Artspezifische Entwidklungsgédnge
in der Gattung Ectocarpus

Von Peter Kornmann

Aus der Biologischen Anstalt Helgoland, List auf Sylt
{Mit 7 Abbildungen im Text)

Einleitung

Wie schwierig es ist, die Ectocarpaceen nach morphologischen Merk-
malen zu unterscheiden, ist hinlanglich bekannt, es braucht z. B. nur auf die
Ausfithrungen von Rosenvinge und Lunp (1941) oder Ercecovié (1955) ver-
wiesen zu werden. Seit der Bearbeitung und Herausgabe von Kuckucks Ecto-
carpaceen-Nachlafl habe ich dieser Familie meine besondere Aufmerksamkeit
zugewandt und versuche, durch Beobachtungen an Kulturen unsere Kenntnis
tiber ihre Biologie zu erweitern. Schon bei den wenigen bisher untersuchten
Vertretern dieser Familie zeigte die Entwicklung eine unerwartete Uneinheit-
lichkeit (KorNmaNN 1953, 1954, 1956) und regte mich an, die Kulturversuche
auf eine méglichst grofle Anzahl von Arten auszudehnen. Die unterschiedliche
Entwicklung innerhalb der Gattung Ectocarpus legt es nahe, Artgrenzen
anzuerkennen, wo die morphologischen Merkmale nach der Auffassung man-
cher Autoren nur fiir die Unterscheidung von Formen ausreichend erscheinen.

Es kann nicht erwartet werden, daf} die im Laboratorium kultivierten
Algen mit dem jeweils am natiirlichen Standort gesammelten Ausgangs-
material morphologisch iibereinstimmen, zumal die Pflanzen schon in der
Natur auflerordentlich stark variieren. Knigur (1929) zeigte an Ectocarpus
siliculosus, daf sich die Form der fiir die Systematik so bedeutungsvollen pluri-
lokuldren Sporangien mit dem Alter der Pflanze verindert. Auch im Habitus
konnen wir je nach den Standortsverhidltnissen Unterschiede erwarten. Dem-
gegeniiber bieten die Kulturen den Vorteil, daf die Pflanzen stets unter den
gleichen und leicht reproduzierbaren dufleren Bedingungen wachsen und —

_das glaube ich auf Grund meiner bisherigen Erfahrungen sagen zu kdnnen —-

bestimmte Artmerkmale klar erkennen lassen. Die aufeinanderfolgenden
Generationen sind immer gleichartig und verandern sich in kontrollierbarer
Weise mit dem Alter der Kultur. Die beginnende Reife ist der giinstigste
Entwicklungszustand fiir ihre Beurteilung; die plurilokuliren Sporangien
zeigen dann die fur die Art bezeichnende Form. In vielen Fallen wird der
Kulturversuch es erméglichen, Pflanzen einzuordnen, deren Bestimmung auf
Grund ihrer morphologischen Merkmale Schwierigkeiten bereitet.
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Bedenken, die gegen die Methode der vergleichenden entwicklungs-
geschichtlichen Untersuchung erhoben werden konnten, erscheinen mir wenig
begriindet. Wohl sind in den Kulturen Entwicklungsstadien aufgetreten, die
aus der Natur nicht bekannt waren, z. B. die Zwerggeneration bei Giffordia
fuscata. In diesem Falle konnen sich die Pflinzchen durch ihre Kleinheit der
Beobachtung entzogen haben, jedoch erscheint es mir nicht ausgeschlossen,
daf in anderen Fillen die aus den Schwirmern der unilokuldren Sporangien
erzielte Generation iiberhaupt nur unter den Bedingungen der Kultur lebens-
fahig ist. Wenn unter vollig gleichen Kulturbedingungen heteromorphe Gene-
rationen erhalten werden, so sind diese Unterschiede zweifellos genetisch be-
dingt und nicht durch die Methode verursacht.

Im Laufe der bisherigen Untersuchungen wurde eine groflere Anzahl von
Ectocarpaceen in Kultur genommen, die ich am Strand von Sylt sammelte oder
an treibendem Material fand. Es erwiesen sich jedoch nur wenige Pflanzen als
geeignet fir die Versuche. Die Ausgangspflanzen trugen im allgemeinen
plurilokuldre Sporangien, und meistens wurde auch in mehreren aufeinander-
folgenden Generationen keine andere Fruktifikationsform erzielt. Solche
Stdmme muflten als ungeeignet ausgeschieden werden. In einigen Féllen aber
bildeten die Pflanzen in den Kulturen auch unilokuldre Sporangien und boten
damit die Voraussetzung fur die Durchfithrung der beabsichtigten Versuche.
Wenn schon das Ausgangsmaterial beiderlei Sporangien trug, so wurden auch
in den Kulturen im allgemeinen wieder unilokuldre Sporangien erhalten.

