
Zur Morphologie und.Entwicklung von 
Percursaria percursa') 

Von P e t e r  K o r n m a n n  

Aus der Biologischen Anstalt Helgoland, List auf Sylt, 
in der Bundesforschungsanstalt ffir Fischerei 

(Mit 7 Abbildungen im Text) 

E i n l e i t u n g  

Verworren wie die/iugere Erscheinung ihrer Fadenkn/iuel btieb lange Zeit 
auch die Nomenklatur und systematische Abgrenzung von Percursaria, obwohl 
bereits REINBOLD (1893) alle Unklarheiten beseitigt hat. Eine ausfiihrliche histo- 
rische Darstellung eriibrigt sich daher. 1817 erkannte C, AGARDH ;den zwei- 
reihigen ThallusMs das besondere Merkmal yon Conferva percursaund BORY 
(1823, 1828) grfindete auf diese Art die Gattung Percursaria. J. G. AGAr:DrI 
(1842, 1882/83) nahm in seine Enteromorpha percursa auch Formen mit vier- 
reihigem Thallus auf, die RE~NBOLD (1893) als Enteromorpha torta (Mert.) 
Reinb. abtrennte. 1883 hatte KJELLMAN mit seinem neuen Namen Diplonema 
erneut auf das bezeichnende Merkmal der Alge hingewiesen; er lehnte die Be- 
nutzung yon BORYS Gattungsnamen aus nomenklatorischen Griinden ab, worin 
ihm auch R~INBOLD folgte. 

Von PAI'ENFUSS (1950) wurde Percursaria Bory (1823) als beizubehaltender 
Name gegen Percursaria Bonnem. (1822) vorgeschlagen; eine Gattung, die sich 
auf Scytonema compactum C. Ag. (1812) = Dichothrix compacta Born. et Flah. 
(1886) grfindet. 

Percursaria ist eine weitverbreitete Alge des borealarktischen Floren- 
elements (Zusammenstellung bei LEVlllNG 1940), die aber nach den Vorliegen- 
den Angaben nicht in grSgeren Mengen auftritt. Sic findet sich sowohl im Meer- 
wasser als auch in dem nur schwa& satzhaltigen Wasser der mittleren Ostsee 
und 'im Rigaischen Meerbusen. Auch an salzhaltigen Stellen des Binnenlandes 
kommt die Alge vor (HEERINC, 1914), wie sie auch hohe Konzentrationen in 
Salzsfimpfen vertr/igt (HAMEL 1931). 

Im KSnigshafen bei List/Sylt, einer flachen Bucht des Wattenmeeres, findet 
man Percursaria zerstreut im obersten Litorat, meist zusammen mit Entero- 
morpka torta. Mit treibenden Algenwatten, die sich bei bewegtem Wasser yon 
dem Schlickboden loslSsen, wird die Alge im ganzen Gebiet verbreitet. In grS- 
geren Mengen und oftmals nahezu reinen Best/inden kommt Percursaria ,in 

1) Erweiterte Darstellung eines auf dem 8. Intern. Botaniker-Kongre£ in Paris gehaltenen 
Vortrags (KoRN~ANN 1954). 

1 Bd. V, H. 3 
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einem Brackwasserbecken bei Rantum/Sylt vor, das vom Seewasserzuflug ab- 
geschnitten ist und allm/ihlich aussfit~t. Der Salzgehalt lag im Herbst 1950, als 
die Alge dort gesammelt wurde, bei 15 °/oo. 

M o r p h o l o g i e  u n d  T h a l l u s e n t w i c k l u n g  

Der Thallus erscheint als ein Band von zwei miteinander verwachsenen 
Zellreihen oder als einreihiger Faden, je nachdem, ob er sich yon der Fl/iche 
oder yon der Seite darbietet (Abb. 1 A, C). Der Querschnitt zeigt die beiden 
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Abb. I. Percursaria percursa (Ag.) Bory 
A--C F/iden vom natiirlichen Standort. Die langgestreckten Zellen enthalten einen sdunalen 
bandf6rmigen Chromatophor. A, B yon der F1/iche, C yon der Kante gesehen, in B und C Zellen 
in Teitung. D--E Ffiden aus Kultur. Der Chromatophor ffillt die Zellen nahezu aus. D Faden- 
stfick mit Versetzung der Symmetrieebene. F Ferfiler Faden, die meisten Sporangien bereits 

entleert. 

abgerundeten Zellen, die in einer mittleren ebenen Wand miteinander ver- 
wachsen sind. Die gleiche Probe konnte F~iden zwischen 22 und 31 tt Breite ent- 
halten. Die L/inge der Zellen ist sehr unterschiedlich in Abh/ingigkeit von der 
Streckung nach der voraufgegangenen Teilung. Sie liegt bei dem im Freien ge- 
sammelten Material zwischen dem 1- und 31/ffachen der Breite (Abb. 1 B). In 
den Kulturen bleiben die Zellen im allgemeinen kfirzer, hier sind sie oft ebenso 
oder nur halb so lang wie breit (Abb. 1 E). 

