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Zusammenfassung

Zusammenfassung

Die tropischen Regionen stellen die altesten Lebensrdume des Meeres
dar. Durch die Entstehung von Temperaturprovinzen in der geologischen Ver-
gangenheit haben sich charakteristische Algen-Floren entwickelt, die wahr-
scheinlich in ihrem Temperaturanspruch die paldoklimatische Geschichte der
entsprechenden Region ausdriicken. Neben der Frage nach dem Zusammen-
hang zwischen heutigem Temperaturanspruch der Algen und der palédoklima-
tischen Entwicklung, stellt sich weitergehend die Frage nach der speziellen
Evolution von Kaltwasserfloren. Um diese zu verstehen, ist ein Vergleich des
Temperaturanspruchs mdglichst vieler Arten aus verschiedenen geogra-
phischen Regionen notwendig. Daher wurden in der vorliegenden Arbeit der
Temperaturbedarf fir das Wachstum und die Uberlebenstemperaturen (USTs,
LSTs: ypper or lower survival temperatureg) mariner Makroalgen aus unter-
schiedlichen geographischen Regionen bestimmi. Es wurden untersucht:

- 26 Algenarten von der tropischen Insel Hainan (V.R. China, Westpazifik),

- kalttemperierte und polare Isolate der amphidquatorial (bipolar) verbreiteten
Grunalgen Acrosiphonia arcta (9 Isolate) und Urospora penicilliformis
(9 Isolate) sowie der amphiatlantisch arktisch-kalttemperierten A. sonderi
(3 Isolate),

- 15 Rotalgen von der antarktischen Konig-Georg-insel (Slid-Shetland-Inseln)
und der Signy-insei (Sid-Orkney-inseln).

Desweiteren wurden die experimentellen Ergebnisse dieser Arbeit sowie
die bisher verdffentlichten Literaturdaten Uber die Temperaturanspriche von
Makroalgen aus den unterschiedlichen geographischen Regionen verglichen
und in Zusammenhang mit der paleoklimatischen Geschichte der jeweiligen
Region und der Entstehung von amphidquatorialen Verbreitungsmustern
diskutiert. Dieser globale Vergleich erlaubt eine genauere Aussage Uber den
Zeitbedarf und die mdglichen Schritte einer Anpassung von Makroalgen an tiefe
Temperaturen als es vorher méglich war.

Die tropischen Algenarten aus dem Westpazifik wiesen USTs in einem
engen Temperaturbereich auf (32-37 °C). Diese USTs lassen sich mit denen von
tropischen Algen aus dem Atlantik vergleichen. Bezlglich ihrer LSTs zeigten die
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untersuchten Arten eine groBe Variationsbreite. 12 der pazifischen Arten wiesen
LSTs zwischen 16 und 7 °C auf (Hypnea musciformis, Centroceras clavulatum,
Falkbergia hillebrandii, Gelidiopsis intricata, Halymenia maculata, Hypnea
spinella, Hypnea cenomyce, Gracilaria changii, Dictyopteris repens, Laurencia
cartilaginea, Gelidium pusillum, Laurencia changiy. LSTs in diesem Tempe-
raturbereich sowie die Temperaturanspriche flir das Wachstum (Bereich: 15-
30 °C, Optimum: 25-30 °C) sind ebenfalls typisch flir tropisch westatlantische
und amphiatlantisch (sub-) tropische Makroalgen, sowie auch fur tropische
Isolate von Arten mit atlantisch tropisch bis warmtemperierter Verbreitung. Diese
Algen kénnen als tropisch-stenotherme Gruppe zusammengefalt werden, da sie
nur Temperaturen bis zu ca. 10 °C tolerieren kénnen. Die restlichen 14 pazi-
fischen Arten zeigten LSTs in einem Temperaturbereich zwischen 6 und <1 °C
(Ulva conglobata, U. fasciata, Padina boryana, Dictyosphaeria cavernosa,
Cladophora sp., Boodlea composita, Boergesenia forbesii, Cladophora
vagabunda, Enteromorpha compressa, E. intestinalis, Gracilaria tenuistipitata,
Monostroma nitidum, Struvea sp., Valonia aegagropila). Die LSTs dieser Arten
sind &hnlich denen von atlantischen Algen mit tropisch bis temperierter
Verbreitung. Diese Algen kénnen als tropisch-eurytherme Gruppe zusammen-
gefaBt werden, da sie Temperaturen bis zu (<) 1 °C tolerieren kdnnen. Die
Erniedrigung der LSTs kann als erster Schritt einer Anpassung tropischer Algen
an tiefe Temperaturen interpretiert werden.

