Die Entwicklung
von Codiolum gregarium A.Braun')

Von Peter Kornmann

(Aus der Biologischen Anstalt Helgoland)
(Mit 5 Abbildungen im Text)

A. Einleitung

Im Jahre 1933 teilte IngERID JorpE ihre Uberraschende Entdeckung mit,
dafl Codiolum gregarium in den Lebenszyklus von Urospora mirabilis gehort.
Es lag nahe, diese beiden Erscheinungsformen als Sporophyten- bzw. Gameto-
phytengeneration anzusehen, und die Kombination aller Beobachtungen schien
diese Annahme zu rechtfertigen. Allerdings konnten weder Kulturversuche
noch zytologische Befunde einen liickenlosen Nachweis fiir die Richtigkeit die-
ser Annahme erbringen, und eine Bestatigung steht bis heute noch aus. Den-
noch wurde Jorpes Vermutung in den letzten Jahren hdufig als erwiesene Tat-
sache behandelt. Parenruss (1955) wies auf die Notwendigkeit einer Nachprii-
fung dieses Befundes hin, und Fan (1959) untersuchte die Entwicklung von
Urospora spec. von der kalifornischen Kiiste. Er stellte fest, dafl gleichartige
Generationen aufeinanderfolgen, die sich durch Zoosporen vermehren. Fan
laflt die Moglichkeit offen, dafl das abweichende Verhalten auf jahreszeitliche
Verschiedenheiten oder auf den Verlust der Sexualitit bei der von thm unter-
suchten Form von Urospora zuriickzufithren sein konnte.

Meine vorliegende Untersuchung wurde durch einen zufalligen Fund eini-
ger Codiolum-Zellen in Helgoland, dem typischen Fundort von Codiolum gre-
garium, veranlafit. Das wesentliche Ergebnis der Arbeit Jorpes, den Genera-
tionswechsel zwischen Codiolum gregarium und einer fadigen Urospora,
konnte ich bestitigen; dieser braucht jedoch — zumindest bei dem von mir un-
tersuchten Material — nicht mit einem Kernphasenwechsel verbunden zu sein.
Die Besonderheiten, die sich bei der Durchfithrung meiner Versuche ergaben,
rechtfertigen ihre ausfithrliche Darstellung. Ich halte es fiir zweckmaflig, zu-
nachst die Ergebnisse von Jorpks Kulturversuchen ganz klar in einigen Punk-
ten zusammenzufassen:

1. Die Nachkommenschaft einzelner Urospora-Fiden vom natirlichen Stand-
ort war verschiedenartig:
a. es entstand entweder fidige Urospora,
b. oder es entstanden Zwergpflanzen.

1) Es ist nicht erwiesen, dall Urospora penicilliformis {Roth) Areschoug und Codiolum
gregarium A. Braun Glieder eines Entwicklungszyklus sind.
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2. Die in Kultur erhaltenen Urospora-Fiden fruktifizierten mit viergeifieligen

Zoosporen, aus denen wiederum gleichartige fadige Pflanzen hervorgingen.

Die Zwergpflanzen erzeugten aus viergeileligen Zoosporen wieder gleich-

artige Generationen. Schlieflich wuchsen sie nach fast einem Jahr zu Uro-

spora-Faden aus.

4. Aus Zygoten von Urospora gingen Codiolum-ahnliche Stadien hervor, de-
ren weitere Entwicklung nicht verfolgt werden konnte.

5. Aus Zoosporen von Codiolum gregarium vom natirlichen Standort ent-
widkelten sich Zwergpflanzen, die zu Urospora-Fiden auswuchsen.