In der vorliegenden Untersuchung teile ich die an zwei Arten der Gattung
Ectocarpus erzielten Ergebnisse mit. Die eine erwies sich durch die Form ihrer
unilokulidren Sporangien und die Ungleichheit ihrer Generationen als neue
Art. Der gewihlte Artname soll darauf hinweisen, daf} die beiden erhaltenen
Generationen auseinanderstreben und sich wie selbstindige Arten gegeniiber-
stehen. Wegen den uneinheitlichen Befunden der Autoren tiber den Lebens-
zyklus von Ectocarpus siliculosus hielt ich es fir zweckmaRig, das an unserem
Kiistenabschnitt vorkommende Material in meine Untersuchungen einzubeziehen.

Ectocarpus divergens nov. spec.

Diagnose: Bildet Biischel aus unregelmiflig verzweigten Fiden von
2—3 cm Hohe. Zellen unten bis 31 p dick, 1—4mal so lang wie breit, mit meh-
reren bandartigen, verzweigten, pyrenoidtragenden Chromatophoren. Wachs-
tum interkalar. Die Fiden endigen in teilungsfdhigen, diinnen Zellen oder
tragen ein endstdndiges Sporangium. Plurilokulidre Sporangien lanzettf6rmig,
meist 130 u lang und 24 p breit, die grofiten bis 230 X 30 p, kurz gestielt oder
terminal auf kurzen Zweigen, selten sitzend. Unilokuldre Sporangien lang-
oval oder leicht keulenformig, meist 63 X 26 u (52 — 70 X 25 — 31 u), meist
einzeln auf ein- oder zweizelligen Stielen, selten sitzend oder zu mehreren an
kurzen Verzweigungen.

Auf einem treibenden Brett am Nordstrand von Sylt am 9. Dezember
1955 gesammelt.

Entwicklung: Die aus den Schwidrmern der pluri- und unilokuldren
Sporangien hervorgehenden Generationen sind heteromorph. Beide vermehren
sich selbstindig durch ungeschlechtliche Schwirmer.

Diagnose: Frons caespitosa ex filamentis irregulariter ramosis 2—3 c¢cm
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altis constituta. Cellulae inferne usque ad 31 u crassae, diametro aequales vel
ad 4plum longiores quam latae, chromatophora complura laminaeformia, ra-
mosa, pyrenoidophora continentes, Filamenta intercalariter crescentia vel in
cellulas dividuas tenues vel in sporangium terminale exeuntia.

Sporangia plurilocularia lanceolata pleraque 130 u longa et 24 u lata usque
ad 230 X 30y, vel brevipedicellata vel in apice ramulorum brevium insidentia,
raro sessilia.

Sporangia unilocularia longo-ovalia vel subclavata, pleraque 63 u longa et
26 n lata (52 — 70 X 25 — 81 u), plerumque singularia in pedicellis vel uni-
vel bicellularibus, raro sessilia aut plura ramulis brevibus insidentia.

Ex tabula lignea in litus septentrionale insulae Sylt delata lectus 9. XII.
1955.

" Die Kulturen wurden mit Schwirmern aus plurilokuliren Sporangien an-
gesetzt. Es entwickelten sich rasch langfddige Pflanzen, die viel lockerer ver-
zweigt waren als die Ausgangsform. Ein Vergleich der Abb. 1 und 2 macht
die Unterschiede der kultivierten gegeniiber den im Freien gesammelten
Pflanzen deutlich. Die Zellen sind starker gestreckt, die schmal-bandférmigen
Chromatophoren sind besonders schon spiralig gewunden. Die Fiden laufen
in sehr verlidngerte Endzellen aus, die aber nicht farblos und haarartig werden,
sondern ebenfalls gut ausgebildete Chromatophoren enthalten. Die pluriloku-
laren Sporangien sind im allgemeinen grofler als bei der Ausgangspflanze,
nicht selten iber 350 u lang und wie dort meistens gestielt. Die vereinzelt an
der Ausgangspflanze gefundenen keilformigen Sporangien finden sich auch im
Kulturmaterial wieder, ganz selten treten auch schmale Sporangien mit einer
Haarspitze auf. Die in den Kulturen entstandenen unilokuldren Sporangien
unterscheiden sich in Form und Gréfle nicht von denén der Ausgangspflanze.
Sie sind hier fast ausnahmslos einzellig gestielt. Die langgestreckte, manchmal
leicht keulige Form ihrer unilokuldren Sporangien unterscheidet die vorlie-
gende Art sehr deutlich von dhnlichen Arten der Gattung.

Eine Anzahl unilokuldrer Sporangien konnte bereits von den im Freien
gesammelten Pflanzen isoliert werden. Sie entleerten sich leicht, doch gingen
samtliche aus den Schwirmern entstandenen Keimlinge nach wenigen Tagen
zugrunde. Spiter wurden etwa 20 unilokulire Sporangien aus dem Kultur-
material isoliert. Nur in zwei Schalen entwickelten sich 1 bzw. 16 Pflanzchen,
die aber kein normales Ausseben hatten. Nach wochenlangem, kiimmerlichem
Wacdhstum gingen die 16 Pfldnzchen schliefllich zugrunde, jedoch gelangte das
cine Pfldnzchen zu einer sparlichen Fruktifikation.