Die Untersuchungen der Temperaturanspriiche der Isolate von Acrosi-
phonia sonderi, A. arcta und Urospora penicilliformis von verschiedenen Stand-
orten innerhalb des jeweiligen Verbreitungsgebietes zeigen, daB sich innerhalb
dieser Arten Okotypen hinsichtlich ihres Temperatur-Wachstumsmusters und
ihrer USTs entwickelt haben. Die Isolate konnten jeweils in zwei Gruppen, eine
mehr eurytherme (kalttemperierte) und eine mehr stenotherme (polare) Gruppe,
eingeteilt werden. Die polaren Isolate dieser drei Arten wiesen im Vergleich zu
den jeweiligen kalttemperierten Isolaten eine Verschiebung der Wachstums-
optima hin zu tieferen Temperaturen sowie teilweise eine Absenkung der oberen
Temperatur-Wachstumsgrenzen auf. Desweiteren zeigten die polaren Isolate
ebenfalls eine Erniedrigung der USTs. Wahrend A. sonderi von Helgoland
sowie die kalttemperierten Isolate von A. arcta beider Hemispharen (Friday
Harboer, Island, Farder-Inseln, Helgoland, Halifax, Roscoff, Puerto Williams) mit
optimalen bzw. sehr hchen Raten bei 15 °C wuchsen, wiesen die polaren Isolate
dieser Arten hohe Wachstumsraten zwischen 0 und 10 °C und sehr geringe
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Raten bei 15 °C auf. Das kalttemperierte Isolat von A. sonderi (iberlebte 25 °C,
wohingegen die arktischen Isolate (Spitzbergen, Disko-insel) nur 22 bis 23
(24) °C tolerierten. Die USTs der kalttemperierten Isolate von A. arcta lagen
zwischen (22)23 und 25 °C und die des antarktischen (K&nig-Georg-Insel)
sowie des arktischen lIsolates (Disko-insel) bei 22 °C. Die lIsolate von
U. penicilliformis aus den kalttemperierten Regionen beider Hemisphéren
(Helgoland, Halifax, San-Juan-Insel, Japan, Otago-Halbinsel, Concepcién)
wuchsen zwischen 0 und (15) 20 °C mit dhnlich hohen Raten oder mit einem
Wachstumsoptimum zwischen 5 und 15 °C, wahrend die polaren Isolate nur
einen Wachstumsbereich zwischen 0 und 15 °C aufwiesen und optimale Raten
bei 0 bzw. 5 °C zeigten. Die kalttemperierten Isolate dieser Art tolerierten (24)25
bis 26 °C, wahrend die arktischen Isolate (Spitzbergen, Disko-Insel) 23(-24) °C
Uberlebten und das antarktische Isolat (Kénig-Georg-insel) nur 19 °C tolerierte.

Die arktischen Isolate von Acrosiphonia sonderi, A. arcta und Urospora
penicilliformis zeigen, daB eine Kaltwassergeschichte von héchstens 3 Millionen
Jahren wie sie in der Arktis vorliegt, fur eine Veranderung der Temperatur-
Wachstumsoptima und -Wachstumsbereiche sowie flr eine geringe Absenkung
der USTs ausreichend sein kann. FUr eine starkere Erniedrigung der UST
scheint dagegen ein langerer Zeitraum notwendig zu sein, wie es bei dem Isolat
von U. penicilliformis aus der Antarktis, die seit mindestens 14 Millionen Jahren
durch tiefe Temperaturen charakterisiert ist, deutlich wird. Da das antarktische
und das arktische Isolat von A. arcta gleiche USTs aufweisen, kann vermutet
werden, daB U. penicilliformis auf Grund der stark abgesenkten UST des
antarktischen lIsolates, einen friiheren Kontakt mit den tiefen Temperaturen der
Antarktis als A. arcta hatte.

Die relativ geringen Unterschiede in den USTs der kalttemperierten Iso-
late beider Hemisph&ren von Acrosiphonia arcta (22-23[25] °C) und Urospora
penicilliformis ([24]25-26 °C) deuten darauf, dafB sich die Arten in den tem-
perierten Regionen einer der beiden Hemispharen entwickelt und die tropische
Region in einem noch nicht langzurickliegenden geologischen Zeitraum
Uberquert haben. Aufgrund ihrer USTs wére beiden Arten eine Passage (ber
den Agquator wahrend der pleistozanen Temperaturerniedrigungen méglich
gewesen. Allerdings konnten A. arcta und U. penicilliformis durch ihre engen
Temperatur-Wachstumsbereiche bei den glazialen tropischen Temperaturen
nicht wachsen (und sich nicht reproduzieren), was auf eine ,sprunghafte* Uber-
querung der tropischen Region w&hrend glazialer Temperaturerniedrigungen
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deutet. Die Daten wurden in Hinblick auf mdgliche Entstehungsgebiete und
Wanderwege diskutiert. Desweiteren wurden anhand der ermittelten Tempera-
turanspriiche die saisonale Entwicklung der Arten und die Natur ihrer Ver-
breitungsgrenzen in Zusammenhang mit den heutigen lokalen Temperatur-
bedingungen erértert.

Die antarktischen Rotalgen konnten aufgrund ihres Temperaturbedarts fiir
das Wachstum und ihrer USTs ebenfalls in eine ,eurytherme” und eine steno-
therme Gruppe eingeteilt werden. Zu der mehr ,eurythermen” Gruppe gehdnren
Rhodymenia subantarctica, Phyllophora ahnfeitioides, Gymnogongrus
antarcticus und Rhodochorton purpureum, die zwischen 0 und 10 °C mit
optimalen Raten bei 0 oder 5 (bis 10) °C wuchsen. lhre USTs sowie die von
Bangia atropurpurea, Porphyra endiviifolium und Delesseria lancifolia lagen
zwischen 22 und 16 °C. Da diese Arten Temperaturen in einem &hnlichen
Bereich wie die meisten endemisch arktischen und arktisch-kalttemperierten
Algen Uberleben, aber einen niedrigeren Temperaturbedarf fiir das Wachstum
zeigen, kann vermutet werden, daf3 sie einen langeren Kontakt mit tiefen Tempe-
raturen hatten als arktische Arten. Zu der stenothermen Gruppe gehdrien Ballia
callitricha, Gigartina skottsbergii, Phyllophora antarctica, Georgiella confluens,
Myriogramme mangini, Pantoneura plocamioides und Plocamium cartilagineum,
die nur bei 0 °C oder zwischen 0 und 5 °C mit optimalen Raten bei 0 oder 5 °C
wuchsen. lhre USTs sowie die von Phycodrys austrogeorgica lagen zwischen 14
und 7 °C. Die Arten dieser Gruppe missen einen sehr viel langeren Kontakt mit
den tiefen Temperaturen der Antarktis gehabt haben als die Algen der
.eurythermen” Gruppe. Georgiella confluens, Gigartina skottsbergii, Pantoneura
plocamioides und Plocamium cartilagineum waren wahrscheinlich noch langer
tiefen Temperaturen ausgesetzt als die anderen Arten der stenothermen Gruppe
oder als antarktische Grlin- und Braunalgen, da sie die niedrigsten Temperatur-
anspriiche, die bisher in Makroaigen gefunden wurden, aufwiesen.

