Die heterogene Gattung Gomontia
I. Der sporangiale Anteil, Codiolum polyrhizum')

VonPeterKornmann

Aus der Biologischen Anstalt Helgoland, List auf Sylt
(Mit 9 Abbildungen im Text)

Einleitung

1885 beschrieb L.Acer#aEIM eine in Muschelschalen lebende, weit verbreitete
einzellige Griinalge, Codiolum polyrhizum. Sie ist, wie im folgenden gezeigt
wird, die unselbstandige Sporophytengeneration zu einem bisher nur in Kul-
turen nachgewiesenen Gametophyten. Mit diesem Ergebnis wird auch die syste-
matische Stellung einer Chlorophycee geklirt, die seit tiber 70 Jahren bekannt
ist, aber wie kaum eine andere zu irrttimlichen Auffassungen Anlafl gab.

Von BorneT et FLaraurT (1888, 1889) wurde Codiolum polyrhizum fir das
Sporangium einer fidigen, kalkbohrenden Griinalge gehalten, die sie Gomon-
tia nannten. Diesen Irrtum hat Kyriv (1935) aufgeklart. Ich habe die in den
Abbildungen von BorNeT et Franaurt (1889) dargestellte fidige Form schon
ofter in Muschelschalen finden konnen und werde dariiber in einer spiteren
Mitteilung berichten.

Kyrin (1935) gelangte in seinen Kulturversuchen zu dem Ergebnis, daf}
sich Godiolum polyrhizum vegetativ durch viergeifielige Zoosporen fortpflanze,
aus denen sich unmittelbar wieder der einzellige, unregelméiflige Sporenbehil-
ter bilde. Ich méchte die Moglichkeit nicht ausschlieflen, daf} das von KyLiN un-
tersuchte Material vielleicht einer selbstindigen, ungeschlechtlich sich vermeh-
renden Form angehéren konnte. Es darf jedoch nicht itbersehen werden, dafl
seine Untersuchungsmethode nicht immer eine vollig einwandfreie Kon-
trolle erlaubte. KyLin ging von einem in Nihrlosung ausgelegten Schalenstiick
aus, das nach entsprechender Prifung ,nur Gomontia“ enthalten sollte. Erst
nach etwa 2 Monaten erhielt er in dieser Kultur viergeiflelige Schwirmer, aus
denen sich die neue ,Gomontia“-Generation entwickelte. Sie ist wahrend der
folgenden 6 Monate nicht fertil geworden.

EigeneVersuche

Ich begann meine Kulturen am 28. Januar 1958 mit wenigen Schwirmern,
die sich 1Y/s Stunden nach dem Auslegen von Muschelschalen an der Lichtseite

1) Herrn Prof. Dr. Walter Ludorff zum 60. Geburtstag gewidmet.
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eines Becherglases mit Seewasser angesammelt hatten. Neben anderen griinen
und braunen Formen entwickelte sich auch eine kleine scheibenformige Griin-
alge. Aus der Mitte der Zellscheibe erhob sich ein unregelmdfig gestalteter,
aufrechter parenchymatischer Sproff mit deutlicher Auflenmembran. Nach4 Wo-
chen wurden die Pfldnzchen fertil: im Inneren des nunmehr sackartig gewor-
denen Sprosses wimmelte es von Schwarmern, die durch eine Uffnung in der
Membran ins Freie gelangten. Ohne ihre Natur festzustellen, wurden die
Schwirmer in Kultur genommen. Ich war sehr {iberrascht, als sich daraus eine
Generation einzelliger Kugeln entwidkelte, deren netzartiger Chromatophor und
geschichtete Membran des Rhizoids sie unzweifelhaft als Codiolum polyrhizum
auswies.

Als die Zellen etwa 4 Wochen alt und dicht mit dunkelgriinem Inhalt an-
gefullt waren, bildeten sich nur an wenigen Pflanzen diinnwandige, farblose
Tuben aus (Abb. 1 A). Jede Zelle konnte einen oder mehrere solcher Fortsitze
tragen, von denen dann einer im allgemeinen in unmittelbarer Nihe des Rhi-
zoids entstand. Nach weiteren 10 Tagen war die erste Zelle reif geworden und
entleerte sich durch eine Offnung am Ende des Tubus; im ganzen schwirmten
wahrend der folgenden 11 Tage insgesamt 7 oder 8 Zellen aus, wihrend eine
Anzahl weiterer Sporangien nicht entleert wurden.