, Fine Generation von gut wachsenden und gesund aussehenden Pflanzen
erhielt ich aus einem unilokuldren Sporangium, dessen Schwirmer sich nicht
entleert hatten, sondern im Sporangium gekeimt waren. Die Keimlinge hatten

Abb. 1. Ectocarpus divergens nov. spec., an treibendem Holz gesammelt, 9. Dez. 1955
A Habitushild. B Zellen eines Hauptfadens mit bandartigen, verzweigten, pyrenoidtragenden
Chromatophoren. C Fadenspitze mit kurzen, dicht mit Chromatophoren ausgefiillten Zellen.
D Fadenstiick mit einem reifen unilokuldren und ecinem jungen plurilokuliren Sperangium.
E Fadenende mit mehreren gesticlten und einem sitzenden plurilokuliren Sporangium. F Fa-
denstiick mit interkalaren Teilungen und einem {berdurchschnittlich groflen plurilokuliren
Sporangium auf lingerem Stiel. G Selten vorkommendes keilférmiges Sporangium. H Ver-
zweigtes plurilokuldres Sporangium. / Faden mit mehreren plurilokuldren und einem lang-
gestreckten entleerten unilokuldren Sporangium. K Seitenzweig mit gehduften unilokuliren
Sporangten. L Basis cines Hauptfadens mit Rhizinen
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Abb. 2. Ectocarpus divergens nov. spec., in Kultur gewachsen
A Habitus einer 24 Tage alten Pflanze. B Zwei Fadenzellen mit spiralig gewundenen, pyre-
noidtragenden Chromatophoren. € Fadenspitze mit verldngerten und sich stark verjlingenden
Endzellen, die gut ausgebildete Chromatophoren enthalten. D, E Schotenférmige plurilokuldre
Sporangien, ein- oder mehrzellig gestielt bzw. sitzend. F, G Keilférmige plurilokulire Spo-
rangien. H Besonders langes Sporangium. J Interkalares Sporangium. K, L Unilokulare Spo-
rangien auf einzelligem Stiel
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Abb. 3. Ectocarpus divergens nov. spec.,
Generation aus den Schwirmern eines unilokuldren Sporangiums
A Habitusbild. B Fadenspitze. C Fadenstiick mit einem jungen seitlichen Sporangium. D Sei-
tenzweig mit inhaltsreichen, aufgetriebenen Zellen. £ wie D, aber mit fertilem Endabschnitt.
F Langes, fadenf6rmiges terminales Sporangium. G Fadenstiick mit einem teilweise entleer-
ten plurilokuldren Sporangium; die Winde der nicht entleerten Fécher sind stark verdickt.
Das andere nicht entleerte Sporangium mit zahlreichen Aussprossungen. H — auch C und D
— Hakenf8rmige Rhizinen an einer Verzweigung

die Wandung bereits durchbrochen, als das Sporangium von der in Kultur
entstandenen Mutterpflanze isoliert wurde. Die zarten Fiden wurden bei einer
Lange von 12—15 mm abgetrennt und mehrere einzeln in Schalen weiter-
kultiviert. Sie wuchsen zu diinnfadigen, schwach verzweigten Pildnzchen heran
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(Abb. 3). Eigenartig waren die hdufig an den Verzweigungsstellen gebildeten
kurzen Rhizoiden, die sich hakenférmig um den Faden legten (Abb. 3 C, D, H).

Die Pflanzen fruktifizierten sparlich mit plurilokuldren Sporangien, von
denen einzelne lang und fast fadenférmig waren und sich normal entleerten
(Abb. 8 F). Daneben traten eigenartige Seitenzweige auf, die sicherlich als
Mifibildungen plurilokulirer Sporangien zu deuten sind (Abb. 3 D). Die Zellen
bldhten sich auf, wobei auch die Chromatophoren vermehrt wurden. Es ent-
standen dicht mit Inhalt gefillte Zellen, aber es trat keine Querwandbildung
ein. Gelegentlich konnte der Endabschnitt eines solchen Zweiges ganz normal
fertilisiert sein und auch Schwirmer entlassen (Abb. 3 E). Bei vielen Sporan-
gien kam es nicht zu einer Entleerung der Schwirmer, sie wuchsen zu intensiv
gefirbten, gallenartigen Bildungen mit auffillig dicken Zellmembranen heran
(Abb. 3 G).

Die Schwirmer der Einzelpflanzen erwiesen sich in Kombinationsversuchen
als geschlechtlich neutral; auch traten in den Schalen, die mehrere Pflanzen
enthielten, keine Nachkommen auf, die vielleicht fiir Zygotenkeimlinge hatten
gehalten werden kénnen. Diese hitten sich in der ganz andersartigen Folge-
generation bestimmt nicht Gibersehen lassen.