Die Temperatur-Wachstumsmuster der untersuchten Rotalgen wurden in
Zusammenhang mit den heutigen Temperaturen der Standorte, an denen die
Algen gesammelt wurden, gebracht. Dabei zeigte sich, daB fast alle Arten, bis
auf Rhodymenia subantarctica, sehr gut an die Temperaturbedingungen ihrer
Isolationsorte angepaBt sind. Die phytogeographische Analyse ergab, daB nur
wenige der Verbreitungsgrenzen durch den hier ermittelten Temperaturbedarf
fiir das Wachstum und/oder das Uberleben der jeweiligen Art bestimmt werden.
Die Daten weisen auf die Entwicklung von Temperatur-Okotypen innerhalb

Vi



Zusammenfassung

vieler Arten hin (Rhodymenia subantarctica, Ballia callitricha, Gigartina skotts-
bergii, Bangia atropurpurea, Rhodochorton purpureum, Plocamium cartila-
gineum).

Der Vergleich der Temperaturanspriiche von Makroalgen aus den unter-
schiedlichen geographischen Regionen ergab, daB tropisch bis temperierte
Algen im Vergleich zu (sub)tropischen Arten eine Absenkung der LSTs und der
Temperatur-Wachstumsbereiche und -optima aufweisen. Temperierte und pola-
re Arten zeigen neben einer weiteren Absenkung der bereits genannten Tempe-
raturanspriiche ebenfalls eine Absenkung der USTs. Dabei ist der Temperatur-
bedarf von kalttemperierten nordatlantischen Arten etwas hoher als der von
kalttemperierten nordostpazifischen Arten. Arktisch-kalttemperierte Arten zeigen
eine weitere Erniedrigung der Temperaturanspriiche und kénnen mit Algen aus
der kalttemperierten Region von Sidamerika verglichen werden. Der Tempera-
turbedarf endemisch arktischer Algen IaB8t sich mit dem antarktisch-kalt-
temperierter Arten vergleichen und endemisch antarktische Arten weisen den
niedrigsten Temperaturbedarf auf. Die Unterschiede hinsichtlich der Temperatur-
anspriche dieser Gruppen kdnnen mit der Dauer des Kontaktes der Algen mit
tiefen Temperaturen in Zusammenhang gebracht werden.

Der erste Schritt der Anpassung von Makroalgen an tiefe Temperaturen ist
die Zunahme der Kaltetoleranz sowie die Erweiterung des Wachstums- und
Reproduktionsbereiches hin zu tiefen Temperaturen. Dieses zeigt sich im
Vergleich zu (sub)tropischen Arten bei rezenten Algen mit tropisch bis tempe-
rierter Verbreitung. Zu den weiteren Schritten gehéren der Verlust der Fahigkeit
zur Reproduktion und zum Wachstum bei hohen Temperaturen (215-20 °C),
sowie Temperaturen =20 °C zu Uberleben. Dieser ,Temperatur-Typ* ist in
endemisch arktischen und arktisch-kalttemperierten Algen, die seit etwa
3 Millionen Jahren tiefen Temperaturen ausgesetzt sind, veranschaulicht. Der
letzte Schritt der Anpassung an tiefe Temperaturen beinhaltet den Verlust der
Fahigkeit zum Wachstum und zur Reproduktion bei Temperaturen =5 bis 10 °C
sowie eine starke Reduzierung der UST bis hin zu 7 bis 14 °C. Dieser
~1emperatur-Typ" ist flir endemisch antarktische Algen, die seit mindestens 14
Millionen Jahren tiefen Temperaturen ausgesetzt sind, charakteristisch.

Vil
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Summary

The oldest marine habitats are those of the tropical regions. Due to the for-
mation of temperature provinces in ancient geological times characteristic algal
floras have developed, which reflect the paleoclimatological history of the
respective region in their temperature requirements. Besides the question of the
relationship between the temperature requirement of recent algae and the
climatological development, the specific evolution of cold-waterflora was of inter-
est, and, a comparison of the temperature requirements of various species from
different geographic regions was undertaken. The aim of the present study was
to investigate the temperature requirements for growth and survival (USTs, LSTs:
upper or lower survival femperatureg) of macroalgae from the following
geographic regions:

- 26 algal species from the tropical island of Hainan (P.R. China, West Pacific),

- cold-temperate and polar isolates of the amphi-equatorial (bipolar) distributed
green algae Acrosiphonia arcta (9 isolates) und Urospora penicilliformis
(9 isolates), as well as the amphi-atlantic arctic to cold-temperate A. sonderi
(3 isolates),

- 15 red algal species from the Antarctic King George Island (South Shetland
Islands) and Signy Island (South Orkney lIslands).

Furthermore, the results of this study were compared with previously pu-
blished data on temperature requirements of macroalgae from different geogra-
phic regions, and were discussed in relation to the paleoclimatic history of the
various regions and in relation to the origin of amphi-equatorial distribution pat-
terns. This allowed for the first time the demonstration of relationships between
climatological changes in the geological past and the global evolution of cold
water macroalgae. In particular, the time periods necessary for adaptation to low
temperatures were circumscribed more precisely than was previously possible.

