuppen und Schichten organischer Substanz appositionell angelagert, so
dafi die Schuppendichte pro Oberflicheneinheit wihrend der Flichenzunahme der
Membran annihernd gleich bleibt. Dieses Konstruktionsprinzip hilt die Auxosporen-
hiille trotz ihrer ,,Verkieselung® flexibel, so daff die Formbildung der Zygote wihrend
thres Schwellungswachstums allein durch die isotropen Spannungsverhiltnisse inner-
halb der Auxosporenmembran, durch die Form der Austrittséfinung und die Dynamik
des Austrittsvorgangs aus dem Oogon, d. h. rein mechanisch erklirt werden kann. Das
gleiche trift offenbar fiir die isometrische Phase von spiter anisometrisch wachsenden
Auxosporen wie derjenigen von Chaetoceros und einiger Biddulphiaceen zu, ebenso
wie auch fiir die gleichen Stadien bei den Tabellarioideen unter den Pennales. Bei sol-
chen Arten, bei denen die Eier vor der Befruchtung aus dem Oogon entlassen werden,
z. B. Lithodesmium, die Zygote also nicht mehr durch die Austrittstffnung beeinflufit
werden kann, wichst die Zygote in der isometrischen Phase zur Kugelform heran.

Bei C. didymum zeigten wir nun auch fiir eine zentrische Diatomee, dafl das an-
schlieflende anisometrische Wachstum von der Ausscheidung von Kieselsiure-Ringen
begleitet ist.

Die Binder sind wahrscheinlich das statische Mittel, die angestrebte Formbildung
zu ermdglichen. Sie werden zentrifugal nacheinander angelegt, und zwar offenbar in
der Weise, daff im spiten Kugelstadium das gurtartige erste Band iiber der prospek-
tiven ,Beilschneide hingend ausgeschieden wird, welches bei weiterer Schwellung der
Zygote bereits das Wachstum in der prospektiven Transapikalrichtung einschrinkt. Das
Wachstum weicht daher nach den Richtungen der spiteren Apices aus, worauf die
zweite als Bandring ausgebildete Kieselstruktur appositionell mit ihrem proximalen
Rand unter den Rand des Primirbandes greifend ausgeschieden wird. In entsprechen-
der Weise werden alle folgenden Ringe abgelagert (Abb. 22), wie dies bereits fiir das
in dhnlicher Weise entstehende Pennaten-Perizonium geschildert wurde (v. StoscH
1962). Wir kennen solche Strukturen bei mehreren Biddulphiaceen schon seit einigen
Jahren (unverdffentlicht), werden aber auf diese hier nicht weiter eingehen. Es sei ledig-
lich bemerkt, dafl die primire Schuppenhiille dort bestindiger ist als bei Chaetoceros,
im iibrigen aber in beiden Fillen schuppen- und ringefiithrende Schichten ohne Zwi-
schenraum miteinander vereinigt erscheinen. Bei den Pennaten finden wir vergleich-
bare Binderstrukturen im Perizonium, die das zigarrenartige Auswachsen der Auxo-
spore stiitzen. Das Perizonium ist aber eine von der zuerst gebildeten Zygotenmembran
durch einen Zwischenraum getrennte Struktur. Dies 148t sich besonders deutlich in sol-
chen Fillen zeigen, in denen die Zygotenmembran nicht — wie anscheinend bei der
Mehrzahl der pennaten Diatomeen — spiter aufgeldst wird oder zerreifit, sondern
dehnbar ist und vom heranwachsenden Perizonium passiv erweitert wird. Das aber ist
unter den bisher niher untersuchten Pennaten nur bei den Tabellarioideen der Fall,
und zwar bei allen sieben Arten aus drei Gattungen, die wir niher studierten (v.
StoscH 1958¢, 1962 und v. StoscH & Mitarbeiter, unverdffentlicht). Hier werden, wie
bei den Centrales, in allen Fillen rundliche Kieselschuppen in die Zygotenmembran
wihrend ihrer isometrischen Wachstumsphase eingelagert.

Der Unterschied zwischen den Auxosporen dieser Pennaten und denjenigen an-
isometrischer Centrales besteht also darin, daf Schuppen und Binderstrukturen bei
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ersteren in getrennten Schichten liegen, bei letzteren aber miteinander verwachsen. Da
es naheliegt, beide Typen von Binderstrukturen als homolog anzusehen, kdnnen wir
bei den erdgeschichtlich #lteren Centrales von einem Priperizonium sprechen (sieche
auch v. StoscH & KowAaLLik 1969, pp. 469-470), das also ein in die Auxosporenhiille
integriertes Schichtsystem darstellt. Im einzelnen macht das Priperizonium von Chae-
toceros insofern einen primitiveren Eindrudk, als alle Binder bis auf das erste kom-
plette Ringe darstellen, wihrend bei dem Perizonium von Rhabdonema arcuatum der
am besten untersuchten Pennate, nur das zweite Band noch fast geschlossen sein kann
(v. Stoscu 1962, Tafel 2, Fig. 14), die tibrigen Perizoniumbinder aber Halbringen von
Chaetoceros entsprechen. Die ,Ringelperizonien® vieler Pennales sind also nicht mehr
als absolute Neubildung aufzufassen, wie dies frither (v. Stoscu 1962) angenommen
wurde, da sich bei den anisometrisch wachsenden Centrales bereits 2hnliche Strukturen
finden.