Der Chromatophor ist bei dem am natfirlichen Standort gewachsenen Ma- 
terial meist nut ein schmaler Ring, der sich an der Innenwand der Zelle etwas 
verbreitert (Abb. 1 A). Solche F~iden sind infolgedessen nut hellgrfin gef~irbt. 
Sic werden abet in Kultur schon nach zwei Tagen kr~iftig grfin; der Chromato- 
phor kleidet dann die kfirzeren Zellen nahezu vollstfindig aus (Abb. 1 D, E). 
Gew6hnlich sind 2 ~ 3  Pyrenoide vorhanden, mitunter auch vier oder nur einer. 
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Abb. 2. Percursarla percursa (Ag.) Bory 
Entwi&lung. Auf der aus verzweigten F/iden zusammengeschlossenen Basalscheibe erheben 

sich die mit Scheitelzelle wachsenden aufrechten F/iden. 
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Abb. 3. Percursaria percursa (Ag.) Bory 
Entwicklung ohne Basalscheibenstadium. Der Keimling teilt sich in eine Rhizoid- und 

eine Fadenzelle. 

Bis in die jfingste Literatur finden sich Angaben fiber das Vorkommen 
l--4reihiger F/iden bei Percursaria (z. B. KYLIN 1949), ohne dab daffir Belege 
gebracht werden, sie dfirften daher auf der l~lbernahme/ilterer Befunde be- 
ruhen. Verwechslungen und Irrtfimer waren leicht m~Sglich, weil die Alge oft- 
reals mit Rhizoclonium und Enteromorpha torta vermischt wfichst. Einreihige 
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Zellf/iden, die sida spfiter ganz oder nur streckenweise zu Doppelf/iden ent- 
wickeln sollen (NEWTON 193 t), habe ida in meinen Kulturen niemals beobachtet. 
Die Entstehung des Doppelfadens konnte an der sida entwickelnden Alge leid~t 
und sehr einfach gekl/irt werden. 

Bei der Keimung der zur Ruhe gekommenen Schw/ i rmer -  Zoosporen wie 
auch unverschmolzener Gameten - -  entsteht im allgemeinen eine Zellscheibe 
(Abb. 2 AmE), aus deren zentralen Zellen sich bald aufredate F/iden in weda- 
selnder Anzahl erheben und mittels Scheitelzelle wachsen. In/ihnlicher Weise 
entwickelt sich auch Enteromorpha minima (BLiDiNG 1938). H/iufig verl/iuft die 
Entwicklung aber auch abweidaend, indem bereits nach der ersten Teilung der 
keimenden Spore eine Differenzierung in einen Faden-und  einen Rhizoidteil 

::::::::::::::::::::::: ....... C 

Abb. 4. Percursaria percursa (Ag O Bory 
Junger Faden, dessen ehemalige Scheitelzelle zu einem Rhizoid ausgewachsen 'ist. A Basalteil, 

B Mittelabschnitt mit Versetzung der Symmetrieebene, C Spitze mit Rhizoid. 

erfolgt (Abb. 3 B). Die helle und grot~e Rhizoidzelle untersdaeidet sich auf- 
fallend yon der kleineren Fadenzelle mit ihrem dichteren Chromatophor, die 
zur Sdaeitelzelle des Fadens wird. Die abgegtiederten Segmente erfahren schon 
sehr friih eine L/ingsteilung, so dag es praktisda fiberhaupt nidat zur Ausbildung 
eines einreih~gen Fadenabsdanittes kommt (Abb. 3 D, E). Die Ridatung der 
L/ingswand wird in dem jiingsten Segment mitunter versetzt, oftmals im Win- 
kel yon 90 °. Da bei den folgenden interkalaren Teilungen die urspriingliche 
Teilungsebene beibehalten wird, trifft man bereits in ganz jungen F/iden nidat 
selten auf eine sprunghafte Versetzung der Teilungsebene (Abb. 3 F). 

Die Scheitelzelle stellt ihre T,:itigkeit friihzeitig ein und w/ichst besonders 
bei Beriihrung mit dem Substrat zu einem Rhizoid aus (Abb. 4 C). Der nun- 
mehr an beiden Enden angeheftete Thallus verl/ingert sida durch interkalare 
Teilungen weiter, so dag die verworrenen Watten doppelreihiger Ffiden ent- 
stehen. Einzelne Fadenzellen kSnnen zu Rhizoiden auswachsen, diese bleiben 
metst eihzellig oder teiien sida mitunter durch einige Querwfinde: Verzweigun- 
gen findet man an ausgewachsenen Ptlanzen sehr selten, etwas hfiufiger dagegen 
an ganz jungen Pflanzen. Seitlidae Verzweigung aus einer Thalluszelle wurde 
nur bei der Regeneration aus iiberstfindigen Ffiden beobachtet (Abb.'5 D), bei 
normal sich entwickelnden Pflanzen dfirfte die gelegentliche L/ingsteilung der 
Sdaeitelzelle die Ursache einer Verzweigung sein. 