Die Pflinzchen der neuen Generation fruktifizierten bereits im Jugend-
stadium. Auf einem kriechenden Rhizoidengeflecht erhoben sich diinne auf-
rechte Faden, von denen die meisten terminal fertilisiert wurden (Abb. 4 A—D).
Die oftmals nur wenig ldngsgefdcherten Sporangien konnten tiber 1 mm lang
werden. Die vegetativen Fiden blieben unverzweigt, selbst wenn sie tber
10 cm lang wurden; sie drehten sich leicht seilartig umeinander. In vielen
Fallen wurden sie fast auf ihrer ganzen Linge fertilisiert, nur kurze vegetative
Abschnitte blieben zwischen den interkalar hintereinanderliegenden Sporangien
eingeschaltet (Abb. 4 G). Verzweigungen dieser Sporangien waren haufig, oft-
mals entsprangen auch den vegetativen Fadenzellen sitzende oder gestielte
seitliche Sporangien. Neben diesen liberwiegend interkalar fertilisierten Faden
trugen andere auf lingeren Strecken nur seitliche Sporangien (Abb. 4 F). Aus
thren Schwiarmern entwickelten sich immer wieder gleichartige Generationen,
von denen inzwischen viele aufeinander folgten, ohne dafl auch nur eine
Pflanze des Ausgangstyps wieder aufgetreten wire. ‘ ‘

Die Nachkommenschaft des alleinigen aus einem unilokulidren Sporan-
gium zur Reife gelangten Pfldnzchens (vgl. Seite 87) hatte ein etwas anders-
artiges Aussehen. Die Fidden waren zwar auch meistens unverzweigt, aber
dicker als bei den vorher beschriebenen Pflanzen. Nur selten wurden die Fiden
interkalar fertilisiert (Abb. 5 A, B), fast alle Sporangien saflen seitlich gestielt
oder ungestielt. Wahrend die ungestielten Sporangien oft mit einem weiten
Winkel vom Faden abstanden, schmiegten sich die sitzenden im allgemeinen
an diesen an. Nur wenige Sporangien waren normal ausgebildet und wurden

Abb. 4. Ectocarpus divergens nov. spec.
Folgegeneration der aus den Schwirmern eines unilokuliren Sporangiums
entstandenen Pflanzen )
A—C Keimlinge und Pflinzchen bis zu 14 Tagen. D Pflanze etwa 3 Wochen alt, mit zahlrei-
chen terminalen Sporangien und einzelnen aufrechten Fiden. E Fadenférmiges terminales
Sporangium. F Fadenstiick mit seitlichen, meist entleerten plurilokuldren Sporangien. G Fiden
mit interkalaren, z. T. verzweigten Sporangien, auflerdem seitliche Sporangien an vegetativen
Fadenzellen
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Abb. 5. Ectocarpus divergens nov. spec. Folgegeneration aus der einzigen Pflanze,
die sich aus den Schwirmern eines unilokuliren Sporangiums entwickelt hatte
A, B Interkalare Sporangien. C Sitzendes, normal ausgebildetes Sporangium. D Gestielte, in
weitem Winkel abstehende Sporangien. E—G Sporangien mit steriler Spitze, zum Teil durch
eine nicht fertilisierte Zelle eingeschniirt oder geteilt

entleert, die meisten zeigten irgendwelche Unregelmifligkeiten. Viele waren
in der Mitte eingeschniirt oder durch eine sterile Zelle geteilt (Abb. 5 F, G),
fast alle trugen eine kurze Spitze aus nicht fertilisierten Zellen, die eine nor-
male Entleerung des Sporangiums verhinderten. Bei vielen Sporangien keim-
ten daher die Schwirmer im Inneren aus. Die freigewordenen Schwirmer
waren im allgemeinen sehr trdge und nicht ausgeprédgt phototaktisch. Trotz
guten Wachstums machten diese Pflanzen durch ihre Sporangien und das Ver-
halten ihrer Schwirmer einen anomalen Eindruck, was bei den vorher be-
schriebenen durchaus nicht der Fall war.

Aus der geringen Entwicklungsfihigkeit seiner Schwirmer mochte ich
schliefen, dafl das unilokuldre Sporangium bei Ectocarpus divergens nov. spec.
im Entwicklungszyklus der Art bedeutungslos geworden ist. Wenn in seltenen
Féllen aus den Zoosporen eine Generation entsteht, so erzeugt diese keine
Gameten, sondern vermehrt sich ebenso wie die Folgegenerationen durch
ungeschlechtliche Schwirmer. Ein Entwicklungskreislauf besteht — wenigstens
unter den Bedingungen der Kultur — nicht; die beiden Generationen stehen
sich wie gut unterscheidbare Arten gegeniiber.