Insoweit sind die Auxosporenhiillen der Centrales von denjenigen der Pennales
durch das Alternativmerkmal ,einfach“ gegen ,in zwei getrennten Schichten ausgebil-
det” eindeutig verschieden. Bei dem Chaetoceros entwicklungsgeschichtlich nahestehen-
den Bacteriastrwm fand DReBEs (1972) jedoch, daf die an einer Borstenpforte ansit~
zende Zygote sich innerhalb ihrer kugelférmigen primiren Hille auf eine bikonvexe
(Terrinen-)Form mit schwicherer Kriimmung ihrer distalen, stirkerer ihrer proximalen
Fliche zusammenzieht. Die Hiille der derart verkleinerten Zelle ist in ihrem distalen
Teil aus zur Pervalvarachse der Auxospore symmetrischen, einander dachziegelartig
deckenden konzentrischen Ringen aufgebaut, wihrend ihr proximaler Teil im Wasser-
priparat keine Struktur erkennen l4ft. Da diese Bandsysteme bei Bacteriastrum im
Gegensatz zu jenen von Chaetoceros in einer von der primiren Auxosporenhiille durch
einen Abstand getrennten eigenen Hiille liegen, miissen wir sie dem Gesagten und der
bei v. Stoscr & KowaLLik (1969) gegebenen Definition gemif als Perizonium be~
zeichnen. Damit wire dann die scharfe Trennung zwischen Centrales und Pennales im
Merkmal Auxosporenhiillen durchbrochen. Allerdings sehen wir darin keinen Grund,
die taxonomische Unterscheidung zwischen den beiden grofen Diatomeengruppen auf-
zugeben.

Den zugehorigen vegetativen Zellen entsprechend unterscheidet sich das Priperi-
zonium von Chaetoceros und das Perizonium von Bacteriastrum durch die bilaterale
Symmetrie im ersten, die radiire im zweiten Falle. Wihrend jedoch die Notwendigkeit
derartiger Strukturen fiir die Ausbildung der biradiaten Chaetoceros-Erstlingszelle ein-
leuchtet, ist das bei dem multiradiaten Bacteriastrum nicht der Fall. Ahnliche Formen
wie diejenige der Bacteriastrum-Erstlingszelle werden (wenn man von den spiter ent-
wickelten Borsten absieht) bei den Coscinodiscaceen direkt von der kugeligen primiren
Auxospore aus durch die beiden metagamen Mitosen allein entwickelt. Das Perizonium
von Bacteriastrum hat daher den Charakter eines Rudimentes, der sich vermutlich in
der Folge eines stammesgeschichtlichen Uberganges von der biradiaten zu einer multi-
radiaten Zellorganisation herausbildete. Bacteriastrum wire also durch Erwerb einer
sekundir h6heren Symmetrie und durch die Trennung von Befruchtungsmembran und
Perizonium tiber die Entwicklungsstufe von Chaetoceros hinaus fortgeschritten. Das
Perizonium von Bacteriastrum ist demjenigen der Pennales nur durch seine Figenstin-
digkeit, nicht aber durch seine Gestalt dhnlich, und diese Besonderheit kénnte man
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terminologisch etwa durch ,,Paraperizonium® auszeichnen, sollte aber ,,Priperizonium*
(DreBES 1972) vermeiden.

Wir besprechen weiter einige Probleme der Schalenmorphogenese, die an unserem
Objekt besonders deutlich zu erkennen sind. Mehrere Schalentypen im Lebenskreislanf
werden hier nicht nach Cytokinesen, sondern durch acytokinetische Mitosen gebildet.
Da kiirzlich iiber die verschiedenen Mbglichkeiten der Schaleninduktion berichtet
wurde, wie sie nach dem Satz GertLers: ,Keine Schalenbildung bei Diatomeen ohne
Mitose“ realisiert sind (v. Stoscu & KowarLik 1969) kénnen wir diese Zusammen-
hinge als bekannt voraussetzen. Wir werden uns jedoch spiter noch mit dem Problem
der zellmechanischen Ursachen dieses Satzes zu beschiftigen haben.

Wie bereits in v. SToscH & Kowarrix (1969) herausgestellt wurde, sind bei Dia-
tomeen nicht alle Kieselsiureausscheidungen von Mitosen abhingig. Zu den Ausnah-
men gehdren die Auxosporenhiillen mit ihren Schuppen und Bindern sowie die Zwi-
schen- und Giirtelbinder, wobei die letzte Gruppe zwar von einer vorausgegangenen
Valvenbildung abhiingig ist, ihr aber nicht zwangsliufig folgt, wie die Mehrzahl der
Dauersporenformen zeigt. Abhingig von Mitosen sind aber alle Valvenbildungen. Von
den vier bekannten Schalen induzierenden Mitosetypen werden in der Schalenmorpho-
genese von Chaetoceros nur zwei, vegetative iquale Zellteilungen und acytokine-
tische Mitosen, beobachtet; Iniqualteilungen mit kernhaltiger Kleinzelle, wie z. B. bei
der Dauersporenbildung von Stephanopyxis (v. StoscH & Dreses 1964}, oder solche
mit kernloser Kleinzelle (vgl. v. Stoscu & KowarLig 1969) kommen nicht vor. Jede
dieser beiden Mitosetypen kann bei C. didymum mehrere morphologisch unterschie-
dene Schalenformen produzieren.

Nach dqualen Teilungen entstehen folgende Schalentypen: (1) normale Schalen
im Inneren der Kolonie, (2) Schalen, die sich von den ersteren nur durch Haltung und
Dicke der Borsten unterscheiden (,Sonderborsten®); (3) Endschalen bei Kolonieteilun-
gen, die durch Borstenrichtung und Stirke, die Filamente und einen zentralen Porus
von den Innenschalen verschieden sind; (4) die Heterovalven der Dauersporen-Mutter-
zellpaare, abweichend durch enge Fenster, geringe Ausbildung der Protuberanz, die
Kiesellamellen im Fenster, Borstenform und -richtung und das Fehlen der Achselfdcher;
(5) schlieflich die nach der ersten Spermatogonangienteilung fakultativ ausgeschiedenen
sehr diinnen Schalen, die meist keine Protuberanz und nie Borsten besitzen.

Alle genannten Valven kdnnen heterovalvat entstehen. Bei den unter (2), (4), (5)
genannten ist dies immer der Fall. Um zu erliutern: normale Schalen entstehen hete-
rovalvat (v. StoscH & DRrEBES 1964, p. 232), wenn sich eine einzellige ,Kolonie® zur
zweizelligen Kolonie teilt, wie nach der Dauersporenkeimung oder bei der Teilung der
Erstlingszelle. Umgekehrt wiirden Endschalen isovalvat entstehen, wenn in einzelligen
,Kolonien als erste Teilung eine Trennteilung abliuft, was zwar nicht gesehen wurde,
aber wahrscheinlich vorkommt.