<o

B. Kulturversuche

Ich begann meine Versuche am 8. Juni 1960 mit drei von den in Abb. 1
dargestellten Codiolum-Zellen, die nach Anfertigung der Skizze in Kultur ge-
nommen wurden. Auf diese drei Zellen gehen alle in der vorliegenden Arbeit
beschriebenen und abgebildeten Entwicklungsabldufe zuriick. Die drei Ur-
sprungszellen schienen fertil zu sein; es kam aber nicht zu einem Ausschwir-
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Abb. 1. Codiolum gregarium, Helgoland, 8. Juni 1960
Ausgangsmaterial fiir die Kulturversuche

men, und nur das traubenférmige Anschwellen der Codiolum-Zellen lief dar-
auf schlieflen, dafl die Fortpflanzungszellen sich in ihren Behéltern zu ent-
wickeln begannen. Mehr konnte auch nicht festgestellt werden, weil anhaf-
tende Cyanophyceen die Ausgangspflanzen iberwucherten. Am 4. Juli wurde
die Kultur in einen Raum von 15° C gebracht. Kurz zuvor muf} es bereits zum
Ausschwidrmen einer inzwischen fertil gewordenen Generation gekommen sein,
denn am 13. Juli warden Codiolum-Pilinzchen, meist nur mit kurzen Stielchen,
auf dem Boden der Kulturschale verstreut festgestellt. Am 15., dann am 18.
Juli wurde aus dieser Kultur jeweils eine ganz andersartige Pflanze isoliert
und — frei von Cyanophyceen — weiterkultiviert. Aus diesen beiden Pflanzen
war nach zwei Wochen eine neue Generation entstanden, die iiberwiegend aus
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kleinen Codiolum-Zellen bestand (Abb. 2 C), aber auch Pflanzen enthielt, die
ihrer Mutterpflanze dhnlich waren (Abb. 2 A4). Die Codiolum-Zellen vergro-
ferten sich noch, wurden aber nicht fertil. Die mehrzelligen Pflanzen — sie
entsprechen den Zwergpflanzen in Jorpes Kulturen und sollen auch hier so ge-
nannt werden — kamen stets nach 10—12 Tagen zur Reife. Aus ihren zwei-
geifleligen Schwirmern (Abb. 2 B), bei denen niemals eine Kopulation festge-
stellt wurde, entwickelten sich immer wieder tberwiegend Codiolum-Zellen
und ein geringer Anteil von Zwergpflanzen.

Abb. 2. Codiolum gregarium. A Zwergpflanzen, B deren Schwirmer,
C das aus ihnen entstandene einzellige Stadium

Die zur Ruhe gekommenen Zoosporen sind winzig kleine Kugeln, die zu-
ndchst nur ihr Volumen vergroflern. Wenn sie einen Durchmesser von etwa
12 p erveicht haben, erfolgt eine Teilung bei den Zellen, deren weitere Ent-
wicklung zu Zwergpflanzen fiihrt (Abb. 3). Die eine Zelle wélbt sich vor und
streckt sich zum Rhizoid. Haufig werden auch zwei Rhizoidzellen gebildet.
Weitere Teilungen, an denen die Rhizoidzelle im allgemeinen nicht mehr teil-
nimmt, fithren dann zur Bildung weniger Zellen, die kugelig anschwellen und
zu Sporangien werden. Sie sitzen dann an einem sehr verlingerten und an
seinem Ende oft keulig angeschwollenen Rhizoid. Spiter entstehen noch wei-
tere Rhizoide; dltere Zwergpflanzen bestehen aus einem dichten Kniuel von
Sporangien, von dem die Rhizoide — unter dem Einflufl gerichteten Lichtes
negativ phototropisch — ausstrahlen.
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Eine besondere Kigenart zeichnet die jungen Zwergpflanzen aus: die
Membran des dltesten Sporangiums ist fast immer mehr oder weniger dicht
mit feinen braunen Wirzchen besetzt, was besonders nach ihrer Entleerung
deutlich wird. Es kann nahezu die ganze Oberfliche braunlich gefarbt sein oder
nur eine kleine Kappe, gelegentlich greift die feine Punktierung auch auf das
Nachbarsporangium iber. Diese auffallende Erscheinung 143t sich schon in
einem sehr frithen Entwicklungsstadium der Zwergpflanzen beobachten, gele-
gentlich kann man durch dieses Merkmal bereits das Einzellenstadium der
Zwergpflanzen von den jungen Codiolum-Zellen unterscheiden.