The macroalgae from the tropical island of Hainan investigated here had
UST’s in the range between 32-37 °C, which were also found in macroalgae
from the tropical Atlantic. With regard to their LST’'s the species investigated
showed high variations: 12 species had LST’s between 16 and 7 °C (Hypnea
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musciformis, Centroceras clavulatum, Falkbergia hillebrandii, Gelidiopsis intri-
cata, Halymenia maculata, Hypnea spinella, Hypnea cenomyce, Gracilaria
changii, Dictyopteris repens, Laurencia cartilaginea, Gelidium pusillum,
Laurencia changii). Their LST’s and temperature requirements for growth (range:
15-30 °C, optimum: 25-30 °C) were mostly similar to those of tropical W Atlantic
and amphi-Atlantic {sub)tropical macroalgae as well as to tropical isolates of
species with an Atlantic tropical to warm-temperate distribution. These species
can be summarized as tropical-stenothermal group, because they have a limited
low temperature survival {approx. 210 °C). The remaining 14 species had LST’s
between 6 and < 1 °C (Ulva conglobata, U. fasciata, Padina boryana, Dictyo-
sphaeria cavernosa, Cladophora sp., Boodlea composita, Boergesenia forbesii,
Cladophora vagabunda, Enteromorpha compressa, E. intestinalis, Gracilaria
tenuistipitata, Monostroma nitidum, Struvea sp., Valonia aegagropila). Their
LST’s were mostly similar to those of Atlantic macroalgae with a tropical to
(warm-) temperate distribution. These species can be summarized as tropical-
eurythermal group, because they have a much better survival potential at low
temperatures (down to <1 °C). The lowering of LSTs is regarded as the first step
of adaptation to low temperatures in tropical macroalgae.

The investigations on the temperature requirements of Acrosiphonia son-
deri, A. arcta and Urospora penicilliformis from several localities within their dis-
tribution areas showed the development of ecotypes with regard to temperature-
growth patterns and USTs. The isolates within these species can be separated
into two groups, a more eurythermal (cold-temperate) and a more stenothermal
{(polar) group. In the polar isolates of the three species temperature growth ran-
ges were narrower, and the growth optima and UST’s were at lower temperatu-
res compared to cold-temperate strains. While A. sonderi from Helgoland as well
as the cold-temperate isolates of A. arcta from both Hemispheres (Friday Harbor,
Island, Farber Islands, Helgoland, Halifax, Roscoff, Puerto Williams) grew with
relatively high or optimal growth rates at 15 °C, polar isclates had very low rates
at this temperature and showed growth optima between 0 and 10 °C. The cold-
temperate isolate of A. sonderi survived 25 °C, whereas the Arctic strains
(Spitzbergen, Disko Island) had USTs of 22 to 23 (24) °C. The UST of the cold-
temperate isolates of A. arcta were between (22)23 and 25 °C, i.e. slightly higher
than those of the polar strains (King George Island, Disko Island) at 22 °C. The
cold-temperate isolates of U. penicilliformis from both Hemispheres (Helgoland,
Halifax, San Juan Island, Japan, Otago Peninsula, Concepcién) grew between 0
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and (15) 20 °C with aimost equal growth rates or a growth optimum between 5
and 15 °C, while the polar strains grew only between 0 and 15 °C with optimal
growth at 0 or 5 °C. The USTs of the cold-temperate isolates were between
(24)25 to 26 °C, whereas the Arctic strains (Spitzbergen, Disko Island) survived
23 to 24 °C and the Antarctic isolate (King George Island) only 19 °C.

The Arctic isolates of Acrosiphonia sonderi, A. arcta and Urospora
penicilliformis showed, that a cold water history of ca. 3 Million years in the Arctic
can be sufficient for changes in the temperature growth ranges and optima as
well as for small changes of UST. For stronger reduction of USTs, longer time
periods are probably necessary as exemplified in the isolate of U. penicilliformis
from Antarctica, where low temperatures have existed for at least 14 Million
years. As the Arctic and the Antarctic strain of A. arcta had the same UST, it is
assumed, by reason of its more strongly reduced UST, that U. penicilliformis had
an earlier contact with the Antarctic cold-water environment than did A. arcta

The relatively uniform USTs of the cold-temperate isolates from both
Hemisperes of Acrosiphonia arcta (22-23[25] °C) and Urospora penicilliformis
([24]25-26 °C) indicate that both species may have developed in the temperate
regions of one of the hemispheres and crossed the tropical region in a the recent
geologic past. The data strongly indicate the possibility of dispersal across the
equator into the other hemisphere during Pleistocene lowering of seawater
temperatures in the tropics. Growth (and reproduction), however, would not have
been possible during passage across the tropics due to the narrow temperature-
growth window. This favors a migrationist jump onto the other hemisphere.
Possible migration routes, seasonal development and the nature of geographical
boundaries are discussed in relation to the data obtained for temperature
requirements in the context of the present local temperature regimes.

The red algal species from Antarctica investigated here can also be sepa-
rated into a "eurythermal" and a stenothermal group. The eurythermal group
including Rhodymenia subantarctica, Phyllophora ahnfeltioides, Gymnogongrus
antarcticus und Rhodochorton purpureum, grew between 0 and 10 °C with opti-
mum values at (0) 5 (10) °C. The UST’s of these species and of Bangia atropur-
purea, Porphyra endiviifolium und Delesseria lancifolia were between 22 and
16 °C. As these species survived temperatures within a similar range to that
tolerated by most endemic Arctic or Arctic/cold-temperate species, but exhibited a
lower temperature demand for growth, it can be supposed that they had an
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earlier contact with low temperatures than Arctic species. The stenothermal
group including Ballia callitricha, Gigartina skottsbergii, Phyllophora antarctica,
Georgiella confluens, Myriogramme mangini, Pantoneura plocamioides and
Plocamium cartilagineum, grew at 0 or <5 °C with optimum values at 0 or 5 °C.
The UST’s of these species and of Phycodrys austrogeorgica were between 14
and 7 °C. The species of this group must have had an even earlier contact with
the Antarctic cold-water environment than the species of the "eurythermal” group.
Georglella confluens, Gigartina skottsbergii, Pantoneura plocamioides and
Plocamium cartilagineum were probably longer exposed to low temperatures
than the other species of this group or Antarctic green and brown algae since
these species showed the lowest temperature requirements so far determined in
seaweeds.