Ectocarpus siliculosus

Meine in aller Kiirze wiedergegebenen Kulturversuche bestitigen die Er-
gebnisse der Autoren, die bei Ectocarpus siliculosus einen Wechsel isomorpher
Generationen gefunden haben, im Gegensatz zu den Befunden von Knigu1
(1929) sowie Scrussnic und KotuBauer (1934), nach denen die Pflanzen von
der Isle of Man bzw. Rovigno im unilokuldren Sporangium Gameten bilden.
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Abb. 6. Ectocarpus siliculosus, List/Sylt, 10. 6. 1955
A Habitushild. B Selten vorkommendes Sporangium mit steriler Spitze. C—D Ausgewachsene
und in Teilung befindliche Zellen ilterer Fadenabschnitte

Abb. 6 zeigt einen Teil der am 10. Juni 1955 in der Nidhe der Station ge-
sammelten Pflanze. Sie tragt ausschlieflich plurilokuldre Sporangien, die nur
ausnahmsweise in Haarspitzen endigen. Die Zellen der Hauptfaden sind etwa
50 breit; interkalare Teilungen fehlen selbst in den &lteren Teilen der Pflanze
nicht. Bei den Seitenzweigen liegt eine Zone vermehrter Teilungen an.der Ba-
sis. Die Chromatophoren sind verzweigt-bandférmig und in ausgewachsenen
Zellen stark verldngert.

Die in Kultur gewachsenen Pflanzen sind viel lockerer verzweigt, sonst aber
der Ausgangspilanze sehr dhnlich (Abb. 7). Als Besonderheit treten plurilokulédre
Sporangien auch terminal an ldngeren Zweigenden auf. In Kultur bilden die
Pflanzen sehr reichlich unilokuldre Sporangien, die spiter als die plurilokuli-
ren erscheinen und dann fast ausschlieflich vorhanden sein kénnen. Die uni-
lokuldren Sporangien sind den Fiden mit oder ohne Stiel angeheftet, oft ent-
springen zwei Sporangien aus der Endzelle eines kurzen Stiels. Es kommen
auch aufeinandersitzende unilokuldre Sporangien vor, seltener interkalare oder
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Abb. 7. Ectocarpus siliculosus
In Kultur aus Material vom 10. 6. 1955 entstandener Sporophyt
A. B Fadenstiicke mit plurilokuliren bzw. beiderlei Sporangien. C, D Fadenabschnitt mit sit-
zenden und gestielten unilokuliren Sporangien, bei D paarweise einer Endzelle entspringend.
E Zwei aufeinandersitzende unilokulire Sporangien. F Kette von uni- und plurilokuldren
Sporangien

Ketten, in denen uni- und plurilokulire Sporangien vereinigt sind. Ein &hn-
licher Fall wurde auch von Kn1GHT (1929) abgebildet.

Die unilokuliren Sporangien sind im allgemeinen oval, seltener rundlich.
40—56 p. lang und 27—387 p breit. An diinnen Fiden bleibt ihre Linge oftmals
sogar unter 30 p (Abb. 7 E). Ihre Schwirmer sind wesentlich dicker als die aus
plurilokuliren Sporangien; in einem Schwirmergemisch fallen sie ohne weite-
res durch ihre Grofle und ihre trigere Bewegung auf.
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Die Zoosporen entwickeln sich ohne Schwierigkeit zu Geschlechtspflanzen,
die der ungeschlechtlichen Generation durchaus dhnlich sind. Die Kopulation
der Gameten erfolgt in der gleichen Weise, wie sie Papenruss (1935) beschrie-
ben hat und wie ich sie bei einer Form von Ectocarpus confervoides beobach-
ten konnte (Kornmann 1956).

Von den Schwirmern beider Geschlechter kam nur ein kleiner Teil par-
thenogenetisch zur Entwicklung und wuchs zu einer den Elternpflanzen dhn-
lichen Generation heran. Vier aufeinanderfolgende Generationen wurden auf-
gezogen, ihre Schwarmer kopulierten immer nur zu einem ganz geringen Pro-
zentsatz. Es gelang aber in allen Fillen, den Verschmelzungsvorgang
einwandfrei zu beobachten, wenn auch manche Versuche mehrfach wiederholt
werden muften, um diesen Nachweis zu erbringen. Ich mochte daraus den
Schlufl ziehen, daff die uUberwiegende Mehrzahl der zusammengebrachten
Schwirmer als geschlechtlich neutral anzusehen ist.