Acytokinetisch werden die beiden Valven der Erstlingsschale gebildet, die, so-
weit bekannt, bei C. didymum den normalen Endschalen nach vegetativen Trenntei-
lungen dhneln, von diesen jedoch vor allem infolge ihrer andersartigen Morphogenese
abweichen. Bei anderen Diatomeen, wie z. B. C. eibenii und Bacteriastrum, (siehe p. 427 {.)
kinnen diese Schalen viel stirker von Normalschalen verschieden sein. Doch ist auch bei
C. didymum (6) die erste Schale nach dem Auswachsen der Borsten konkav gekriimmt
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(Abb. 18aa), scheint aber spiter in die gewdhnliche Form umzuspringen; Einzelheiten
sind jedoch nicht bekannt. Sie ist iibrigens neben der Hypovalva der keimenden Dauer-
spore die einzige Valva, die den Giirtel ohne Anwesenheit einer Gegenschale ausbildet;
(7) ist die zweite Valva in der Auxospore hinsichtlich der Borstenentwicklung -unge-
wohnlich. Ferner entstehen (8) Endschalen im acytokinetischen Typ der Trennteilung
und ebenso (9) bei den Dauersporenkeimungen. Schlieflich werden acytokinetisch (10)
die Dauersporen-Epivalva und (11) die entsprechende Hypovalva gebildet, die beide
morphologisch stark voneinander und von allen iibrigen Schalen verschieden sind. Fafit
man (6)—(9) als Endschalen zusammen, so iberschneiden sich Zquale und acytokine-
tische Valvenentstehungen nur bei den Endschalen. Hier ist das Ergebnis, soweit be-
kannt, im wesentlichen unabhingig davon, ob es durch Cytokinesen oder durch innere
Mitosen erzielt wird.

Fafit man trotz der bestehenden morphologischen und entwidklungsgeschichtlichen
Unterschiede alle Endschalen zu einem Typ zusammen, dann verfiigt C. didymum
immerhin noch iiber die genetische Information fiir insgesamt sichen Valventypen.
Dariiber hinaus besteht fiir C. didymum die Moglichkeit, nach mitotischen Kernteilun-
gen wihrend der Spermatogenese keine Schalen zu bilden. Es scheint, daf unsere Art
(neben einigen anderen Chaetoceros-Arten) hinsichtlich der vielfiltigen Valventypen
das Maximum unter Diatomeen darbietet.

Uber die Mechanismen, welche zur jeweils ,,gewiinschten Schalenform fiihren, ist
wenig bekannt. Wahrscheinlich wird in den meisten Fillen der jeweilige Valventyp
bereits durch die Gestalt der Furche bzw. der Plasma-Oberfliche bestimmt, die sowoh!
bei der normalen Cytokinese als auch nach der ihr morphogenetisch analogen acyto-
kinetischen Spontanplasmolyse freigelegt wird. Fiir die Furchungen kann dies besonders
deutlich an der Bildung der Heterovalven fiir die Dauersporen-Mutterzellen gezeigt
werden. Die sich entwickelnde Teilungsfigur ist fast von Anfang an von derjenigen bei
der Zellteilung verschieden. Nach der ersten Sporangienmitose wird das unterschied-
liche Resultat etwas spiter sichtbar. Bei den acytokinetischen Mitosen sieht die Riick-
zugskuppe des Protoplasten unter dhnlichen #ufleren Bedingungen verschieden aus,
wenn sich einerseits eine normale Valva (Endschale) und andererseits eine Sporen-
Epivalva bilden soll. Auch das Ergebnis der inneren Mitose fiir die Sporen-Hypovalva
ist eine eng lokalisierte Konvexplasmolyse (Abb. 12j), wie sie sonst nirgends vorkommt.
Die besondere Form dieser Valva kann wohl kaum allein durch den in diesem Falle
herrschenden Raummangel erklirt werden.

Furchungen und gerichtete Plasmolysen haben also morphogenetischen Charakter,
eine der Besonderheiten in der Formbildung der Diatomeen.

Die fertigen Plasmaoberflichen geben allerdings nur eine erste Niherung der end-
giiltigen Valvenform. Diese Primirgestalt wird, wie auf p. 397 f. fiir Kolonie-Innen-
schalen geschildert, durch die anschlieRende Ausbildung der verkieselten Zellwand um-
geformt.

Fragen wir nach dem Determinationszeitpunkt fiir die Alternative zwischen zwei
mdglichen Schalenformen, so wird anscheinend die Trennteilung dann eingeleitet, wenn
die Kolonie eine den Aufenbedingungen konforme Grofle erreicht hat. Fine von mehre-
ren sich frither oder spéter teilenden Einzelzellen mufl dann das Signal , Trennschale
bilden“ von der Kolonie erhalten. Es ist dies auch die einzige Teilung, deren spiteres
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Resultat nicht schon in der Gestalt der Furche sichtbar wird, und es kann nicht aus-
geschlossen werden, dafl die Bestimmung der zu bildenden Schale selbst kurz nach der
Furchung noch unentschieden ist. Einige Zeit nach der Bildung der Protuberanzen und
noch vor Beginn des Borstenwachstums entfernen sich die Tochterschalen voneinander,
wahrscheinlich wegen des Auswachsens der Kieselfilamente, womit das Verwachsen der
spiter entstehenden Borsten verhindert wird. Diese Filamente kennzeichnen aber ge-
rade den besonderen Schalentypus. Die seltene acytokinetische Trennung (vgl. p. 401}
wird mdglicherweise durch ein ,Notsignal“ verursacht und 148t die betreffende Zelle
im frijhreifen, d. h. wenig gestreckten Zustand zur inneren Teilung und damit zur
Bildung von nur einer End- und Trennschale kommen.