Bis zum 1. September wurde niemals auch nur die geringste Andeutung
einer etwaigen Beziehung zu fadiger Urospora bemerkt, als in einer Schale mit

Abb. 8. Codiolum gregarium. Entwicklung der Zwergpflanzen

mehreren dlteren Zwergpflanzen und deren Nachkommenschaften um eine der
Zwergpflanzen herum kurze, fadenformige Pflanzchen auftraten. Es war typi-
sche Urospora, deren lingste Fadchen etwa 30 Zellen erreichten, die aber meist
schon sehr frithzeitig fertil wurden. Thre Schwirmer entsprachen ganz den
Zoosporen von Urospora, sie waren langgeschwinzt und und trugen vier Gei-
Reln. In der Nachkommenschaft isolierter Fidchen trat wiederum fadige Uro-
spora neben typischen Zwergpflanzen auf, dabei iberwog in den einzelnen
Kulturen die eine oder die andere Form. Die Zoosporen eines Fidchens konn-
ten sich also unter véllig gleichen Bedingungen zu Pflanzen entwickeln, die
nicht nur morphologisch verschieden waren, sondern auch verschiedenartige
Schwarmer erzeugten: Urospora-Zoosporen bei den fddigen Pflanzen, zwei-
geillelige ovale Zoosporen bei den Zwergpflanzen.

Zwischen diesen beiden Pflanzentypen gibt es morphologische Ubergangs-
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formen. Sie traten zusammen mit den zuerst gefundenen fddigen Stadien auf
(Abb. 4). Bei ihnen ist eine kurze Reihe von Urospora-Zellen zwischen den
fertilen Teil und die ehemalige Rhizoidzelle der Zwergpflanze eingeschaltet.
Bei der links abgebildeten Pflanze hat der Faden eine Spitzenzelle gebildet, die
in ein leeres Zwergpflanzensporangium hineinwachst.

Abb. 4. Codiolum gregarium. Ubergangsformen zwischen Zwergpflanzen und fidigem Stadium

Wodurch die einmalige Entstehung fidiger Pflanzen in einer von zahl-
reichen, stets unter vollig gleichen Bedingungen gehaltenen Kulturen ausgelost
wurde, ist nicht zu klaren. Ein entscheidender Fortschritt in der Untersuchung
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wurde erst erzielt, als es gelang, die Codiolum-Zellen zum Schwérmen zu brin-
gen. Dies wurde durch eine kriftige Abkithlung einiger Kulturschalen erreicht,
die in das Schmelzwasser von Eis eintauchten. Ausgewachsene Codiolum-Zel-
len aus dlteren Kulturen wurden durch diese Behandlung nach etwa 12 Tagen
fertil und entliefen viergeifielige geschwinzte Zoosporen. Aus ihnen entwik-
kelten sich in den Ursprungsschalen bei weiterhin tiefer Temperatur typische
Urospora-Faden, bei einer Temperatur von 15°C dagegen ausschlieBlich
Zwergpflanzen. Die Urospora-Fiaden hatten nach 4 Wochen eine Lange bis zu
6 mm erreicht. Ihre Zoosporen entwickelten sich bei einer Temperatur von 3° C
wiederum zu Urospora-Faden. Ganz anders verhielten sich Fiden, die bei
15° C weiterkultiviert wurden. In ithren Zellen entstanden zahlreiche kleine
viergeifielige geschwianzte Zoosporen, aus denen sich in 14 Tagen eine Gene-
ration fertiler Zwergpflanzen entwickelte.

C. Besprechung der Ergebnisse
Das unerwartete Ergebnis dieser Versuche ist das auflerordentliche Form-

anderungsvermogen der im Lebenszyklus von Codiolum gregarium auftreten-
den Entwicklungsstadien schon unter gleichmifigen Bedingungen, besonders
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Abb. 5. Codiolum gregarium. Schematische Darstellung der in den Kulturen beobachteten
Entwicklungsabliufe
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aber in Abhingigkeit von der Temperatur. Nicht minder tiberraschend ist es,
dafl die drei Erscheinungsformen dieser Alge durch ungeschlechtliche
Schwarmer miteinander verbunden sind.