The temperature growth pattern of the investigated red algal species were
discussed in the context of the present local temperature regimes at the localities
where they were collected. Almost all red algal species, except Rhodymenia
subantarctica, are very well adapted to the prevailing temperatures at their
collection sides. Moreover an attempt was made to explain the geographic distri-
bution of individual species by the temperature requirements determined in this
study. Few of the distribution limits are determined by the temperature growth
and/or survival characteristics. In many species (Rhodymenia subantarctica,
Ballia callitricha, Gigartina skottsbergii, Bangia atro-purpurea, Rhodochorton
purpureum, Plocamium cartilagineum) the development of temperature ecotypes
is evident.

The comparison of the temperature requirements of macroalgae from diffe-
rent geographical regions showed that algae with a tropical to temperate distri-
bution have lower LSTs and temperature-growth ranges as well as optima.
Temperate and polar species showed a further lowering of these temperature re-
quirements and additionally, a lowering of the USTs. The temperature require-
ments of cold temperate N Atlantic species were somewhat higher than those of
cold-temperate NE Pacific species. Arctic cold-temperate species showed a fur-
ther lowering of the temperature requirements and can be compared with cold-
temperate species from southernmost South America. Endemic Arctic macroal-
gae corresponded to many Antarctic cold-temperate species in their temperature
responses, and endemic Antarctic species exhibited the lowest temperature re-
quirements. The differences with regard to the temperature requirements of these
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groups can be related to different times of exposure of the algae to low tempera-
tures.

In conclusion, the first steps in the adaptation of tropical macroalgae to low
temperatures were an increase in cold tolerance and the broadening of growth
and reproduction ranges to low temperatures. Compared with (sub-) tropical
algae, this is evident in recent species with tropical to temperate distribution.
Further steps were the increase of growth and reproduction rates at low tempe-
ratures, as well as the loss of ability to grow and reproduce at 215 to 20 °C and to
survive temperatures >20 °C. This temperature response type is examplified in
endemic Arctic and Arctic cold-temperate seaweeds exposed to low temperatu-
res since about 3 My. The last steps in the adaptation to low temperatures inclu-
ded the loss of ability to grow and reproduce at 2 5 or 10 °C and a strong reduc-
tion in the UST down to 7 to 14 °C. This temperature response type is typical for
endemic Antarctic species exposed to cold waters for at least 14 My.

X1



Einleitung

1 Einleitung

Die geographischen Verbreitungsmuster mariner Organismen sind eng
mit der Entwickiung der Ozeane im Laufe der Erdgeschichte verknlpft. Durch die
Kontinentalverschiebung im Erdaltertum drifteten Kontinente auseinander bzw.
zusammen und dementsprechend 6ffneten oder schlossen sich Ozeane. Es
entstanden neue Kdistenlinien und freie Habitate, Barrieren wurden geschaffen
bzw. zerstort, und dieses 1&Bt sich heute in dem weltweiten Verbreitungsmuster
mariner Makroalgen wiederfinden. W&hrend dieser geologischen Prozesse
kédnnen Ozeane eine Barriere, aber auch ein Verbreitungsmedium darstellen.
Durch die unterschiedliche Einstrahlung in hohen Breiten und niedrigen Breiten
entstanden Temperaturgradienten und Temperaturprovinzen, in denen sich
charakteristische Algen-Floren entwickelt haben. Die Frage, inwieweit der Tem-
peraturanspruch von rezenten Makroalgen mit der paldoklimatischen Ent-
wicklung der entsprechenden Regionen in Zusammenhang steht, stellt ein hoch
interessantes evolutionsbiologisches und zum Teil auch noch offenes Problem
in den Naturwissenschaften dar.

Am Ende des Paldozoikums, vor etwa 230 Millionen (Mio.) Jahren, be-
stand wahrscheinlich eine einheitliche Landmasse, die Pangaea. Diese war
umgeben von einem einzigen Ozean, der Panthalassa. Mit Beginn des Meso-
zoikums setzte die Fragmentierung der Pangaea ein, wobei sich ein Nord-
kontinent, Laurasia, von einen Stdkontinent, Gondwana, trennte. Dabei begann
sich vor ca. 200 Mio. Jahren das heutige Afrika und SlOdamerika von Nord-
amerika zu trennen und der tropische Teil des atlantischen Ozeans (Zentral-
atlantik, Karibik und der Golf von Mexiko, Lining 1990) entstand. Durch das
Auseinanderdriften des heutigen Eurasiens und Afrika wurden die Super-
kontinente durch einen durchgehenden marinen Verbindungsweg, dem
tropischen zirkumglobalen Tethysmeer, voneinander getrennt (vor ca. 135 Mio.
Jahren, friihe Kreide, Abb. 1). Die Temperaturen des tropischen Obertldchen-
wassers haben wahrscheinlich seit dem frihen Prakambrium, vor 700 Mio.
Jahren, 33 °C nie wesentlich Uberschritten (Schopf 1980). Eine drastische Ernie-
drigung der tropischen Wassertemperaturen erfolgte beim Ubergang vom Eozan
zum Oligozén (vor etwa 35 Mio. Jahren), wobei der Durchschnittswert von 27 °C
(Frihtertiar und heute) bis auf 20 °C abfiel (Grant-Meckie 1979). Durch
den ununterbrochenen Warmwassergirtel, der erst im Tertidr vor etwa 17 Mio.
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Jura spétes Eozan
175 Mio P 40 Mio

friihe Kreide
Mio 20 Mio

spate Kreide
65 Mio

Abb.1: Schematische Darstellung der globalen Paleogeographie und der wichtigsten
Meeresstrémungen (nach Williams ef al. 1993 in van Oppen 1995).
Erlauterungen siehe Text.
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Jahren mit der SchlieBung des Seeweges zwischen dem Indischen Ozean und
dem Mittelmeer (Meerenge von Suez) und vor 3-4 Mio. Jahren mit der Ent-
stehung der zentralamerikanischen Landbriicke (Panama) unterbrochen wurde,
laBt sich die relativ groBe Ahnlichkeit der jeweiligen Algenflora der heutigen
tropischen Regionen erkidren (Lining 1990).