Andere Spezialvalven werden offenbar als Folge einer Prozeflkette determiniert.
Bei den beiden Dauersporenschalen geschieht dies spitestens kurz vor der heterovalva-
ten Bildung der Mutterzell-FHypovalven, wodurch dann die beiden morphogenetischen
Acytokinese-Schritte im voraus festgelegt sind; bei den metagamen Mitosen ist die
Ursachenkette noch liger. Sie beginnt einerseits mit der Induktion zur minnlichen Ent-
wicklung mit ihren zahlreichen Cytokinesen und andererseits mit dem Einsetzen der
Oogenese. Alle diese Sonderschalen entstehen, soweit bekannt, alternativ oder hichstens
zweimal hintereinander (metagame Mitosen, Sporenkeimung) im Wechsel zu dem vor-
her gebildeten Schalentyp.

Es bleibt noch die Frage zu erbrtern, warum fiir jede Valvenentstehung eine vor-
ausgehende Mitose, und sei es in Form einer Acytokinese, notig ist. Zunichst mufd aller-
dings darauf hingewiesen werden, dafl der Zusammenhang Mitose-Valvenbildung
neuverdings in Frage gestellt wurde, bzw. als Spezialfall einer noch allgemeineren Ge-
setzmifligkeit angesehen wird: Oy & ScHNEPF (1970) nahmen an, dafl nicht erst die
Mitose, sondern bereits ein friiheres Ereignis, der Ubergang von der 2 C- in die 4 C-
Phase des Kernes Valvenbildung induziere. Die zentrische Diatomee Cyclotella cryp-
tica bildet unter Colchicin-Einfluf von 24 (bzw. 48) Stunden Dauer in 20 %/ (bis 30 %)
der Zellen ,Lateralschalen®, Die betreffenden Zellen sind langgestreckt, tragen an der
Oberfliche einer quatorialen Einschniirung einen breiten Ring mit Valvenstruktur und
enthalten einen 4 C-Kern (seltener 2 C-Kerne). Die Autoren nehmen nun an, diese
4 C-Kerne seien Ergebnis einfacher Colchicin-Mitosen, d. h. einer Chormatidentren-
nung unter Ausfall der Kernteilung. Solche Zellen sollen zu einem Zeitpunkt, iiber den
nur Vermutungen geiuflert werden kdnnen, die ringfSrmigen Lateralschalen deponie-
ren. Wir miissen aber feststellen, dafl der zur Entstehung der 4 C-Kerne implizierte
Modus unbewiesen ist. Er griindet sich (Ory & Scunepr 1970, p. 205) nur auf das
Postulat: ,,Colchicin blockiert die Mitose und die Cytokinese®, nicht aber auf direkte
Beobachtung, abgesehen von derjenigen, dafl die Zellenzahl unter Colchicinwirkung
nicht oder kaum mehr erhdht wird. Wir vermuten dagegen nach unseren Erfahrungen
an anderen Diatomeen, daR hier eine Mitose und anschlieflend eine unvollstindige
Cytokinese abgelaufen ist. Auch bei Stephanopyxis (v. SToscH unverdffentlicht) fithren
(spontan) nicht zu Ende gefiihrte Cytokinesen zu ringférmigen ,Lateralschalen®, und
die oben erwihnte Einschniirung bei Cyclotella scheint uns geradezu Indikation fiir
eine vorhergegangene unvollstindige Furchung zu sein. Im einheitlichen Zellraum wiir-
den Tochterkerne dann aufeinander zuwandern und durch Fusion sekundir in den
4 C-Zustand gelangen kdnnen. Solches ist nach unvollstindigen diploiden Cytokinesen
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an Spermatogonen von Melosira moniliformis (v. Stoscu 1958b, p. 275) und Lithodes-
minm undulatum (MANTON et al. 19692, p. 299 oben, dort allerdings nicht ausfithr-
licher geschildert) im Leben gesechen worden. Die zweikernige Zelle von Cyclotella der
Abbildung 5¢ bei Oy & Scunerr (1970) kdnnte sogar als ein Teilungsstadium inter-
pretiert werden, welches zu einer Zelle wie in Fig. 5b fithrt. Nur die aufgefundenen
4 C-Zellen ohne Lateralschalen stellen nach unserer Auffassung Ergebnisse echter
C-Mitosen dar. Fiir Dauerbeobachtungen am lebenden Objekt, dem einfachsten Weg
* zur Entscheidung fiir oder wider die Auffassung der Heidelberger Autoren, ist Cyclo-
tella cryptica wegen ihrer geringen Grofle leider wenig geeignet.

Wir nehmen also weiterhin an, daff nach Gerriers Satz die Valvenbildung von
einer Mitose abhingig ist. Mdgliche Griinde fiir diesen Zusammenhang wurden frii-
her (v. StoscH & KowarLik 1969) diskutiert und brauchen dabei im einzelnen nicht
wiederholt werden. Hervorgehoben sei aber, das wurde auch im Vorhergehenden deut-
lich, dafl die Mitose durch die von ihr eingeleiteten gerichreten Plasmolysen Oberflichen
spezifischer Gestalt schafft, die dann gleichsam als embryonale Vorstufen fiir die Scha-
lenbildung selbst dienen. Im Falle der Endschalen ist die Gestalt dieser Menisken un-
abhingig davon, ob sie durch eine Zweiteilung oder durch eine innere Mitose hervor-
gerufen werden, obwohl diese beiden Prozesse voneinander sehr verschieden ablaufen.
Derart entstandene Menisken kinnen als notwendige Voraussetzung fiir diese oder
jene Schalenform angesehen werden und kénnen in ihrem morphogenetischen Charak-
ter offenbar nur durch Mitosen bewirkt werden. Kiinstlich erzeugte Oberflichen sind,
soweit bekannt, als solche nicht in der Lage, Schalen zu bilden.

Auf dem Niveau der cytologischen Organisation der Zelle muff noch das merk-
wiirdige, die Tochterkerne verbindende Granum diskutiert werden, auf das wir bei den
Dauersporen-Acytokinesen (Abb. 24a), einer metagamen Mitose (Abb. 252) und nach
den meiotischen Kernteilungen im Oogon (Abb. 19f, g und Abb. 20a, b) aufmerksam
wurden, da dieses mglicherweise fiir den Zusammenhang Mitose—Valvenbildung von
grundlegender Bedeutung ist. Daf} die Granen iiberhaupt beobachtet werden kénnen,
hingt wahrscheinlich damit zusammen, daf die Bouin-Fixierung extranukleire Struk-
turen verhiltnismifig gut erhilr.