D i e  bereits bei der Keimlingsentwicklung beschriebene Versetzung der 
Symmetrieebene wird auch nicht selten in den/ilteren Thalli beobachtet. :H/~LS~ 
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BRUCH (1937) schliel~t daraus auf das Vorkommen einreihiger Fadenabsdanitte, 
in deren Zellen die Ebene der L~ingsteilung gegeneinander versetzt wird. Dieser 
Sdalut~ ist aber nicht zwingend. Wenn in einem ~ilteren Thallus ganz kurze 
Abschnitte mit versetzter Teilungsebene angetroffen werden, so k/~nnen sie 
nur unmittelbar in dem zweireihigen Faden entstanden sein. Als Ursache wur- 
den Unregelm/ii~igkeiten bei der Zellteilung erkannt, wie sie in Abb. 6 dar- 
gestellt sind. Im allgemeinen erfolgen die Zellteilungen in den beiden Reihen 
sehr~ gleichm~it~ig. Es kornmen aber auch Anomalien vor, sei es, dat~ sida die 
eine Tochterzelle aus unbekannten Gr/inden nicht entwickelt oder daf~ durda 

Abb. 5. Percursaria percursa (Ag.) Bory 
Fadenstli&e aus/ilferen Kulturen. A--C. Membranmanschetten auf neu auswachsenden Ffiden. 
D Regeneration eines Fadens aus einer Zelle des sehr fiberst~ndigen Thallus mit dlcken Zell- 

w/~nden. Die are Membran ist an der Basis des jungen Fadens auseinandergerissen. 

vermehrte Teilungen in der einen Reihe die Zellen der anderen Reihen unter 
Bildung von Interzellularen auseinanderweidaen. In solche Liicken wadasen die 
Nachbarzellen ein, entweder die beiden seitlida angrenzenden oder die gegen- 
fiberliegende Zelle der anderen Reihe. Dadurda wird die Regelm/iBigkeit des 
Thallusaufbaues gest6rt und es kann eine einzelne Zelle in den Doppelfaden 
eingeschaltet werden. Sie teilt sida zuerst dutch eine L/ingswand in der Ridatung 
des Fadens, bevor sie die Querteilungen aufnimmt. Dieses Verhalten ist ein 
eindrucksvolles Beispiel ffir die F/ihigkeit der einzelnen Zelle; sida dem Organi- 
sationsprinzip des Thallus einzuffigen. 

HULSBRUCH (1937)untersuchte die eigenartigen Membran-Mansdaetten, 
die mar~ gelegentlida an den F~den antrifft und die auda yon KNIGHT and PARKE 
(1931) und von TAYLOR (1937)abgebildet wurden. Ida land sie sowohl im Frei- 
landmateriaI wie in Kulturen. In Ubereinstimmung mit den Beobachtungen 
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yon H/.~LSBRUCH treten die Manschetten am reichlichsten auf, wenn die F~iden 
nach einer Ruhezeit weiterwachsen. Dabei werden die verdickten Membranen 
auseinandergesprengt und ihre Reste bleiben als Membranringe auf den dfinn- 
wandigen jungen Zellen liegen (Abb. 5 A--C). In rasch wachsenden Kulturen 
kommt es nicht zur Bildung solcher aufftilligen Manschetten, wohl kann man 
auch an solchen Ftiden gelegentlich eine schwache ringfBrmige Membranver- 
dickung beobachten. Wahrscheinlich bildet sie sich an Zellen, deren Teilungs- 
rhythmus aus irgendeinem Grunde verz6gert ist. Verdickung der Membran 
deutet stets auf eine Verlangsamung oder einen Wachstumsstillstand hin, wie 
er auch der Fertilisierung vorausgeht. Die Zellen der reifen Ftiden sind daher 
oft auffallend dickwandig. 

300L 'dC.-,,'Ot33r 
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Abb. 6. Percursaria percursa (Ag.) Bory 
Unregelm~iBigkeiten bei der Zellteilung, die eine Versetzung der Symmetrieebene verursachen. 

Die Selbsffindigkeit der Gattung Percursaria stand ffir alle Autoren, die 
den zweireihigen Thallus als Besonderheit der Art erkannt hatten, aut~er jedem 
Zweifel. Der rBhrige Thallus yon Enteromorpha schlieBt eine Vereinigung mit 
dieser Gattung aus. 