Meine Versuchsergebnisse sind in Abb. 5 schematisch dargestellt und sol-
len kurz mit denen Jorpes (siehe Einleitung) verglichen werden. Die Punkte
la, b, und 2 werden bestitigt: aus Urospora kann sich in Abhéingigkeit von
der Temperatur die fddige Form oder die Zwergpflanze entwickeln. Es ist je-
doch nicht erwiesen, ob diese Feststellung allgemeine Giltigkeit hat, oder ob
sie nur fiir eine bestimmte Art bzw. Rasse von Urospora zutrifft.

17 Meeresuntersuchungen Bd. VIL H. 5
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Punkt 3 kénnte man in dem Sinne auslegen und bestdtigen, daf die
Zwergplilanzen in Jorpes Kulturen Ubergangsformen waren, die in ihrem fi-
digen Anteil Urospora-Schwirmer bildeten, wie sie in einer meiner Kulturen
spontan aufgetreten waren. Das fddige Auswachsen konnte ich auslosen, wenn
ich Zwergpflanzen aus 15°C in einen Raum von 3°C uberfithrte. Zweigei-
Relige Schwirmer der Zwergpflanzen entwickelten sich bei der hoheren und
bei tiefer Temperatur zu Codiolum-Zellen.

Zu Punkt 4 mbchie ich nicht endgiltig Stellung nehmen. Geschlechtspflan-
zen sind bisher noch nicht in meinen Kulturen aufgetfreten, und ich habe sie
auch in der Natur noch nicht gefunden. In meinem Versuchsmaterial entstand
die einzellige Erscheinungsform der Alge immer nur aus ungeschlechtlichen
Schwirmern von Zwergpflanzen, die ithrerseits ganz verschiedenen Ursprungs
sein konnten. Es ist aber durchaus méglich, dafl es Formen von Urospora gibt,
die zeitweise Gameten bilden und aus deren Zygote ein einzelliger Codiolum-
Sporophyt hervorgeht. Immerhin ist es auffallend, dafl die Kopulation von
Urospora-Gameten nur selten erwihnt wurde (ArescHouc 1866, PriNTZ
1932). Jorpes Angaben sind nicht ganz ohne Widerspruch; die ménnlichen
Gameten sollen 9, die weiblichen im Durchschnitt 13 u lang sein. Dieses Gro-
Benverhéltnis stimmt aber nicht mit der auffallenden Anisogamie in ihrer Fi-
gur 3 d uberein. Tatsichlich erreichen die kleinen Zweigeifiler in dieser Zeich-
nung nach der Mafistabsangabe nur knapp 4 u Liange. Die Gameten hatten —
wie JorpE bemerkt — keine grofie Affinitit zueinander. Schlieflich sind die in
ihren Kulturen aufgetretenen Codiolum-dhnlichen Zellen kein {iberzeugender
Beweis, daf} sie aus Zygoten oder parthenogenetischen weiblichen Gameten
von Urospora hervorgegangen sind. Nach meinen Erfahrungen erhdlt man
ganz ahnliche Stadien leicht bei einer geringfiigigen Verunreinigung durch
Ulothrix spec.

Punkt 5 kann mit der Einschrankung bestitigt werden, dafl sich die
Schwarmer von Codiolum bei héherer Temperatur zu Zwergpflanzen
entwickeln. Diese Voraussetzung diirfte unbeabsichtigt wohl auch in JorpEes
Versuchen bestanden haben. Bei niederer Temperatur entwickeln sich
die gleichen Schwarmer jedoch zu fadiger Urospora.