Zunichst einige erginzende Beobachtungen: Nicht nur nach Acytokinesen, sondern
auch nach normalen Cytokinesen sieht man mit den Tochterkernen anscheinend ver-
bundene Grana, die nahe der Plasmaoberfliche meist in der Mitte der prospektiven
Schalen liegen (Abb. 25b). Es besteht dann einmal die Mdglichkeit, dafl diese Kérnchen
in bezug auf die Teilungsfigur dquatorialer Herkunft sind und damit den Enden der
Halbspindeln nach Art der Flemming-Kérper tierischer Zellen entsprechen oder daf
sie — auf den ersten Blick weniger plausibel — von den Polen der Teilungsfigur stam-
men und centrosomenihnlichen Charakter haben.

Fir die erste Mglichkeit spriiche vor allem die Analogie zum Phragmoplasten
vieler anderer pflanzlicher Zellen. Weniger wahrscheinlich wird sie aber bereits durdh
Abbildung 25b,in der die Granen der beiden Tochterzellen nicht genau einander gegen-
iiberstehen. Sucht man nun nach etwas fritheren Telophasen, in denen die Tochterzellen
noch nicht vollig getrennt sind (Abb. 24a), so erkennt man, daf die Plasmabriicke, in
der die — im Priparat unsichtbare — Spindel liegt, rdumlich von den weiter rechts an
der Plasmaoberfliche der Furche placierten Granen entfernt ist. Es scheint, daf sich die
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Abb. 24: Chaetoceros didymum. (a) Spite Telophase einer vegetativen Teilung. Plasmabriicke
zwischen den Tochterzellen noch vorhanden; rechts Tochterkerne mit anhingenden Grana
beiderseits an Teilungsspalt. Optischer Schnitt in etwa 45° zur Apikalebene. (b) Dauersporen-
Mutterzelle in spiter Telophase der ersten acytokinetischen Mitose. Jeder der beiden Tochter-
kerne mit Granum verbunden und zu der durch induzierte Plasmolyse gebildeten Plasmakuppe
(rechts) gerichtet; in dieser Pyrenoid, ebenso in der Protuberanz gegeniiber. (c) Zweite Sporen-
Acytokinese. Kerne und Granen einander bereits stirker genihert und an Riickzugsmeniskus
liegend; nur Plasmaoberflichen eingezeichnet. (d) Dauersporenpaar kurz nach zweiter acytoki-
netischer Mitose. Untere Zelle im Stadium etwas spiter als (c); beide Kerne hingen jetzt an
einem im Zentrum der prospektiven Schale liegenden Granum, der linke in beginnender
Pyknose. Obere Spore mit iiberlebendem Kern, rechts iiber ithm der pyknotische Kern der
zweiten Mitose, links unten neben ihm wahrscheinlich derjenige der ersten sporenbildenden
Mitose. Bouin-EKE; (Mafistab 10 wm)

Teilungsigur ringférmig einkriimmte und dadurch die beiden Granen an die Zellober-
flichen gebracht worden sind. Sie wiren danach polarer Herkunft und centrosomen-
artiger Natur. Spiter, wenn Schalen und Borsten bereits ausgebildet sind, kann man
das Granum immer noch mit dem zu ihm ausgezogenen Kern verbunden wiederfinden
(Abb. 25¢). Das Granum scheint also ein im Zellzyklus zumindest nicht kurzlebiges
Organell zu sein. Um ein echtes Centrosom, das ein der Geiflelbasis homologes Centriol
enthalten miifite, handelt es sich nach den Befunden an Lithodesmium (MaNTON et al.
1969a, b, 1970a, b) sehr wahrscheinlich nicht. Geiflelbasen treten dorr nur unmittelbar
vor dem Auswachsen der Spermiengeifieln — in ihrer spezifischen Organisation de
n0ovo ~ auf.

Die von uns beobachteten Granen lassen sich am besten mit den ,,Centrosomen®
vergleichen, die LAUTERBORN (1896) in immer noch uniibertroffenen Beobachtungen an
der grofen pennaten Kieselalge Surirella studierte und durch den Zellzykius verfolgte.
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Abb. 25: Chaetoceros didymum. (a) Telophase der zweiten metagamen Mitose, Die Tochter-
kerne hingen am Granum (Pfeil), das in Plasmacberfliche der Riickzugsfront liegt. Untere
Begrenzung stellt erste Schale der Erstlingszelle dar, darunter gewtlbte Auxosporenmembran.
(b) Spite Telophase einer vegerativen Zellteilung; Kerne mit Granen (Pfeile) verbunden an
Plasmagrenzen, die hier bei Fixierung aufeinandergefallen sind. (c) Ahnliche Zelle, weiter ent-
wickelt. Kern nach Abldsen von Plasmaoberfliche noch mit Granum (Pfeil) verbunden; Ver-
hilenisse in unscharf eingestellter Schwesterzelle Ghnlich. (d) Dauersporenpaar. Obere Zelle in
Prophase zur zweiten sporenbildenden Acytokinese; unten in frither Telophase, linker Kern
mit Granum (Pfeil) an Plasmacberfliche. (e) Dauersporenpaar. Untere Spore einige Zeit nach
zweiter Acytokinese; links pyknotischer Kern nahe Plasmaoberfliche. (Bouin-EKE; 1500 : 1)

Wir werden nach MaNTON et al. (1970b) fiir das LautersorNsche ,Centrosom® den
Terminus ,Paracentrosom® verwenden. Dieses wurde durch Drum et al. (1966) elek-
tronenmikroskopisch an einer Surirella untersucht: Gegeniiber einem echten Centrosom
ist es bei Surirella aber von vollig undhnlicher Struktur. Bei Lithodesminm (MANTON
et al. 1969), aber auch anderen pennaten Diatomeen besitzt es keine besonders auf-
filligen feinstrukturellen Eigenschaften (Drum et al. 1966).