F o r t p f l a n z u n g  

In der Literatur findet man nur vereinzelte Hinweise auf die Fruktifikation 
yon Percursaria, dazu meist noch ohne n~here Angaben fiber die Art der an- 
getroffenen Schw~irmer. KNIGHT and PA~K~ (1931) fanden Zoosporangien zu 
aIlen Jahreszeiten. Ich traf die Alge Bfters im Freien fruktifizierend an, aber 
immer nur mit Zoosporangien. Ende August 1950 wurde eine ziemlich reine, 
gut schw/irmende Watte in der N/ihe der Station am Strand gefunden, die als 
Ausgangsmaterial fiir die Kulturen diente. Im Herbst 1953, 1954 und 1955 wuchs 
die Alge fippig und fruktifizierte reichlich in einem flachen Tfimpel, den das yon 
den Versuchsaquarien der Station abflief~ende Wasser auf dem Vorstrand bil- 
def. Auch in allen fibrigen F~illen, in denen im Freien gesammelte vegetative 
F/iden in Kultur zur Reife gebracht wurden, ergaben sich immer nur Zoosporen. 
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In fruktifizierendem Zustand sind die Zellen 1/ingerer Fadenabschnitte oft 
ausnahmslos in Sporangien bzw. Gametangien umgewandelt (Abb. 1 F), es 
k6nnen gelegentlich vereinzelte vegetative Zellen eingeschaltet bleiben. Die 
spontane Entleerung der reifen Sporangien finder in den Mittagsstunden start, 
durch starke Belichtung kann das Schw/irmen auch zu anderer Tageszeit aus- 
gel6st werden. )~hnlich wie bei Ulothrix oder Pylaiella schlfipfen die Schw/irmer 
nacheinander aus dem Sporangium aus und sammeln sich in einer zartwandigen 
Blase vor der Sporangien6ffnung, bevor sie sich nach wenigen Sekunden zer- 
streuen und positiv phototaktisch davonschwimmen. Die Austrittsfiffnungen 
liegen immer nur in der Mitre der in reifem Zustand nach auf~en gewBlbten 
Seitenw/inde. 

Die viergeif~eligen Zoosporen sind von birnf6rmiger Gestalt, meist 7--8 tt 
lang und 4--5 ~ dick, sie haben einen Chromatophor mit Pyrenoid und einen 
Augenfleck. 

Die Keimung und Entwicklung wurde bereits beschrieben und in den 
Abb. 2m4 dargestellt. In etwa 4 Wochen entwickelt sich aus den Zoosporen 
eine neue Generation, die sich morphologisch nicht yon der Ausgangspflanze 
unterscheidet. Sie erweist sich durch ihre zweigeit~eligen geschlechtlichen Schw/ir- 
met als Gametophytengeneration. 

Die Gametophyten sind di6zisch. Die Geschlechtsbestimmung erfolgt geno- 
typisch. In den Nachkommenschaften aus unverschmolzenen Gameten wird aud~ 
nach mehreren Generationen das gleiche Geschlecht beibehalten. 

Abb. 7. Percursaria percursa (Ag.) Bory 
Schw~irmergemisch eines einzelnen, aus einer Zoospore hervorgegangenen Gametophyten. Einige 
Gameten lebend, die meisten nach Fixierung mit Jodseewasser gezeichnet. Die extremen Formen 

sind nur in geringem Anteil vorhanden. 

l~ber die GrBf~e und Gestalt der Gameten sowie die Entwicklung unver- 
schmolzener Gameten lassen sich keine allgemeingfiltigen Angaben machen. Die 
mit verschiedenem Ausgangsmaterial wiederholten Versuche ffihrten zu ab- 
weichenden Ergebnissen. Es gibt St/imme yon Percursaria mit deutlicher Aniso- 
gamie. Bei diesen sind schon subjektiv die Geschtechter leicht an der unterschied- 
lichen Bewegtichkeit der Gameten zu unterscheiden, auch ist ihre ungleiche 
GrBi~e nicht zu fibersehen. Die m/innlichen Gameten sind auffallend schlank, 
meist 6--7 ~t lang und knapp 2 ~ dick. Die weiblichen Gameten erreichen bei 
gleicher L~inge eine Dicke yon 3,5--4 ~t. Bei anderen St~immen sind die Gameten 
beider Geschlechter Gemische yon schlanken und dicken Formen (Abb. 7), so 
dai~ eine morphologische Unterscheidung nicht m6glicb ist. Die Kopulationen 
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erfolgen aber auch hier im allgemeinen zwischen ungteich grot~en Partnern; die 
Befruchtung ist also auch in diesem Falle anisogam, wobei es aber often bleibt, ob 
immer nur die kleineren Partner der Kopulanten dem einen, die gr/Sgeren dem 
anderen Geschlecht entsprechen. 

Monstr/~se Schw/irmer mit 2--8 Geigelpaaren wurden zwischen den Ga- 
meten nicht selten angetroffen. Sie bewegten sich stark taumelnd zum Lichtrand. 
Kopulationen mi t  solchen Riesenschwfirmern wurden nicht beobachtet. 

Eine ausgesprochene Umstimmung der phototaktischen Reaktion findet 
nach der Vereinigung der Gameten nicht statt. Man sieht die P/irchen im Trop- 
fen umherschwimmen und sich an beliebiger Stelle festsetzen. Bei der Keimung 
und Entwi&lung kann man die jungen Sporophyten nicht mit Sieherheit yon 
den aus unverschmolzenen Gameten sich entwi&elnden Pfl/inzchen unter- 
s'cheiden. 