In der Kreidezeit existierte das tropische Tethysmeer sowie der pazifische
und der frihe arktische Ozean als ,Ausbuchtung“ des nérdlichen Pazifiks. Im
Siden trennte sich im spaten Mesozoikum Ostgondwana (Antarktika, Australien
und Neuseeland) von Westgondwana (Stdamerika und Afrika) und Indien. Die
Landmasse von Ostgondwana bildete in dieser Zeit die slUdliche pazifische
Grenze. Wahrend der Kreidezeit lagen die Wassertemperaturen im frihen ark-
tischen Ozean noch um 10 bis 14 °C h&her als heute. Auch fir das Oberflachen-
wasser im Bereich des antarktischen Kontinents, der zu dieser Zeit noch mit
Australien verbunden war, werden ahnliche Temperaturen angegeben (Liining
1990, Arntz ef al. 1994). An diesen nérdlichen und stidlichen Kiisten mdgen sich
warmtemperierte Algen als Vorlaufer der heutigen Kaltwasseralgen entwickelt
haben.

Die Offnung des Atlantiks (Auseinanderdriften von Slidamerika und Afrika
[friheres Westgondwanal) setzte sich in der Kreidezeit, einhergehend mit der
Verkleinerung des Pazifiks (dem alten Superozean) fort, wobei sich die nérd-
lichen Kisten des Nordatlantiks erst wahrend des Tertidrs formten. Vor etwa
60 Mio. Jahren (frihes Tertidr) wurden der pazifische und der arktische Ozean
durch eine Landbrlcke, die heutige BeringstraBe, getrennt. Zu dieser Zeit hatte
der Nordatlantik einen durchgehenden Kontakt mit dem Sidatlantik, wehin-
gegen er nach Norden noch durch eine Schwelle in H8he Island - F&rder vom
Nordpolarmeer abgeschlossen war. Die Offnung des Nordatlantiks zum Nord-
polarmeer Uber die Norwegen-Gréniandsee entstand erst vor etwa 21 Mic.
Jahren. Ein Austausch von Florenelementen zwischen dem Nordpazifik und dem
Nordatlantik via den arktischen Ozean konnte nur im spaten Terti&r nach der
Offnung der BeringstraBe (vor ca. 3,5 Mio. Jahren) erfolgen, wodurch der heutige
groBe Unterschied in der Artenzusammensetzung der benthischen Flora beider
Regionen zu erklaren ist (LUning 1990).

Im Stden zerbrach Ostgondwana vor etwa 40-50 Mio. Jahren (Tertiar,
frihes Eozan) in Antarktika und Australien, worauf Australien nach Norden und
der antarktische Kontinent nach Slden driftete. Dabei waren bis vor etwa
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35 Mio. Jahren Stidamerika und die Westantarktis noch durch eine Landbrlicke
miteinander verbunden. Die zirkumantarktische Meeresstrémung (Westwinddrift)
begann als ununterbrochener Wasserring nach der Zerstérung dieser Land-
verbindung, der Bildung der Drake-Passage und der Bildung einer Tiefwasser-
Passage zwischen Ostantarktika und Neuseeland / Tasmanien (vor ca. 26 Mio.
Jahren, Oligozén). Die heutige Ahnlichkeit in den kalttemperierten Regionen der
Sidhemisphére und dem antarktischen Kontinent hinsichtlich der Algenflora ast
sich zum einen durch die Westwinddrift und zum anderen durch die ehemalige
Zusammengehorigkeit zum sidlichen Superkontinent erkléren (Lining 1990).

Die tropischen Regionen stellen die &itesten Lebensrdume dar. Sogar
wéahrend der Eiszeiten des Pleistozdns (vor ca. 2 Mio. - 18 000 Jahren) verloren
sie ihren Warmwassercharakter nicht . Erste Untersuchungen lber die Tempera-
turtoleranz tropischer Algenarten von Venezuela und Puerto Rico wurden in
Kurzzeitexperimenten (12 stiindige Expositionszeit) von Biebl (1962) durch-
gefluhrt. Auch neuere Untersuchungen Uber den Temperaturbedarf konzen-
trierten sich hauptsdchlich auf Algenisolate aus dem tropischen bis warm-
temperierten Atlantik (McLachlan und Bird 1984, Yarish ef al. 1984, Cambridge
et al. 1987, 1990, Pakker et al. 1994, 1995, 19964, b, Pakker und Breeman
1996). Uber tropisch pazifische Arten stehen dagegen nur wenige Daten lber
4 Rotalgenarten [Ceratodictyon intricatum (C. AGARDH) R.E. NORRIS, Digenea
simplex (WULFEN) C. AGARDH, Gracilaria bursapastoris (GMEL.) SILVA,
G. coronofolia, J. AGARDH] und 1 Grilnaige [Cladophoropsis membranacea
(C. AGARDH) BOERGESEN] zur Verfugung (McLachlan und Bird 1984, Pakker et
al. 1994, 1995, 19964, b). Ausgehend von diesen Langzeitexperimenten (2 bis
12 Wochen) weisen (sub-)tropische Arten einen Uberlebensbereich zwischen 9-
20 und 30-37 °C auf. Desweiteren konnte gezeigt werden, daB sie zwischen
15 (20) und 30 (35) °C mit optimalen Raten zwischen 20 und 30 °C wachsen
(Werte in Klammern geben Ausnahmen an). Soweit bisher bekannt sind tro-
pische Algen also besonders gut an die seit langer Zeit in ihrem Lebensraum
vorherrschenden hohen Temperaturen angepabst.