Das Paracentrosom von Surirella gelangt nach der Cytokinese durch Drehung des
Kernes, mit dem es durch Strahlung (nach Drum et al. wohl aus Tubuli bestehend) ver-
bunden ist, von seiner polaren Lage am Ende der Spindel schlieflich zwischen Kern
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und Furchungsfliche. Es bleibt allerdings weiter von dieser entfernt als das Granum
von Chaetoceros und sendet dann ,Strahlungen® auch in das Plasma gegen die pro-
spektive Schale hin aus. Nach LAuTERBORN ist das Paracentrosom bei Surirella wih-
rend grofer Teile des Zellzyklus auch im Leben sichtbar, konnte aber im Zeitraum der
Entwicklung der Zentralspindel von spiter Prophase bis zur Anaphase auch firberisch
nur schwer vom Material der Spindelpole unterschieden werden. Aus dem méglicher-
weise gleichen Grunde kdnnen wir unsere Grana an den beiden, stirker farbbaren Pol-
kappen der Metaphase und Anaphase von Chaetoceros nicht identifizieren und verzich-
ten daher auf die Wiedergabe solcher Stadien. Das Paracentrosom der Lithodesminm-
Spermatogone und -Spermatocyten verschwindet anscheinend wihrend der Entwick-
lung der Spindel vollig zugunsten des spindle precursor und ist dann auch elektronen-

Abb. 26: Chaetoceros didymum. Schematische Darstellung des Entwidklungszyklus. Auf die
zeichnerische Darstellung der Zweischaligkeit des Kieselskelettes wurde mit Ausnahme der
Dauersporen verzichtet; auflerdem wird bei den Teilabbildungen 5-17 und 20-34 nur die
jeweilige Zelle abgebildet; die Art der Verwachsung ihrer Borsten mit denjenigen der Nachbar-
zellen ergibt sich aus den Teilabbildungen 7-4. Pyknotische Kerne sind zum Unterschied
zu {iberlebenden Kernen dichter punktiert oder schwarz ausgezeichnet; die Kernteilungsstadien
sind in ihrem Umrif, nicht jedoch mit Spindel und Chromosomen dargestellt. 7-5 Vegeta-
tive Vermehrung. 7 Kolonie maximaler Breite, aus Auxospore hervorgegangen; linke
Zelle in prophasischer Streckung, rechtes Zellpaar post-telophasisch mit beginnender Borsten-
bildung. 2 Zellteilung; Anaphase mit Plasmaturchung. 3 Trennteilung mit bereits ausgewach-
senen Endborsten. 4-5 Durch Zellverkleinerung entstandener Klon vor Eintritt in die sexuelle
Phase. 6-19 Sexuelle Vermehrung: Spermatogenese. 6 Anaphase der ersten Sper-
matogonangienmitose mit Plasmafurchung. 7 Spermatogonangium mit zwei Spermatogonien.
8 Spermatogonangium mit vier Spermatogonien. 9 Spermatogonangium mit acht Spermato-
gonien. 10 Schwellungsphase; Spermatogone priameiotisch (,primidre Spermatocyten®).
11 Gebffnete Schale der Mutterzelle. 12-74 Erste meiotische Teilung fithrt zu ,sekundiren
Spermatocyten®. 15-17 Interphase der sekundiren Spermatocyten mit Bildung der Geifieln.
18 Anaphase der zweiten meiotischen Teilung. 79 Befruchtungsfihiges Spermium. 20-26
Sexuelle Vermehrung: Oogenese und Befruchtung 20 Von Spermien um-
schwirmtes Oogon in meiotischer Prophase; Spermakerne schratfiert. 27 Spermium dringt
in Oogon ein. 22 Anaphase der ersten meiotischen Teilung im Oogon; Spermakern schraffiert.
23 Interphase zwischen erster und zweiter meiotischen Teilung mit pyknotischem Kern.
24 Anaphase der zweiten meiotischen Teilung. 25 Reifes Oogon mit Spermakern (schraffiert)
und zwei pyknotischen Kernen. 26 Verschmelzang von Ei- und Spermakern. 27-30 Auxo-
sporen-Entwicklung und Bildung der Erstlingszelle. 27-28 Zygote schliipft
seitlich aus der Mutterzelle aus. 29 Zygote (Auxospore) nach erster acytokinetischer (meta-
gamer) Mitose und Bildung der ersten Theka; pyknotischer Kern dicht punktiert. 30 Erstlings-
zelle nach zweiter acytokinetischer Mitose mit zwei pyknotischen Kernen; Borsten der Hypo-
theka wachsen aus, 37-34 Dauersporen-Bildung 37 Anaphase mit steilem Furchungs-
spalt, fithrt zur Bildung einer Dauersporen-Paarmutterzelle. 32 Dauersporen-Paarmutterzelle
mit auswachsenden derben Borsten. 33 Untere Zelle wihrend der ersten acytokinetischen
Mitose (Anaphase) und beginnender Plasmakontraktion; obere Zelle nach erster acytokineti-
scher Mitose und Bildung der Dauersporen-Epivalva; pyknotischer Kern dicht punktiert.
34 Untere Zelle wihrend der zweiten acytokinetischen Mitose und beginnender Plasmakontrak-
tion nahe Mutterzell-Hypovalva; pyknotischer Kern als schwarzer Punkt dargestellt. Obere
Zelle nach zweiter acytokinetischer Mitose und Bildung der Dauersporen-Hypovalva; beide
pyknotischen Kerne abgebildet. 35-37 Dauersporenkeimung. 35 Dauersporenpaar nach
" Ruheperiode; pyknotische Kerne in der oberen Zelle inzwischen resorbiert. Untere Dauer-
spore noch ungekeimt, obere Dauerspore nach Streckung in erster acytokinetischer Mitose (Ana-
phase), beginnende Plasmakontraktion. 36 Entstehung der normalen Endvalva wihrend der
Interphase; Endborsten wachsen aus. 37 Zweite acytokinetische Mitose mit beginnender Plasma-
kontraktion; pyknotischer Kern aus erster acytokinetischer Mitose der Dauersporenkeimung;
Dauersporen-Epivalva bereits abgestofien. Der fertige Keimling (nicht dargestellt) wire nach
Abwerten der Dauersporen-Hypovalva eine vegetative Zelle mit zwei Paaren von Endborsten
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optisch nicht nachweisbar. Erst in der Anaphase wird es als amorphe Struktur rekon-
struiert. Wir werden im weiteren die Granen von Chaetoceros als Paracentrosomen
bezeichnen, obwohl wir lichtmikroskopisch nicht entscheiden kénnen, ob sie strukturell
den Paracentrosomen von Lithodesmium gleichen®.