Das Ausschwirmen fand in den Morgenstunden statt, und es gelang mir
mehrere Male, die in grofler Zahl lebhaft in den Zellen herumschwimmenden
Schwérmer zu beobachten und zu untersuchen. Sie waren viergeifielig, in einem
Falle ziemlich einheitlich etwa 71 lang und 4—5u breit (Abb. 1B), in einem
anderen Falle hatten die bereits zur Ruhe gekommenen Schwérmer eine Linge
von §—9u.

Die Zoosporen verteilten sich tber die Bodenfldche der Petrischale, kamen
rasch zur Ruhe und keimten bald aus. Schon nach 2 Tagen hatten sich lang-
gestreckte Zellen mit wandstidndigem Chromatophor und deutlichem Pyrenoid
gebildet, nach 4 Tagen waren sie zu 2- bis 3zelligen Fiden herangewachsen, die
sich nach 8 Tagen zu kleinen Zellkomplexen entwickelten (Abb. 2). Die Pflinz-
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Abb. 1. Codiclum polyrhizum aus Kultur, etwa 4 Wochen alt.
A Reife bzw. ausgeschwirmte Sporangien mit Entleerungstubus. B Zoosporen.
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Abb. 2. Entwickiung des Gametophyten,
A—C Pfldnzchen 2 bzw. 8 und 15 Tage alt. D Teilweise fertilisierter Gametophyt, 24 Tage alt.
Die stirker konturierten Zellen sind noch vegetativ. E Ausschnitt aus dem fertilen Thallus mit
reifen Gametangien.

chen hafteten dieses Mal nicht auf der Unterlage und es bildeten sich keine Zell-
scheiben, sondern unregelmaflige parenchymatische Zeltkomplexe aus, die be-
reits im Alter von 15 Tagen eine einheitliche dickere Auflenmembran erkennen
liefen. Nach 3 Wochen begann die Fertilisierung; sie erstreckte sich tber gro-
fere Teile des Thallus, wie in Abb. 2D an einem leicht gequetschten Praparat
veranschaulicht wird. Wahrend an einzelnen Stellen des Thallus die Zellen noch
vegetativ und frischgriin waren (in der Figur stirker konturiert), enthielten sie
in anderen Teilen Schwiarmer mit deutlichen Augenflecken (Abb.2 E). Die ferti-
Iisierten Teile fielen schon bei schwacher Vergroflerung durch ihre gelblich-griine
Farbung auf.

Der Schwirmeraustritt war viel geringer, als dies auf Grund der ersten
Beobachtung zu erwarten war. Zwar wurden aus jedem Thallus einzelne Schwar-
mer entlassen, die sich in unmittelbarer Nihe der Mutterpflanzen festsetzten
und zur Sporophytengeneration entwickelten. Die iiberwiegende Mehrzahl der
Schwirmer keimte jedoch innerhalb der gemeinsamen Hille aus, die dabei ge-
sprengt wurde, so dafl dichte traubenartige Gebilde aus kugeligen Zellen ent-
standen (Abb. 3).

Erst 14 Tage spiter ergaben die inzwischen reif gewordenen Thallusteile
einen reichlichen Schwirmeraustritt, der Beobachtungen iiber die Natur der
Schwirmer erméglichte. Die Schwirmer waren zweigeifielig und positiv photo-
taktisch. Sie vereinigten sich zu meist deutlich anisogamen Pérchen, die sich vom
Licht abwandten. Die Grofle der Gameten lag zwischen 6 und 9, wobei man
aber die Linge nicht als Geschlechtsmerkmal werten darf, denn es kamen Pir-
chen aus kleinen wie aus groflen oder aus recht unterschiedlichen Partnern vor
(Abb. 4). Die Verschmelzung erfoigte nur sehr langsam; selbst nach lingerem
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Abb. 8. Teil eines aus nicht freigewordenen Gameten entstandenen Sporophyten-Haufens.
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Abb. 4, Gameten und Kopulanten, A aus einer Finzelpflanze, B aus einem Gemisch der Game-
ten vieler Gametophyten.