Die heute auf beiden Hemisph&ren existierenden Kaltwasser- Algenfloren
haben sich in Folge der groBen Abklhlungen seit dem Tertidr ausgebildet.
Besonders groBe Abklhlungsspriinge ereigneten sich vor ungefahr 40 Mio.
Jahren im spédten Eozan und vor etwa 10-15 Mio. Jahren im spéten Miozan. Der
in allen geologischen Zeitrdumen bestehende tropische Warmwasserglrtel
wirkte als Barriere zwischen den sich entwickelnden Kaltwasserfloren der Nord-
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und Sludhemisphéare. Aus dieser geographischen lIsolation erkldren sich die
fundamentalen Unterschiede zwischen den kalttemperierten und polaren Algen-
floren beider Hemispharen. Allerdings gibt es neben nur auf einer Halbkuge!
verbreiteten Algentaxa auch einzelne amphi&quatorial (bipolar) verbreitete
Gattungen und Arten. Fur das Vorkommen von amphidquatorial verbreiteten
Arten, d.h. Arten, die in beiden Hemispharen auftreten, aber in der tropischen
Region fehlen, gibt es zwei mdgliche Erkl&rungen: zum einen kénnen sich diese
Arten friihzeitig (im Tertidr) von einem tropischen Entstehungszentrum in beide
Hemisphéren ausgebreitet haben und erst spater in der tropischen Region
ausgestorben sein. Zum anderen kénnen sich die Kaltwasserarten in einer der
beiden Hemisphéren entwickelt und die tropische Region wahrend Glazial-
perioden (berguert haben (van den Hoek 1982 a, b, Llining 1990). Dabei kann
sich die Passage Uber den Aquator wahrend der Temperaturerniedrigungen und
daraus resultierender Verengung der tropischen Region im Tertiér oder wéhrend
der pleistozdnen Eiszeiten ereignet haben.

Van den Hoek et al. (1990) vermuten, daf3 amphi&quatorial kalttemperierte
Arten wie die Braunalge Desmarestia viridis (O. F. MULLER) LAMOUROUX, deren
Populationen in der Slidhemisphare D. confervoides (BORY) RAMIREZ ET PETERS
genannt werden, den tropischen Gurtel wahrscheinlich vor den Glazialzeiten des
Pleistozéns Uberquert haben. Molekularbiologische Untersuchungen an sich
schnell verdndernden Transkriptionsfreiraumen der ribosomalen DNA von
D. viridis / D. confervoides und der Grlinalge Acrosiphonia arcta (DILWYN)
J. AGARDH aus beiden Hemispharen deuten allerdings auf eine rezente Ent-
stehung der heute disjunkten Verbreitung beider Arten, mdglicherweise erst
wahrend des Hohepunktes der letzten pleistoz&nen Vereisung vor 18 000
Jahren (van Oppen et al. 1993). Die Temperaturen des tropischen Oberfldchen-
wassers wahrend des Hohepunktes der letzten pleistozénen Glazialzeit lagen
an den Ostklsten der Ozeane im Sommer bei etwa 26-27 °C und im Winter bei
etwa 23-25 °C (CLIMAP 1981). Die Gametophyten von kalttemperiert amphi-
aquatorial verbreiteten Braunalgen (darunter auch D. viridis / D. confervoides)
weisen obere Uberlebenstemperaturen zwischen 25-28 °C auf (Peters und
Breeman 1992, tom Dieck 1993, Bischoff und Wiencke unveréffentlichte Daten).
Daher ware eine Uberquerung der tropischen Region wahrend dieser Zeit mog-
lich gewesen. Aufgrund ihres niedrigen Temperaturbedarfs flr die Reproduktion
{<15[20] °C) hatten sich diese Braunalgen allerdings wéhrend der Wanderung
liber den Aquator nicht reproduzieren k&nnen. Uber die heute amphisquatorial
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verbreiteten Grinalgen A. arcta und Urospora penicilliformis (ROTH) ARESCHOUG
liegen dagegen nur wenige physiologische Daten vor (Fortes und Lining 1980,
Wiencke und tom Dieck 1990, Bischoff und Wiencke 1993).

Waéhrend in der Antarktis die Vergletscherung vor etwa 38 Mio. Jahren
einsetzte, mit einem ersten Hohepunkt der Vereisung vor ungefédhr 14 Mio.
Jahren, begann diese Entwicklung im Nordpolarmeer erst vor 2,5-3 Mio. Jahren
(Flohn 1984, Crowley und North 1991). Das Sldpofarmeer als Ringozean hat
keine Land- und Schelfbricken nach Norden und ist von Tiefsee umgeben,
wahrend die Schelfe der Arktis kontinuierlich in die borealen Kontinentalrédnder
Ubergehen (Hempel 1987). Aus dieser Situation erklart sich der unterschiedlich
hohe Anteil von Endemiten innerhalb der arktischen und antarktischen Algen-
floren. Es sind heute in der Arktis nur 5 endemische Makroalgenarten bekannt,
die in ihrer Verbreitung aber auch in kalttemperierte Regionen vordringen. Im
Gegensatz dazu kommen in der Antarktis zahlreiche Endemiten vor. Ihr Anteil
wird auf ca. 35-40 % der Flora des westantarktischen Kontinents geschatzt
(LUning 1990, Clayton 1994).