Es liegt nahe, die beobachteten Entwicklungsablaufe mit dem Gang der
Temperatur unter natirlichen Verhdltnissen in Beziehung zu bringen, wie dies
JorpE bereits getan hat. Die jahreszeitliche Aufeinanderfolge der verschiede-

“nen Stadien im Oslofjord bei Drobak lief sich mit den Ergebnissen ihrer Kul-
turversuche in gute Ubereinstimmung bringen. Anfang November traten ste-
rile Codiolum-Zellen auf, im Dezember und Januar waren die Zellen fertil.
Mitte Februar wurden Zwergpflinzchen auf Steinen gefunden, auf denen spa-
ter fadige Urospora wuchs. Gameten wurden am Ende der Vegetations-
periode, Ende April bis Mitte Mai, beobachtet. Daneben waren kiimmerliche
Exemplare von Urospora wiahrend des ganzen Jahres zu finden, Zoosporen
konnen zu jeder Zeit gebildet werden,

In Helgoland 1afit sich ein so ausgeprigtes Entwicklungsoptimum von
Urospora nicht erkennen, wie es von Jorpi (1933) und Printz (1932) fur den
Oslofjord, von letzterem (1926) auch fir den Trondhjemsfjord beschrieben
wurde. Urospora ist, vielleicht durch die Mannigfaltigkeit der Standortverhalt-
nisse bedingt, eigentlich zu jeder Zeit in gutem Entwicklungszustand zu finden.
Man konnte auch daran denken, dafl in Helgoland mehrere Formen von Uro-
spora nebeneinander vorkommen, die morphologisch nicht sehr verschieden
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sind. Das Auftreten von Codiolum ist keineswegs auf die kalte Jahreszeit be-
schrankt. Ich fand die Alge fertil oder wenigstens mit entwicklungsfdhigen
Fortpflanzungszellen am 8. Juni, vegetativ am 16. Juli 1960. A. Braun (1855)
hat sie in Helgoland im Herbst 1852 in vegetativem und fertilem Zustand ge-
funden. Kuckuck (1897) sammelte sparliches Material im Oktober 1894. PriNTZ
(1926) fand Codiolum gregarium im Trondhjemsfjord Anfang Oktober mit
Zoosporen; Codiolum cylindraceum, das mit der vorigen Art identisch sein
durfte, fruktifizierte bereits Ende August und im September. Bei Helgoland
tritt Codiolum von Dezember bis Februar massenhaft im oberen Litoral auf,
ebenso an Stellen, die haufiger von Spritzwasser erreicht werden. Reife Zellen
finden sich reichlich im Januar. Es bedarf weiterer Untersuchungen, ob die zu
so verschiedener Jahreszeit fertilen Pflanzen vielleicht zu verschiedenen Arten
gehoren.

Vorlaufig scheint es mir noch nicht moglich, die Beobachtungen im Labo-
ratorium auf den Entwicklungsablauf unter natiirlichen Bedingungen zu iiber-
tragen. Ich habe inzwischen damit begonnen, Urospora vom natiirlichen Stand-
ort in die Versuche einzubeziehen und ihre Entwicklung in Abhdngigkeit von
der Temperatur zu untersuchen. Frithere, bei 15°C durchgefithrte Versuche
konnten nur das Ergebnis von Fan (1959) bestatigen: ich erhielt immer wieder
ungeschlechtlich sich vermehrende Urospora-Generationen. Nur einmal wur-
den in einer von vielen unter gleichen Bedingungen wachsenden Kulturen
zweigeiflelige, langgeschwinzte Schwirmer gebildet, aus denen wieder Uro-
spora hervorging, die keine Besonderheiten zeigte.

Meinem technischen Assistenten, Herrn Paul-Heinz Samring, danke ich fiir die Hilfe
bei der Durchfiihrung der Versuche und die Anfertigung der Zeichnungen.

D. Zusammenfassung

Codiolum gregarium, eine fadige Urospora sowie Zwergpflanzen sind
Glieder eines Entwicklungszyklus. Bei allen drei Erscheinungsformen wurden
nur ungeschlechtliche Fortpflanzungszellen beobachtet. Die Entwicklungs-
abliufe werden entscheidend von der Temperatur beeinflufit (Schema Abb. 5).
Wahrscheinlich ist die fidige Generation mit Urospora wormskoldii identisch.
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