Umbherschwimmen und dem Festsetzen waren die Partner im allgemeinen noch
klar zu erkennen.

Die Gametophyten erwiesen sich als monozisch. Von 24 in hingende Trop-
fen gebrachten Einzelpflanzen lieferten 19 Gameten. In allen Fillen wurden —
mitunter an mehreren aufeinanderfolgenden Tagen — Kopulationen beobachtet.

Ob die Gameten sich auch ohne Verschmelzung entwickeln konnen, 1483t sich
infolge der Monozie nur schwer feststellen. Nach meinen Beobachtungen ist
eine parthenogenetische Entwicklung unwahrscheinlich; es entstanden am Licht-
rand nur wenige Pflanzen, vielleicht aus dort zur Ruhe gekommenen Zygoten.

Die jungen Sporophyten entwickelten sich sehr schnell (Abb. 5). Schon nach
einem Tage sind langgestreckte Keimlinge vorhanden, der Chromatophor ist in
das freie Ende gewandert, wahrend sich das festhaftende Ende zu einem kleinen
Scheibchen verbreitert. Das Kopfende schwillt keulig an, und nach wenigen
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Tagen sicht man mehrere Pyrenoide in dem durchbrochenen Chromatophor.
10 Tage alte Keimlinge haben zum Teil schon Rhizoid mit deutlicher Mem-
branschichtung; in Grofle und Form variieren die Zellen erheblich. Mit zuneh-
mendem Alter wird der Chromatophor dichter und die Zelle fullt sich mit dunk-
lem Inhalt an. Wie sich unter natlirlichen Bedingungen die dinnwandige Kuppe
der Zelle immer tiefer in das Substrat einsenkt, so wachst auch die freiliegende
Zelle apikal auf einem ungewohnlich verlangerten Rhizoid, dessen Membran-
schichten tiitenartig ineinanderstecken (Abb. 5 F).

Es sei nochmals ausdriicklich darauf hingewiesen, dafl in meinen Kulturen
nur ganz wenige Sporophyten fertil geworden sind. In vielen Kulturschalen mit
Hunderten von Zellen wurden niemals Schwirmer erhalten. Es gelang auch
nicht, durch Anderung der dufieren Bedingungen die Bildung von Schwarmern
auszulsen. Ein zweites Ausgangsmaterial, das aus einer am 11. April 1958 ge-
sammelten Cardium-Schale stammt, lieferte 32 Sporophyten. An mehreren
bildeten sich Anfang Juni Entleerungstuben. Zwei dieser Zellen schwirmten
Mitte Juli aus, und es entwickelte sich in gleicher Weise die Gametophyten-
generation.

Der Lebenszyklus der Alge konnte bisher dreimal hintereinander lickenlos
im Kulturversuch beobachtet werden. Ich benutzte daher die Gelegenheit, die
Schwiarmer auch auf Muschelschalen anzusiedeln und die Entwicklung der Ge-
nerationen auf dem natirlichen Substrat zu untersuchen. Die Gametophyten
entwickelten sich auf Kalkschalen groflenteils zu Zellscheiben, die aus radial
verwachsenen Fiden zasammengeschlossen sind (Abb. 6 4 und 8 C). Diese Schei-
ben wurden in ihrem zentralen Bezirk durch tangentiale Teilungen mehrschich-
tig. Im Alter von etwa 3 Wochen begann die Fertilisierung, die sich auf alle
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Abb. 5. Entwicklung des Sporophyten.
A Keimungsstadien. B—E im Alter von 8, 5, 8 und 10 Tagen. F 4 Wochen alte Pflanze, das
Rhizoid mit mehreren Membranschichten.
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Zellen mit Ausnahme einer ringformigen Randzone erstreckte (Abb. 6 B). Die
Zellen kugelten sich gegeneinander ab, zugleich verquollen die Membranen, so
dafl die vorher flach linsenformigen Thalli mehr oder weniger halbkugelig
wurden, wie es die Aufnahme zweler am Rande einer Muschelschale wachsen-
der Gametophyten zeigt (Abb. 8 D). Man erkennt deutlich eine dicke Auflen-
hiille. Der halbkugelige fertile Thallus ist palmellenartig von den Gametangien
erfilllt. Die Gameten werden durch Verquellen der Membrankuppe und teil-
weise Auflosung der Gametangienwinde frei, nicht selten sicht man sie noch im
Inneren der Blase herumschwimmen, bevor sie ins Freie gelangen. Gelegentlich
werden auch einzelne Gametangien aus der Offnung in der Membrankuppe
herausgeprefit. Die zundchst noch vegetativ gebliebenen Randzellen der Ga-
metophyten wurden spater ebenfalls fertil, so dafl schlieflich der gesamte Thal-
lus in Gametangien umgewandelt wurde.