Die nach den Acytokinesen beobachteten und mit dem Kern in Verbindung ste-
henden Grana sind anscheinend ebenfalls polarer Entstehung und damit Paracentro-
somen. In der frithen Telophase der Abbildung 25d (zweite Acytokinese wihrend der
Dauersporenbildung) ist die Spindel noch zu erkennen. Das polare Granum nahe am
linken Tochterkern hat sich dem Zentrum der prospektiven Schalen bereits genzhert,
wihrend am Schwesterkern kein Granum unterschieden werden konnte. Abbildung 24b
bezieht sich demgegeniiber auf ein etwas spiteres Kernstadium der ersten Dauersporen-
mitose. Die Spindel ist nicht mehr sicher erkennbar, und die beiden Kerne scheinen mit
ithren Granen noch etwa gleichweit vom Meniskus entfernt zu sein. In Wirklichkeit
liegen die zur Riickzugsfliche hin gerichteten Granen oberhalb der Bildebene und dort
wahrscheinlich nahe der Oberfliche der Plasmakuppe. Abbildung 24¢ zeigt eine zweite
Dauersporen-Acytokinese; beide Kerne und die distal von ihnen zu findenden Para-
centrosomen haben sich einander und der prospektiven Valvenmitte gendhert. Der
rechte Kern ist vielleicht ein wenig dichter und kleiner. Danach scheinen sich die beiden
Paracentrosomen zu einem Granum zu vereinigen, und der Beginn der Pyknose des
einen Kernes wird deutlich (Abb. 24d, vgl. auch Abb. 5¢ in v. Stoscu & KowaLLik
1969).

In der sich auf eine zweite metagame Mitose beziehenden Abbildung 254 ist nur ein
Granum zu erkennen; die anhingenden Kerne sind aber noch gleichartig. In allen die-
sen Bildern sind die Kerne zum Paracentrosom hin mehr oder weniger ausgezogen
und wahrscheinlich durch Fibrillen mit der Kernoberfliche verbunden. Da die Para-
centrosomen bei diesen merkwiirdigen Kernwanderungen vorauseilen, mufl man wohl
annehmen, dafl die zugehdrige Motorik in ihnen lokalisiert ist oder an ihnen ansetzt
und daf die Kerne dadurch nachgezogen werden. Zuletzt 18st sich der abgerundete
pyknotische Kern von Granum ab, wihrend der iiberlebende weiter mit diesem ver-
bunden bleibt (Abb. 25¢) und mit ihm etwas zum Zellinneren hin abgeriickt ist.

Diatomeen anderer Gattungen wurden hinsichtlich des Paracentrosoms bisher noch
nicht untersucht, doch scheinen bei der Bildung der Dauersporen von C. costatum dhn-
liche Verhiltnisse wie die hier geschilderten zu bestehen.

Eine Kernpyknose wird immer erst deutlich, wenn die beiden Paracentrosomen
nach ihrer Anniherung optisch nicht mehr getrennt wahrgenommen werden knnen
und die Kerne dadurch selbst grofite gegenseitige Nihe erreicht haben. Es sei daran
erinnert, daf auch nach der ersten meiotischen Teilung im Oogon die Tochterkerne vor
und wihrend der Degeneration des einen von ihnen iiber ein Granum verbunden sind
(Abb. 191, g; Abb. 20). Vermutlich handelt es sich auch dort um ein Doppel-Paracen-

% Vermutlich entspricht der von Crawrorp (]J. Pycol. 9, 50 [1973]) am Ruhekern von
Melosira varians beschriebene, Microtubuli aussendende ,polar body“ unserem Paracentrosom.
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trosom, was aber durch Zwischenstadien nicht belegt werden kann; nur die vorher-
gehende Kernwanderung wurde im Leben beobachtet. Bei anderen Diatomeen haben
wir, vermutlich wegen der Wahl des Fixierungsmittels, keine Beteiligung von Granen
nachgewiesen, wohl aber in einigen Fillen aufeinander zuwandernde Kerne vor und
deren gegenseitige Nihe wihrend der Pyknose im Oogon gesehen. Fiir Pyknosen bei
Diatomeen ist jedoch ein Kernkontakt keine conditio sine qua non, denn es gibt Fille,
bei denen bereits die Degeneration einsetzt, wenn die Kerne noch auf Distanz liegen,
manchmal bei noch sichtbarer Telophasespindel (z.B. bei Cymbella aspera, GEITLER
1956; Melosira varians, v. StoscH 1951; Rhabdonema adriaticum, v. STOSCH unver-
offentlicht). In Stephanopyxis-Oocyten wurde dieser Fall einmal sogar als Abweichung
neben der gewohnlich stattfindenden Kontakt-Degeneration beobachtet (v. Stoscu &
DrEeBEs 1964).

Kehren wir nun abschlieBend zur Valvenbildung zuriick, so ist festzustellen, dafl
sowohl nach cytokinetischen wie auch nach acytokinetischen Mitosen von Chaetoceros
ein mit dem Kern verbundenes Granum, das Paracentrosom, oberflichennahe in das
Zentrum der prospektiven Schale gelangt, also den Ort des Beginns der Kieselsiure-
ausscheidung. Dies konnte die im Zellgeschehen singulire Situation darstellen, die den
Zusammenhang zwischen Schalenbildung und Mitose nach dem Satz GEITLERS ,ver-
ursacht®. Sie tritt unabhingig davon ein, welcher Schalentyp im einzelnen gebildet
wird. Das Paracentrosom wire dann eine Art Organisationszentrum fiir die Valven-
bildung.