Die Schwfirmer beider Ges&lechtspflanzen k6nnen sich auch ohne Ver- 
schmelzung entwiekeln, jedoch s&eint immer nur ein geringer Anteil keimungs- 
und entwicklungsf~ihig zu sein. Die aus unverschmolzenen Gameten entstande- 
hen Generationen verhielten sich bei ihrer Fruktifikation unterschiedlich. Pflan- 
zen, die auf das im Herbst 1953 gesammelte Material zuriickgingen, schw/irm- 
ten in 2 aufeinanderfolgenden Generationen wieder mit zweigeigeligen Schw/ir- 
mern, die in ihrem Verhalten den Gameten ihrer Mutterpflanzen entsprachen. 
In diesem Falle liegt also eine apomiktotische Entwicklung im Sinne WmKLE~S 
(1942) vor. Bei den auf das Material vom August 1950 zur~ckgehenden Pflan- 
zen verhielten sich die Nachkommenschat~en der einzelnen Gametophyten ni&t 
einheitlich: ein Teil entwi&elte sich apomiktotisch und entlieg zweigeigelige 
Schw/irmer, andere entwickelten sich parthenogenetisch un~l lieferten vier- 
geigelige Schw/irmer, wieder andere Na&kommenschaften fruktifizierten mit 
einem Gemisch yon beiden Schw/irmersorten. 

In der Entwicklung yon Percursaria zeigen sich also Besonderheiten, wie 
sie in ~ihnlicher Art bereits bei Enteromorpha compressa (MoEwvs 1938) be- 
kannt sind. Es wurde versucht, dureh Aufzucht einer Reihe von aufeinander- 
folgenden Generationen verschiedener Gametophytenst~imme zu einer Analyse 
der beobachteten Erscheinungen zu gelangen. Diesen Versuchen stellten sich 
jedoch te&nis&e Schwierigkeiten entgegen. Ganz normal verlief im allgemei- 
nen die Aufzucht der Gametophyten aus Zoosporen, wfihrend in der Entwi&- 
lung aus unverschmolzenen Gameten hfiufig St/Srungen auftraten. In vielen 
F/illen wuchsen die F/iden zun~ichst sehr iippig, dann aber degenerierten die 
Zellen in ganz gesund aussehenden Kulturen ohne erkennbare Ursache. Es kam 
auch oft zu einer k/Srnigen Aufteilung des Zellinhaltes; in diesem Zustand konn- 
ten die F/iden lange Zeit verharren und schtief~lich bei einem Wechsel der Nfihr- 
I/isung wieder zu normalen F~den auswachsen. Mitunter entwickelten sich die 
Pfl/inzchen nur langsam und gelangten schon als F/idchen yon 0,5--2 mm Lfinge 
zur Fruktifikation. Durch solche Unregelm/igigkeiten, die sich bisher noch nicht 
ausschalten liegen, wurde die Durchffihrung planm/il~iger Versuchsreihen sehr 
erschwerLund oftmals unm6glich gemacht. Immerhin gelang es in einigen F/il- 
len, bis: zu ffinf aufeinanderfolgende Generationen einzelner Gametophyten- 
st/imme zu kultivieren. 

Das Ergebnis dieser Versuchsreihen war nicht einheitlich. Bei einzelnen 
Stfimmen zelgte sich ein ziemlich klarer Wechsel yon zwei- und viergeigeligen 
Schw/irmern in den aufeinanderfolgenden Generationen, wenn man eine ge- 
ringfiigige Beimischung der jeweils anderen Schw~rmersorte auger Betracht 
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1/it~t. Es konnten auch zwei oder mehrere Generationen mit iiberwiegend gleich- 
artigen Schw~rmern aufeinander folgen oder solche mit einem Gemisch beider 
Schw/irmertypen in etwa gleichem Anteil. Niemals folgten sich jedoch mehrere 
Generationen, in denen ausschliet~lich viergeif~elige Schw/irmer aufgetreten 
w/iren. 

Eine Unsicherheit haftet dem Ergebnis dadurch an, dab die gleiche Kultur 
bei wiederholten Priifungen sich unterschiedlich verhalten konnte. So enthielt 
zum Beispiel eine Kultur zuerst nur zweigeit~elige, eine Woche sp/iter dagegen 
vorwiegend viergeil~elige Schw/irmer. 

Wie an mehreren Einzelpflanzen festgestellt wurde, k6nnen beiderlei 
Schw~rmer auf demselben Faden gebildet werden. Die /iuf~ere Gestalt der 
Schw/irmer eines Gemisches war yon der Begeit~elung ganz unabh/ingig: beide 
Schw/irmertypen waren in allen Abstufungen yon schlanker bis zu fast rund- 
licher Form vertreten. 