Schlufibetrachtung

Die Entwicklung der wenigen bisher genauer untersuchten Ectocarpaceen
kann selbst innerhalb einer Gattung eine erstaunliche Mannigfaltigkeit auf-
weisen. Pylaiella litoralis hat einen Wechsel von isomorphen geschlechtlichen
und ungeschlechtlichen Generationen, wihrend bei P.rupincola nur gleich-
artige ungeschlechtliche Generationen mit unilokuldren Sporangien aufein-
anderfolgen, die auch von plurilokuldren begleitet sein kénnen. Giffordia se-
cunda ist anisogam und mondzisch; die Ergebnisse von Sauvaceaus Untersu-
chungen (1933) lassen — nachdem in einer Kultur unilokuldre Sporangien in
der aus Meiosporen stammenden Generation erhalten worden sind — auf die
Moglichkeit eines Generationswechsels schlieflen, selbst wenn er unter na-
tirlichen Gegebenheiten nur selten vorkommen mag. Ahnliche Verhiltnisse
wie bei der von mir untersuchten Acinetospora crinita (KorNMANN 1953) schei-
nen auch bei Giffordia Mitchellae vorzuliegen (Sauvaceau 1933). Bei beiden
Algen wurde aus dem unilokuldren Sporangium eine Generation mit Antheri-
dien und grofigefdcherten Sporangien erhalten. In beiden Fillen fanden keine
Kopulationen zwischen den Schwirmern dieser Organe statt, sondern es gingen
gleichartige Generationen aus den grofien Schwirmern hervor. Sie sind daher
als ungeschlechtlich anzusehen, und bei beiden Algen sind weibliche Gametan-
gien noch nicht nachgewiesen. Aus den unilokuldren Sporangien von Giffordia
Sandriana und G. Hincksiae erhielt ich Generationen, die den Sporophyten
dhnlich, aber wesentlich zarter waren. Ihre Schwirmer verhielten sich ge-
schlechtlich neutral. Beide Generationen kénnen sich unabhéngig voneinander
vermehren (noch unverdffentlichte Untersuchungen). Bei Giffordia fuscata
schliefllich gibt es ausgeprdgt heteromorphe, selbstindig sich vermehrende
Generationen, die beide unilokulire Sporangien bilden kénnen (KorRNMANN
1954). Ich nehme daher an, daf hier die Reduktionsteilung wie bei Pylaiella
rupincola unterbleibt.

Eine dhnliche Mannigfaltigkeit wie bei Giffordia begegnet uns. bei den
Arten der Gattung Ectocarpus, die hier etwas eingehender betrachtet werden
soll. Die meisten Arten konnen beiderlei Sporangien tragen, wenn auch die
unilokuldren im allgemeinen seltener sind. Bei einigen Arten sind jedoch nur
plurilokuldre Sporangien bekannt. Zu diesen gehért z. B. Ectocarpus dasycar-
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pus, aus dessen ungeschlechtlichen Schwirmern immer wieder gleichartige Ge-
nerationen hervorgehen. Auch die Arten mit beiderlei Sporangien kénnen sich
allein mit Hilfe der Schwéarmer ihrer plurilokuldren Sporangien erhalten, ohne
daf} die unilokuliren in den Kreis der Entwicklung einbezogen werden miissen.
Es besteht also kein obligater Generationswechsel, die unilokuldren Sporan-
gien sind fiir die Erhaltung der Art entbehrlich geworden, und es gibt viel-
leicht sogar Rassen, bei denen diese Behélter iberhaupt nicht mehr gebildet
werden. So wurde z. B. Feldmannia globifera bisher nur ganz selten mit uni-
lokuldren Sporangien gefunden (Neapel, Funk, 1956; Rovigno, Kuckuck, noch
unveréffentlicht. Das unter Nr. 782 der Phycotheca Boreali-Americana her-
ausgegebene Exsikkat ist nach Kuckucks Manuskript nicht Ectocarpus globifer
mit unilokuldren Sporangien, sondern Ectocarpus paradoxus.). Auch bei Aci-
netospora crinita kann man wahrscheinlich verschiedenartige Rassen unter-
scheiden. Ein Stamm, den ich 1954 aus einer Rohkultur von Algen isolierte, die
ich in Roscoff sammelte, hat bisher nur plurilokuldre Sporangien gebildet,
wihrend die 1952 in Sylt gefundene Form seit dieser Zeit reichlich unilokulare
Sporangien trégt. Beiden Stimmen fehlen Monosporangien, die P. ScamipT
(1940) in seinen Kulturen neben den uni- und plurilokuldren Sporangien er-
hielt. In solchen Fillen wird man Stimme, die nur plurilokuldre Sporangien
tragen, als Rassen des diploiden Sporophyten ansehen dirfen, denen die Fa-
higkeit zur Bildung unilokuldrer Sporangien verlorengegangen ist. Bei den
Arten, bei denen nur plurilokuldre Sporangien mit ungeschlechtlichen Schwar-
mern bekannt sind, 1488t sich das Fehlen der unilokuldren Sporangien auch an-
ders erkldren (siche weiter unten).