1OIO 12

Abb. 6. Auf Muschelschalen kultivierte Gametophyten.
A 20 Tage alt. B 26 Tage alt, fertil, mit einer ringformigen Zone vegetativer Zellen.

M

Abb. 7. In Muschelschalen kultivierte Sporophyten, A—FE lebend.
A—D im Alter von 5, 8, 12 und 19 Tagen. E, F 8 Wochen alt, die gleichen Zellen in der Auf-
sicht und nach dem Entkalken. .
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Abb. 8. A4 Das Sporangium oben links ist reif. Die Keimlinge sind 4 Tage alt. Sie stammen aus
dem unteren Sporangium, in dem cine Anzahl Schwérmer zurickgeblieben und ausgekeimt sind.
B Der gleiche Bildausschnitt 4 Tage spiter. Das Sporangium oben links hat sich inzwischen
entleert, aus den Schwarmern sind die kleinen Keimlinge hervorgegangen. Das untere Sporan-
gium ist durch die kriftig herangewachsenen jungen Gametophyten vollig undurchsichtig ge-
worden. €. D Vor der Reife stehende Gametophyten auf Kalkschalen in der Aufsicht und im
Profil an der Kante des Substrats. E Etwa 23 Tage alte Sporophyten in einem dinnen Muschel-
schalen-Bruchstiick wachsend. In der Aufsicht erscheinen sie als unregelmifig-sternférmige
Figuren, wihrend die Form des Zellkorpers an den von der Kante in das Substrat eindringen-
den Sporophyten deutlich wird. Unten links: eine leere Fliache des Bildes ist durch einen bei
gleicher Optik aufgenommenen Ausschnitt ausgefallt.

Die auf Muschelschalen keimenden Zygoten entwickeln sich zum Teil ebenso
wie auf dem Boden der Glasschalen zu kugeligen Blasen, oder sie bohren sich
in das Substrat ein, was auch KyLin (1935) bereits festgestellt hat. Er teilt jedoch
keine Einzelheiten tiber diesen Vorgang mit, und seine Darstellung auf S. 3 ver-
mittelt kein rechtes Bild von dem Eindringen der Zellen in das Substrat und
von der Entstehung der Rhizoiden. Schon im Alter von 4 bis 5 Tagen erkennt
man an den jungen Sporophyten die Ausbildung unregelmifiger Rhizoiden
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(Abb. 7 A). Der Protoplast erfillt die ganze Zelle samt ihrer Fortsitze. Nach
12 Tagen erreicht der Rhizoidenkranz schon einen Durchmesser von 50—60 i
und breitet sich auf der Oberflache der Muschelschale aus, wihrend der zentrale
Teil der Zelle sich sackartig in das Substrat einsenkt (Abb. 7 C). Noch immer
wachsen die Rhizoiden weiter, bis der Durchmesser der sternformigen Figur auf
der Oberflache etwa 150—200 p erreicht hat. Dazu werden 3—4 Wochen be-
nétigt. Zugleich aber vergroflert sich der in die Kalkschale eingedrungene Zell-
korper und bohrt sich tiefer ein. Dieses Stadium zeigt Abb. 8 E, die Aufnahme
eines sehr diinnen, von dem Sporophyten besiedelten Schalenstiickchens. In der
Aufsicht auf die Fliche sieht man den unregelmédfig-sternférmigen Rhizoiden-
kranz, wihrend die von der diinnen Kante aus eingedrungenen Zellen im opti-
schen Schnitt in ihrer natiirlichen Lagerung zu sehen sind. Spater wird die stern-
{ormige Figur auf der Oberfliche undeutlich; die Zelle hat sich so tief in den
Kalk eingesenkt, dafl man sie nur noch als schwachen Schatten erkennt, deutlich
sind jetzt nur noch die als Punkte erscheinenden, unregelméflig verteilten Enden
der inzwischen senkrecht in dem Substrat verlaufenden Rhizoiden (Abb. 7 E, F).
Obwohl sich im Inneren der Kalkschale der Zellkorper zu einer ansehnlichen
Grofle entwickelt, beschrankt sich die Zerstorung der Schalenoberflache auf einige
schmale Furchen, die grofenteils von den senkrecht stehenden Rhizoiden ausge-
fallt werden. Aus ithnen zieht sich der Protoplast bei der Ausbildung der Mem-
branschichten immer mehr zuriick, so dafl dltere im Kalk eingesenkte Zellen
kaum noch erkennbar sind.