Die wihrend der Meiosis im Oogon auftretenden Granen gelangen nicht an die
Plasmaoberfliche. In diesem Fall werden aber auch keine Schalen gebildet. Da die
Paracentrosomen bereits recht frith, d. h. noch vor Ende der Spontanplasmolyse in die
Kuppe des Riickzugsmeniskus bei der Acytokinese bzw. in die Mitte der Furchungs-
fliche bei der Cytokinese gelangen, kénnten sie auch in die spezifische Formbildung
dieser Menisken regulierend, etwa durch die LauTERBORNschen Strahlungen, eingreifen.
Dies ist im Augenblick eine vage Vermutung, da lichtmikroskopisch und mit unseren
Methoden keine Strahlungen zu sehen sind. Nicht gravierend erscheint uns jedoch, daff
Tubuli in den Spermatocyten von Lithodesmium fehlen, weil diese Zellen weder spezi-
fische Formbildungen leisten noch spiter Schalen ausscheiden. Diese lichtmikroskopisch
nicht mehr befriedigend zu analysierenden Verhiltnisse fordern die elektronenmikro-
skopische Untersuchung heraus. Die Schwierigkeit ist jedoch, daf} die Stadien von Cyto-
kinese oder Acytokinese wegen der kurzen Dauer der Kernvorginge innerhalb des
Zellzyklus zu selten sind, um Massenfixierungen lohnend erscheinen zu lassen. Man
mufl also entweder synchronisieren kénnen oder zu Einzelpriparation nach vorheriger
lichtmikroskopischer Stadienkontrolle schreiten.

ZUSAMMENFASSUNG

1. Der Lebenszyklus von Chaetoceros didymum EnrENBERG Wird an Kulturmaterial
im Leben und cytologisch untersucht, und erginzend werden Angaben {iber einige
andere Arten der Gattung gemacht.
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. Licht- und elektronenmikroskopische Studien des Zellbaues liefern Grundlagen fiir

das Verstindnis der Entwicklung. Eine besondere Rolle in der Gattung spielt der
Giirtel durch Ausbildung von Borstenbuchten und Borstenpforten. Dadurch wird
trotz Ausstattung der Zellen mit starren Borsten, die den Glirtelzylinder {iberragen,
eine Koloniebildung ermdglicht. Die Borstenpforten dienen auflerdem als Eintritts-
offnung fiir die Spermien ins Oogon und als Austrittsstellen fiir die Zygoten, bei
C. eibenii auch der Entlassung der Spermien aus dem Spermatogonangium.

. Vegetative Teilung, dquale heterovalvate Kolonietrennteilung und ein unerwarte-

ter Typ von acytokinetischer Trennteilung werden geschildert. Die Trennungen
werden durch Bildung einer besonderen Valvenart, der Endschale, ermdglicht.

. Dauersporen sind das Ergebnis von drei Mitoseschritten, deren erster heterovalvat

und iqual ein Paar von gestaltlich differenzierten Sporenmutterzell-Hypovalven
liefert. Die beiden nichsten Teilungen sind Acytokinesen (innere Mitosen), welche
nacheinander die Entwicklung von Epivalva und Hypovalva der Dauerspore ver-
ursachen,

. Die Sporenkeimung fithrt infolge von zwei Acytokinesen gewshnlich zum Abwurf

der beiden Sporenvalven und zu ihrer Ersetzung durch Kolonie-Endschalen, so dafl
einzellige ,,Kolonien® entstehen.

. Die Spermatogenese folgt entweder dem Biddulphia- oder seltener dem Lithodes-

mium-Typ, d. h. es werden nach dem ersten Mitoseschritt im Spermatogonangium
reduzierte Schalen gebildet, oder die Schalenbildung unterbleibt. Gewdhnlich ent-
stehen in drei Teilungsschritten acht Spermatogone pro Mutterzelle, die dann das
Spermatogonangium durch eine Schwellung in der spiten meiotischen Prophase
&ffnen und die - dhnlich wie bei Lithodesmium — hologen vier eingeiflelige Sper-
mien entstehen lassen. Wie bei allen bisher untersuchten Centrales wachsen die
Geifleln paarweise wihrend der meiotischen Interphase aus. Die beiden Plastiden
der Mutterzelle teilen sich nach jedem spermatogonialen Mitoseschritt einmal und
nach dem letzten (d. h. vor der Meiosis) zweimal, so daff jedes Spermium im Nor-
malfall eine Plastide erhilt.

7. Das Spermium besitzt eine Flimmergeifiel.

10.

11,

. In der Qocyte degeneriert nach jedem Meioseschritt ein Kern, so dafl eineiige

Qogone resultieren. Das Spermium kann durch eine der Geiflelpforten bereits im
Zygotin der Meiosis eintreten; die Kernfusion folgt nach Abschlufl der Meiosis im
Qogon.

. Die Zygote tritt durch die Borstenpforte als Plasmakugel aus, bleibt aber an dieser

hingen und wichst weiter anisometrisch zu einer Beilgestalt heran. Dieses Wachs-
tum wird durch ein aus Kieselsiureringen bestehendes ,Priperizonium® gestiitzt,
welches wir als homolog dem Perizonium der Pennales betrachten. Im Gegensatz
zum letzteren bleibt es mit der durch Schuppen charakterisierten Auxosporenhiille
der isometrischen Wachstumsphase vereinigt.

Zwei acytokinetische (metagame) Mitosen innerhalb der Auxosporenhiille verur-
sachen nacheinander die Ausscheidung der beiden Schalen der Erstlingszelle.
Vergleichende Betrachtungen iiber die Bauverhiltnisse folgen im Anschiuff an die
einzelnen Kapitel. In der abschlieRenden Diskussion sind besonders frithere Be-
obachtungen iiber die Sexualitit von Chaetoceros, die Morphogenese der Auxo-
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spore, der Schalenpolymorphismus und die Ausldsung der Schalenbildung durch
Mitosen behandelt. Beobachtungen iiber das Paracentrosom werden mitgeteilt und
dessen mbgliche Rolle bei der Schalenbildung diskutiert.
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