Fiir die Arten mit beiderlei Sporangien besteht die Moglichkeit, ihre Ent-
wicklung zu einem Kreislauf zu erweitern, doch scheint die zyklische Entwick-
lung — schon wegen der Seltenheit der unilokuldren Sporangien — nur eine
untergeordnete Rolle zu spielen. Als Beispiel mag Ectocarpus siliculosus die-
nen, der sich jedoch regional verschieden verhilt. An der schwedischen West-
kiiste (Kyrin, 1933) und in Sidnorwegen (B. Foyn, 1934) wurden im Freien
keine Geschlechtspflanzen gefunden; die Sporophyten trugen im allgemeinen
nur plurilokuldre Sporangien. Bei Helgoland sammelte Kuckuck (1912) beide
Generationen; die Geschlechtspflanzen waren — worauf er ausdriucklich hin-
weist — monézisch. Im Golf von Neapel findet man die Geschlechtsgeneration
haufig, Pflanzen mit unilokuldren Sporangien sind aber auch dort eine Sel-
tenheit. In Kulturen mit Pflanzen von Norwegen und Neapel wurde die je-
weils fehlende Generation erhalten. Obwohl also eine zyklische Entwicklung
moglich wire, herrscht an der schwedischen und norwegischen Kiiste die Spo-
rophytengeneration vor, die sich durch ungeschlechtliche Schwéarmer vermehrt,
im Mittelmeer dagegen liegt der Schwerpunkt auf der Gametophytengenera-
tion, die sich wahrscheinlich tberwiegend parthenogenetisch vermehrt. An
beiden Stellen ist das unilokuldre Sporangium weitgehend zuriickgedrangt.
Sollte man aus dem Fehlen der Geschlechtsgeneration bei den Pflanzen der
schwedischen und norwegischen Kiiste nicht auf eine mangelhafte Entwick-
lungsfahigkeit der Zoosporen unter den natiirlichen Lebensbedingungen
schliefen dirfen?

Bei Ectocarpus divergens nov. spec. ist selbst in den Kulturen nur eine
ganz geringe Entwicklung der Zoosporen zu erzielen. Die in einzelnen Fillen
entstechende Generation weist keine Anzeichen einer Geschlechtlichkeit auf,
kein Weg fihrt von ihr und ihren Folgegenerationen wieder zur Ausgangs-
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form zuriick. Vorausgesetzt, dafl eine Reduktionsteilung im unilokuldren Spo-
rangium stattfindet, Hegt hier ein haploider Sporophyt vor, der nur unge-
schlechtliche Schwirmer in plurilokuliren Sporangien bildet. Beide Genera-
tionen bestehen vollig unabhingig und selbstindig nebeneinander, so dafl man
sie ohne Kenntnis des entwicklungsgeschichtlichen Zusammenhangs far ge-
trennte Arten halten kdnnte.

Eine vermittelnde Stellung nimmt eine von mir untersuchte Form von Ec-
tocarpus confervoides ein (KorNMANN 1956). Thre Entwicklungsgeschichte zeigt
eine vorher nicht bekannte Moglichkeit auf: eine Gametophytengeneration
steht zwischen zwei selbstindigen Sporophytengenerationen. Aus den Zygo-
ten entwickelt sich der normale Sporophyt mit beiderlei Sporangien, aus den
unverschmolzenen Gameten (oder neutralen, ungeschlechtlichen Schwar-
mern?) ein haploider Sporophyt, der nur plurilokuldre Sporangien trigt und
die Fahigkeit besitzt, gelegentlich durch Aposporie Gametophyten zu erzeu-
gen. Kénnte man nicht annehmen, dafl bei Ectocarpus divergens nov. spec. der
Gametophyt stark rickgebildet ist und nur die beiden selbstindigen Sporo-
phytengenerationen tibriggeblieben sind?

Ganz analog wird man manche Ectocarpaceen-Arten, die niemals uni-
lokuldre Sporangien bilden und keine Sexualitdt erkennen lassen, z. B. Heca-
tonema maculans oder Ectocarpus dasycarpus, als selbstindig gewordene Ge-
nerationen ansehen durfen. Sie mégen sich vielleicht noch gelegentlich aus For-
men mit zyklischer Entwicklung abspalten, kénnten aber auch selbstindig ge-
wordene Glieder ehemaliger Lebenszyklen sein, deren sporophytische Part-
ner sich in der stammesgeschichtlichen Entwicklung in anderer Richtung ent-
wickelt haben oder erloschen sind, eine Méglichkeit, die bereits von FELDMANN
(1952) erortert wurde. In gleicher Weise lassen sich auch die Ergebnisse mei-
ner Kulturversuche an Acinetospora deuten. Die aus dem unilokuldren Sporan-
gium erhaltenen Pflanzen sind durch ihre Antheridien als Gametophyten ge-
kennzeichnet, sie vermehren sich aber selbstdndig durch ungeschlechtliche
Schwirmer und sind Ectocarpus Lebelii und Ectocarpus padinae durchaus dhn-
lich. Die letztere Form mit ihren dreierlei plurilokuldren Sporangien konnte
man vielleicht als den vollstindigen Gametophyten in diesem Entwicklungskreis
ansehen, sie wurde aber in den Kulturen nicht erhalten. Es festigt sich also im-
mer mehr das Bild, daf} die geschlechtliche Vermehrung der Ectocarpaceen unter
Ausschaltung des Generationswechsels unterdriickt wird, wie auch SAuUvAGEAU
und SvepeLius die Ansicht vertreten, dafl man die Ectocarpi als eine sehr alte
Gattung aufzufassen habe, bei der die Sexualitit zu verschwinden neigt (zitiert
nach HamgeL, 1939, S. 18). SchlieBllich darf noch — ohne daf ich daraus weitere
Folgerungen ziehen mochte — auf eine analoge Erscheinung bei den Tilopteri-
dales hingewiesen werden. Die ,geschlechtliche® Generation von Haplospora
und Tilopteris tragt nur Antheridien neben Organen ungeschlechtlicher Ver-
mehrung; weibliche Gametangien sind dagegen unbekannt.