Der Habitus der Sporophyten kann durch die Ausgestaltung der Rhizoiden
recht verschiedenartig sein. Abb. 9 zeigt Zellen, die zwar in der gleichen Kultur-
schale, aber auf zwei verschiedenen Muschelschalenstiickchen wuchsen. Reichlich
verzweigten Rhizoiden mit langen, dinnen Enden stehen wenig verzweigte.
gedrungene Rhizoiden gegeniiber. Die Gestalt der Zelle hingt also ganz offen-
bar sehr von der Beschaffenheit des Substrats ab. Es ist vielleicht nicht ausge-
schlossen, dafl auch in der Natur unter besonderen Bedingungen die Zellen auf
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Abb. 9. Codiolum polyrhizum aus verschiedenen Muschelschalen.
A mit diinnen, stark verzweigten Rhizoiden, B mit gedrungenen Rhizoiden.
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dem Substrat wachsen und dann nur ein einzelnes Rhizoid ausgebildet wird.
Der in den Kulturen erzielte Formenreichtum 1488t es mir daher als bedenklich
erscheinen, die morphologische Auspridgung der Rhizoiden zur Unterscheidung
von Arten zu verwerten, wie SETCHELL and GarDNER (1920) das getan haben.

Die altesten meiner in Kalkschalen wachsenden Sporophyten waren bei
Abschlufl des Manuskriptes etwa 10 Wochen alt und hatten noch nicht frukti-
fiziert. In der Literatur wird angegeben, dafl Codiolum polyrhizum sich auch
durch Aplanosporen vermehren konne. Ich habe diese Art der Fortpflanzung
weder in Praparaten entkalkter Muschelschalen aus der Natur noch in meinen
Kulturversuchen feststellen konnen. Unerklédrlich ist mir auch das abweichende
Ergebnis der Kulturversuche Kyrins, sofern es sich nicht noch auf genetische
Verschiedenheiten des Untersuchungsmaterials zurtuckfuhren 148t

Schiuflbetrachtung

Mit der Kenntnis des Lebenszyklus einer Art, zu der Codiolum polyrhizum
Lagerh. als Sporophyt gehort, klart sich ihre systematische Stellung und werden
einige nomenklatorische Anderungen notwendig. Der Gattungsname Gomontia
Bornet et Flahault kann unter keinen Umstanden beibehalten werden, weil
die Beschreibung Bestandteile zweier ganz verschiedener Arten vereinigt. Der
Irrtum der franzésischen Algologen wurde erst 1935 von Kyrin erkannt. Vorher
war aber die Gattung Gomontia um eine groflere Anzahl von Arten bereichert
worden. SETcHELL and GARDNER (1920) glaubten Unterschiede des Materials von
LaceruEIM gegentiber dem der franzosischen Autoren erkannt zu haben und
nannten die von BOorRNET et FLAHAULT beschriebene Art Gomontia bornetii. Sie
beschrieben auflerdem zwei neue Arten, die jeweils einen fidigen und einen
sporangialen Anteil enthalten sollten. Ob die morphologischen Unterschiede
der Sporangien bei den verschiedenen ,, Gomontia®“-Arten zu einer Trennung be-
rechtigen, ist schon friher angezweifelt worden (Printz 1926, KyLIN); die in
meinen Kulturversuchen erzielte Mannigfaltigkeit macht es unwahrscheinlich.