In einer ganzen Reihe von Kombinafionsversuchen stellte sich heraus, dab 
die zwelgeit~eligen Schw/irmer solcher Gemische als Gameten fungierten und 
das Geschlecht ihrer Ursprungspflanze beibehalten hatten. Die viergeit~eligen 
Schw~irmer kopulierten nicht. 

B e s p r e c h u n g  d e r  E r g e b n i s s e  

Der diplohaplontische Lebenszyklus von Percursaria mit einem Wechsel 
zweier gleichgestalteter Generationen erh~ilt seine besondere Eigenart dutch die 
verschiedenen EntwicklungsmSglichkeiten der auf dem Gametophyten gebil- 
deten Schw~irmer. Sie fungieren als Gameten, kSnnen sich aber auch ohne Ver- 
schmelzung entwickeln. Dabei entstehen aus ihnen entweder Gametophyten 
(Apomiktose) oder Sporophyten (Parthenogenese) oder - -  in den rneisten F~il- 
l e n - -  Mischformen, auf denen zwei- und viergeit~elige Schw~irmer gebildet 
werden. Von den Folgegenerationen werden im allgemeinen wieder Gemische 
beider Schw~rmertypen erzeugt. 

Es bestand bisher im allgemeinen kein Anlat~, die auf einem Gametophyten 
gebildeten Schw~irmer nicht fiir physiologisch einheitlich zu halten. Mehrere 
Beobachtungen kSnnen jedoch zu Zweifeln an der Berechtigung dieser An- 
nahme ffihren: 

1. Bei Kombinationsversuchen stellt man immer wieder lest, daf~ sehr viel 
wenige r Zygoten gebi!det werden, als man bei der Zahl der Gameten er- 
wartet h~itte. Dies war nicht nur bei Percursaria, sondern auch in Versuchen 
mit Ectocarpus confervoides auff~illig. 

2. Bei den Percursarla-St~immen, deren Gametophyten ein Gemisch verschie- 
den gestalteter Schw~irmer liefern, l~t~t die anisogame Befruchtung darauf 
sdalie~en, dat~ nur ein Teil der Gameten kopulationsffihig ist, oder anders 
ausgedriickt: dat~ nur ein Teil der Schw~irmer wirkliche Gameten sind. 

3. Der Anteil der Schw~irmer, der sich ohne Verschmelzung zu entwickeln 
vermag, ist bei Percursaria nur gering. Auch bei verschiedenen anderen 
Objekten wurde die glelche Feststellung gemacht, z. B. bei Cladophora 
Suhriana (F6YN 1934) oder bei Ectocarpus siliculosus (PAPV.NFtrSS 1935), 
und ich konnte sie bei Ectocarpus con[ervoides best~tigen (KoRNMANN 
1956). 
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Machen diese Beobachtungen schon die Annahme wahrscheinlich, dag die 
auf einem Gametophyten erzeugten Schw/irmer physiologisch verschieden sein 
kSnnen, so gibt es auch Beispiele, wo ganz offensichtlich zweierlei Fortpflan- 
zungszellen gebildet werden. Auf den m/innlichen Geschlechtspflanzen yon 
Acinetospora werden neben den Antheridien no& Sporangien erzeugt, deren 
ungeschlechttiche Schw/irmer stets wieder gleichartige Generationen ergeben 
(KoRNMANN 1953). Hier sind die verschiedenen Organe morphologisch ohne 
weiteres als Gametangien und Sporangien zu erkennen. W/ire es nicht denkbar, 
daft auch bei morphologischer Gleichheit der Fortpflanzungsorgane verschieden- 
artige Schw/irmer - -  Gameten und Zoosporen - -  auf der gleichen Geschlechts- 
pflanze gebildet werden? Damit liegen sich die oben angeffihrten Beobachtungen 
leicht erkl/iren. Man kSnnte sich auch vorstellen, daft in der Haplophase - -  viel- 
leicht nur unter den Bedingungen der Laboratoriumskultur - -  iiberhaupt keine 
Gametangien, sondern nur Sporangien gebildet werden. Dies ist, zumindest 
zeitweilig, bei den m~nnlichen Gametophyten yon Acinetospora der Fall. Diese 
Annahme kSnte es auch verst/indlich machen, daf~ an den ffir weiblich gehalte- 
hen Acinetospora-Pflanzen bisher niemals Gametangien gefunden wurden. 
Auch die vielen Beispiele in den Lebenszyklen der Braunalgen, in denen keine 
Kopulationsbereitschaft der Schw/irmer festgestellt werden konnte, wo man sie 
eigentlich erwartet h/itte, kSnnten hierin ihre Erkl/irung finden. 

Ffir eine physiotogische Verschiedenheit der Gameten sprechen auch die 
yon HARTMANN (1929) an Chaetomorpha linum und Ch. aerea gemachten Be- 
obachtungen, daft nur Gameten einzelner Individuen in geringem Prozentsatz 
parthenogenetisch entwicklungsf/ihig waren. 