Zum SchluB sollen die an den Ectocarpaceen gewonnenen Ergebnisse im
Hinblidk auf das Schema des Phaeophyceen-Systems betrachtet werden. Es ist
nach den an Acinetospora, Giffordia fuscata und Ectocarpus divergens nov.
spec. gemachten Beobachtungen nicht mehr méglich, die Ectocarpales in ihrer
Gesamtheit als Isogeneratae anzusprechen, wie man ja auch bei den Cutleriales
eine Einschrinkung gelten lassen mufl. Wenn damit auch dem tibergeordneten
Einteilungsprinzip der Phaeophyceen in Isogenerataec und Heterogeneratae
keine absolute Giiltigkeit zukommt, so berithrt dies nicht die von PaPENFUSS
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(1951) vorgeschlagene Gliederung, die ohnehin frei von starren Bindungen ist
und firr alle Ordnungen die Moglichkeit eines Ursprungs in den Ectocarpales
offenldfit. Ein Gegensatz sollte m. E. bei der Ubersicht tber das System der
Phaeophyceen schiarfer hervorgehoben werden. Der obligatorische Generations-
wechsel bei den cogamen Ordnungen und den ausgepragt anisogamen Cutleri-
ales schliefit eine Vermehrung durch ungeschlechtliche Fortpflanzungszellen
aus. Wenn auch in Kulturen Parthenogenesis bei Laminaria und Cutleria be-
obachtet wurde, so diirfte sie unter natiirlichen Gegebenheiten ohne Bedeutung
sein. Umgekehrt hat bei den Ordnungen, die zusatzlich ungeschlechtliche Fort-
pflanzungszellen ausbilden, der Generationswechsel. nur eine untergeord-
nete Bedeutung. Bei der groflen Anzahl der untersuchten Formen sind die
Félle, in denen einwandfrei Gametophyten nachgewiesen werden konnten
— sei es durch morphologisch gekennzeichnete Gametangien (Antheridien)
oder die Beobachtung von Kopulationen — recht selten. Zahlreich sind dage-
gen die Fille, bei denen die Entwicklung in anderer Weise erfolgt. als sie der
allgemeinen Vorstellung entspricht. Es ist nun bemerkenswert, daf alle diese
Abweichungen von der normalen Entwicklung uns bereits bei den Ectocarpales
begegnen, was den Wert dieser Ordnung als der mutmaflichen Ursprungs-
gruppe nur noch steigert. Gemeinsam ist offenbar den Ectocarpaceen und den
Ordnungen mit zusatzlichen ungeschlechtlichen Fortpflanzungszellen, daff dem
unilokuldren Sporangium — wo es nicht das alleinige Vermehrungsorgan ist
— fir die Erhaltung der Art keine Bedeutung zukommt.

Zusammenfassung

Ectocarpus divergens nov. spec. wird beschrieben und seine Entwicklung
in Kulturen untersucht. Die Ausgangspflanze trigt beiderlei Sporangien und
erhalt sich durch die Schwérmer ihrer plurilokuldren Sporangien. Die Schwir-
mer der unilokuldren Sporangien kommen nur selten zur Entwicklung; aus
ihnen entsteht eine Generation, die wie ihre Nachkommenschaft ungeschlecht-
liche Schwirmer bildet. Von diesen Generationen fithrt kein Weg zur Aus-
gangspflanze zuriick. Die Generationen dieser Art sind also genetisch nur in
einer Richtung miteinander verbunden; wegen ihrer morphologischen Verschie-
denheit konnte man sie ohne Kenntnis des entwicklungsgeschichtlichen Zusam-
menhangs fiir getrennte Arten halten.

Ectocarpus siliculosus von List/Sylt weist in Kulturen einen antithetischen
Wechsel isomorpher Generationen auf. Ein kleiner Teil der Gameten beider
Geschlechter kann sich zu Gametophyten entwickeln, deren Schwarmer jedoch
nur in ganz geringem Anteil kopulieren.

Die verschiedenartigen Entwicklungsméglichkeiten der bisher untersuchten
Ectocarpus-Arten werden erdrtert und die untergeordnete Bedeutung des uni-
lokuldren Sporangiums in dieser Gattung aufgezeigt.
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