Die Gattung Gomontia wurde zum Sammelbecken fiir eine ganze Reihe
von Formen, die sicherlich nichts miteinander zu tun haben. So fithrte man ihr
Arten der Gattung Foreliella und Gongrosira zu, und auch eine von HarioT
als Siphonocladus voluticola beschriebene fadige kalkbohrende Alge fand ihren
Platz in dieser Gattung (siehe die ausfithrliche Zusammenstellung bei v. P1a
1937). Alle diese Arten miissen bis zu einer Klarung zunichst wieder den ur-
springlichen Gattungen zufallen.

Die Morphologie des Gametophyten weist der Alge endlich die systema-
tische Stellung wenigstens im grofen Rahmen zu. Sie gehért in die Ordnung
der Ulotrichales. Die Aufstellung einer eigenen Familie wird notwendig sein,
denn aus der einzigen Familie mit einzelliger sporophytischer Phase, den Mo-
nostromaceen, schlieflt sie die Morphologie des Gametophyten aus. Eine weitere
Eingliederung maochte ich mir vorbehalten, solange der Gametophyt nur aus
Kulturmaterial bekannt ist. Einige Beobachtungen lassen mich vermuten, daf}
der Gametophyt in der Natur auch in Kalkschalen einzudringen vermag. Ich
mochte daher versuchen, ihn auf seinem natiirlichen Substrat aufzufinden bzw.
ihn vielleicht unter natiirlichen Lebensbedingungen, d. h. im freien Meere, zu
kultivieren.
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Nachdem Codiolum polyrhizum als nicht selbstindige Generation erkannt
ist, scheidet eine weitere Art aus einer Gattung aus, deren typischer Vertreter.
C. gregarium, als Sporophyt in den Entwicklungszyklus von Urospora penicilli-
formis gehort (Joroe 1933). Codiolum petrocelidis stellt das entsprechende
Stadium in der Entwicklung von Spongomorpha coalita (Rupr.) Collins dar
(Fan 1957).

Meinem technischen Assistenten, Herrn P. H. Sahling, danke ich fir die Fertigung der
Figuren.

Zusammenfassung

Codiolum polyrhizum lagerh. ist der einzellige Sporophyt im Lebens-
zyklus einer Art, deren Gametophyt bisher nur aus Kulturen bekannt ist. Dieser
bildet auf Muschelschalen kleine Zellscheiben, die in der Mitte mehrschichtig
werden. Nicht am Substrat angeheftet wachst er zu unregelmifigen parenchy-
matischen Zellhaufen heran, die bei der Fertilisierung vollstindig in Game-
tangien umgewandelt werden. Der Gametophyt ist monézisch, die Kopulation
schwach anisogam.

Die Alge ist in eine neu aufzustellende Familie der Ulotrichales einzu-
gliedern.

Auf die notwendigen Berichtigungen in der Nomenklatur wird hingewiesen.
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Nachtrag

Beide Generationen haben wahrend der fiinf Monate seit Abschlufl des
Manuskriptes wiederholt und reichlich fruktifiziert. Die in Kalkschalen einge-
bohrten Sporophyten bilden ebenso wie die freiwachsenden einen Entleerungs-
tubus, der sich zwischen den Rhizoiden iiber die Oberfliche des Substrats erhebt.

Alle Versuche, den Gametophyten in Muschelschalen vom Strand aufzu-
finden, verliefen bisher ergebnislos. In zahlreichen Kulturen mit Schwirmern
aus griinbewachsenen Muschelschalen erhielt ich im Oktober und November
keine der beiden Generationen.