SCHILLER (1907) schlog bereits aus der unterschiedlichen Gestalt der Ga- 
meten yon Ulva lactuca auf ihre physiologische Verschiedenhelt. Er unterschied 
,,Makrogameten", die nicht entwi&lungsf/ihig sin& ,,Parthenogameten", die 
nur zur parthenogenetischen Keimung bef/ihigt sind und ,,Mikrogameten" als 
die eigentlichen Gameten. Wenn auch F6YN (1929) diese Angaben nicht be- 
st/itigen konnte - -  die Gameten aller GrSgen erwiesen sich in seinen Versuchen 
als kopulations- und parthenogenetisch entwi&lungsf~ihig - -  so stimme ich mit 
SCHILLERS Ansicht fiberein, dag die auf einem Gametophyten gebildeten 
Schw/irmer physiologisch verschiedenartig sein kSnnen. 

Im allgemeinen setzt man bei Formen mit diplohaplophasischem Zyklus 
den Haplonten ganz gewohnheitsm/iflig mit dem Gametophyten gleich, eine 
Vorstellung, die sich auf eine grofle Zahl yon Erfahrungen stiitzen kann. Un- 
verschmolzene Gameten entwi&eln sich im allgemeinen apomiktotisch zu Ga- 
metophyten, nur in wenigen F/illen parthenogenetisch unter Aufregulierung 
der Chromosomenzahl zu diploiden Sporophyten, z. B. bei Cladophora Suhriana 
(F6vN 1934) oder bei einzelnen Rassen yon Enteromorpha compressa und 
E. linza (MOEwUs 1938). Nur ausnahmsweise gehen haploide Sporophyten aus 
unverschmolzenen Gameten hervor, z. B. aus den Eiern yon Cutleria. Ein solcher 
Entwicklungsverlauf ist aber bei einer x~on mir untersuchten Form yon Ecto- 
carpus confervoides die Regel (KoRNMANN 1956, im Druck). Der Lebenszyklus 
dieser Form ist in dem folgenden Schema dargestellt. Ein besonders giinstiger 
Umstand ffir seine Deutung ist die Heteromorphie der Generationen, die sich 
ganz klar in der Gestalt ihrer Fortpflanzungsorgane/iuflert. Die Sporophyten 

sowohl der diploide als auch der haploide ~ haben ,,confervoides"-Sporan- 
gien, wfihrend der Gametophyt ,,siliculosus"-Sporangien trfigt. 
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Wie das obige Schema zeigt, entwickeln sich aus den unverschmolzenen 
Schw/irmern des Gametophyten stets Sporophyten. Auf diesen parthenogene- 
tisch entstandenen Sporophyten und ihren aus ungeschlechtlichen Schw/irmern 
erzeugten gleichartigen Nachkommen entstehen h/iufig durch Aposporie Ga- 
metophyten. Ein Sporophytenfaden geht in einen Gametophyten fiber und kann 
schliefflich wieder in einem Sporophyten endigen. 

Es liegt nahe, diese an Ectocarpus gemachten Beobachtungen mit denen 
bei Percursaria zu vergleichen. Gametophyten und Sporophyten sind zwar nidat 
an/iuf~eren morphologischen Merkmalen zu unterscheiden, sondern nur an der 
Begeigelung ihrer Schw/irmer zu erkennen. Wenn sich aus den un,~erschmolzenen 
Schw/irmern des Gametophyten Pflanzen mit Zoosporen oder solche mit einem 
Gemisch von Zoosporen und Gameten entwickeln, so wird man auf die gleichen 
Verh/iltnisse wie bei Ectocarpus schlief~en dfirfen. Darfiber hinaus k6nnen sich 
hei Percursaria auch reine Gametophyten entwickeln, eine M/Jglichkeit, die in 
dem Entwicklungsgang der untersuchten Ectocarpus-Art nicht beohachtet wurde. 

Meiner Deutung der Lebenszyklen von PeTcursaria und der untersuchten 
Form von Ectocarpus confervoides lege ida die Annahme zugrunde, daft sich 
die unverschmolzenen Gameten zu Haplonten entwickeln. Leider konnte ich 
den zytologischen Nachweis daffir nicht erbringen; Percursaria erwies sich 
wegen ihrer kleinen Kerne als wenig geeignet. Wenn auch die bekannten F/ille 
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einer Aufregulierung der Chromosomenzahl zu einer vorsichtigen Deutung der 
in den Kulturversuchen erzielten Ergebnisse mahnen, so lassen sich doch einige 
Tatsachen anffihren, die meine Annahme stiitzen k/Snnen: Auf den partheno- 
genetisch entstandenen Ectocarpus-Sporophyten traten niemals unilokul/ire 
Sporangien auf, Organe, die ffir die Diplophase bei den Braunalgen bezeichnend 
sind. Auch lfit~t det vegetative rdbergang des Sporophyten in einen Game- 
tophyten und umgekehrt darauf schliegen, datg die Kernphase unver~indert 
bleibt. 

Bei Percursaria ergaben sich aus den parthenogenetischen Gameten hie- 
reals Rassen, die sich konstant durch Zoosporen fortpflanzten, wie dies in 
MoEwvs' (1938) Untersuchungen bei Enteromorpha compressa und E~iinza 
der Fall war. Hier war der gesamte Thallus der Pflanze diploid und es wurden 
diploide Zoosporen gebildet. Die yon F6YN (19,43) un~ersuchte Parthenogenese 
bei Cladophora Suhriana ergibt zwar auch eine diploide Generation, jedoch 
werden bei der Zoosporenbildung nach einer Reduktionsteilung ausschlieglich 
haploide Zoosporen erzeugt. Bei Percursaria wiesen aber die aufeinander- 
folgenden Generationen stets auch einen wechselnden Anteil yon Gameten auf. 
Man k~Snnte wohl ein teilweises Diploidwerden des Thallus annehmen, wie es 
F6YN (1934) bei Ulva lactuca nachgewiesen hat. Dort trat diese Verfinderung 
erst an 6 Monate alten Kulturpflanzen auf. Bei Percursaria entwickelten sich 
die Mischformen im allgemeinen nicht langsamer als die Gametophyten und 
die aus Zygoten hervorgehenden Sporophyten. Schliet~lich mug noch darauf 
hingewiesen,.werden, dag ein geringer Prozentsatz von Zoosporen auch bei ein- 
zelnen Gametophyten auftrat, die aus Zoosporen des Sporophyten stammten. 
Endlich weise ich auf die parallele Erscheinung bei Ulothrix zonata hin, wo 
Zoosporen und Gameten nebeneinander auf demselben Haplontenfaden ge- 
bildet werden k6nnen (GRoss 1931). Ich glaube daher annehmen zu dfirfen, daf~ 
bei den Formen, die keinem strengen antithetischen Generationswechset unter- 
liegen, die Gametophyten ph~siolo'gisch verschiedene Schw/irmer erzeugen k~in- 
nen, auch wenn morphologische Unterschiede nicht erkennbar sind. 

Die Lebenszyklen der Chloro2 und Phaeophyceen, die keinen strengen 
Wechsel von Gametophyten und Spofophyten aufweisen, haben in den letzten 
Jahren durch die Frage nach der Urform des Entwi&lungsganges ein besonderes 
Interesse gewonnen. Es ist eine Wiibi:e~itete Ansctiaimng~ ~den haplophasischen 
Lebenszyklus mit.Reduktionsteilung bei der Keimung der Zygote fiir den ur- 
sprfingli&en zu halten. Aus diesem'soll sich @r antithetische Generations- 
wechsel dur& eine vegetative Entwi&lung der Zygote zum Sporophyten, und 
eine entsprechende Verz6gerung des Zeitpunktes der Reduktionsteilung ab- 
Ieiten. Nach der yon CHAD~FAUD (1952) vertretenen Ansicht umfagte dagegen 
der primitive Zyklus bereits beide Phasen; beide sollten si'ch durch geschlecht- 
liche und ungeschlechtliche F0rtpflanzung unabhfingig voneinander erhalten 
k~innen..Die Mannigfaltigkeit der Entwi&lungsm/~glichkeiten soll also die Ur- 
form des Lebenszyklus auszeiehnen. Alle jetzt bekannten Typen der Entwi&- 
lung sind dur&. eine Reduktion der;entsprechenden Fortpflanzungsmiiglich~ 
keiten entstanden ZU denken. 

Eine ganz /ihnliche Ansicht vertri~tt auch, FELDMANN (!952). Er h/ilt eine 
Folge isomorpher Generationen fiir den urspriinglichen Typus des Lebens- 
zyklus. Beide Phasen sollen sich als Sporophyten selbst/indig vermehren kSnnen 
und nut  gelegenttich miteinander verknfipft w~erden, indem durcii besondere 
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6kologische'Bedingungen in dei ~ Haplophase die Entstehung von Gametophyten 
und inder  D,!pl0phase die Reduktionsteilung ausgelf~t werden. 

Die Entwicklungsm/iglichkeiten, die durch die Kulturversuche an Percur- 
saria und Ectocarpus con[ervoides aufgezeigt werden, entsprechen weitgehend 
der yon FELDMANN vertretenen Anschauung. 

Zusarn'menfassung 

Der Zweireihige Thallus yon Percursaria entsteht durch einmalige L/ings- 
teilung der yon der Scheitelzelle des Keimlings abgegliederten Segmente. Die 
Scheitelzelle stellt ihre T/itigkeit friihzeitig ein, und der Doppelfaden verlfingert 
sich durch interkalare Teilungenl 

Percursaria ist ein Diplohaplont mit gleichgestalteten Generationen. 
Die unverschmolzenen Gameten k/innen sich zu Gametophyten oder zu 

Sporophyten oder zu Mischformen entwicketn. 
Es werden Tatsachen er/irtert, welche die Annahme einer physiologischen 

Verschiedenheit der auf einem Gametophyten gebildeten Schwfirmer berechtigt 
erscheinen lassen. 
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