Endemisch antarktische und einige antarktisch-kalttemperierte Arten
weisen im Vergleich zu endemisch arktischen und arktisch-kalttemperierten
Algen einen niedrigeren Temperaturbedarf flr das Wachstum und die Repro-
duktion sowie niedrigere Toleranztemperaturen auf (z. B. Bolton und Lining
1982, Lining 1984, tom Dieck 1989, Wiencke und tom Dieck 1989, 1990,
Bischoff und Wiencke 1993). Dieses 148t sich durch den deutlich l&ngeren Kalt-
wassercharakter der antarktischen Region (siehe oben) erklédren. Dabei bezieht
sich das Wissen Uber die Temperaturanspriiche von Makroalgen aus der antark-
tischen Region vorwiegend auf Braun- und einige Griinalgen. Von antarktischen
Rotalgen sind nur wenige fragmentarische Daten Uber Palmaria decipiens
(REINSCH) RICKER, Iridaea cordata (TURNER) BORY, Phyllophora antarctica A. ET
E.S. GEPP und Gigartina skottsbergii (BORY) SETCHELL ET GARDNER bekannt
(Ohno 1984, Wiencke und tom Dieck 1989, 1990). Ausgehend von diesen Unter-
suchungen wachsen endemisch antarktische sowie einige antarktisch-kalttem-
perierte Algen nur bei Temperaturen <5 oder 10 (15) °C mit optimalen Raten
bei 0 oder 5 (10) °C und Uberleben auch nur 11 bis 13 (18) °C (Delépine und
Asensi 1976, Ohno 1984, Wiencke und tom Dieck 1989, 1990).

Die unterschiedlichen Temperaturansprliiche von Warm- und Kaltwasser-
algen héngen vermutlich mit der Dauer des Kontaktes zu hohen (tropischen)
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oder niedrigen (polaren) Temperaturen zusammen. Die tropischen Regionen
stellen die dltesten der temperaturméBig charakterisierten Lebensrdume des
Meeres dar. Durch die Entstehung von Temperaturprovinzen haben sich charak-
teristische Algen-Floren entwickelt, die wahrscheinlich in ihrem Temperatur-
anspruch die paldoklimatische Geschichte der entsprechenden Region aus-
driicken. Dabei stand aufgrund der frihen Vereisung der Antarktis in der Sid-
hemisphére ein langerer Zeitraum fir die Entwicklung von Kaltwasseraigen als
auf der Nordhemisphare zur Verfigung. Der Nordpazifik mit seinen geschlos-
senen Klstenlinien stand seit dem Mesozoikum mit dem frihen arktischen
Ozean in Verbindung, wéhrend sich die nérdlichen Klsten des jlingeren Nord-
atlantiks erst wahrend des Tertidrs formten (siehe oben). Es stellt sich jedoch
nicht nur die Frage nach dem Zusammenhang zwischen heutigem Temperatur-
anspruch der Algen und pal&okiimatischer Verdnderung, sondern viel mehr
nach der speziellen Evolution von Kaltwasserfloren. Um im globalen Kontext die
Entwicklung von Kaltwasserfloren zu verstehen, ist ein Vergleich des Tempera-
turanspruchs moglichst vieler Arten aus verschiedenen gecgraphischen Re-
gionen notwendig.
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2 Zielsetzung

Das Wissen lber den Temperaturbedarf tropisch bis warmtemperierter
Algenarten beschrénkt sich heute vorwiegend auf Arten aus dem Atlantik. Ein
Ziel dieser Arbeit war es daher, einen groBeren Uberblick Uber den Temperatur-
anspruch von Algen aus dem tropischen W Pazifik zu bekommen und mit dem
von Algen aus dem tropischen Atlantik zu vergleichen. Dafiir wurde die Tem-
peraturtoleranz von 12 Rot-, 2 Braun- und 12 Griinalgen sowie das Temperatur-
Wachstumsmuster von 4 Rotalgen, die auf der tropischen Insel Hainan (V.R.
China) isoliert wurden, untersucht.

Ein weiteres Ziel dieser Arbeit war es, den Temperaturbedarf far das
Wachstum sowie die oberen Uberlebenstemperaturen der amphiaquatorial ver-
breiteten Griinalgen Acrosiphonia arcta und Urospora penicilliformis zu unter-
suchen, um den Grad der Erniedrigung der tropischen Wassertemperaturen flr
die postulierte Aquatoriiberquerung zu bestimmen. Da bereits friihere Unter-
suchungen auf die Ausbildung von Temperaturékotypen in diesen Arten hin-
deuteten (Fortes und Lining 1980, Wiencke und tom Dieck 1990, Bischoff und
Wiencke 1993), wurden in dieser Arbeit [solate von verschiedenen Standorten
aus dem jeweiligen Verbreitungsgebiet untersucht, um den Grad der physio-
logischen Divergenz zu bestimmen. Unter diesem Gesichtspunkt wurden eben-
falls Isolate der arktisch-kalttemperierten amphiatlantisch verbreiteten Art
Acrosiphonia sonderi untersucht. Die Daten geben einen Hinweis auf die még-
lichen Entstehungsgebiete und Wanderwege von A. arcta und U. penicilliformis
und auf die Temperaturbedingungen die fir die Entwicklung von Kaltwasser-
arten notwendig sind. Desweiteren solite anhand der Daten die saisonale Ent-
wicklung und die Natur der Arealgrenzen dieser Arten diskutiert werden.

Viele Rotalgen wachsen ausschlieBlich im Sublitoral und einige Arten
sind als Tiefenalgen bekannt. Diese Tiefenalgen sind in der Lage, in groBer
Meerestiefe unter extrem niedrigen Lichtbedingungen zu wachsen und auch
langfristig zu Uberleben. Auf Grund dieser physiologischen Anpassung ist es
vorsteilbar, daB diese Pflanzen auch wahrend der Glazialzeiten sogar in Regio-
nen, die saisonal nur wenige Wochen eisfrei waren, z.B. auf der antarktischen
Halbinsel oder geographisch benachbarten Insein in einer Art Refugium lber-
leben konnten. Wenn diese Theorie stimmt, dann kénnten antarktische Rotalgen
eine noch starkere Anpassung an tiefe Temperaturen als antarktische Grin-



Zielsetzung

oder Braunalgen aufweisen. Daher war es ein weiteres Ziel dieser Arbeit, den
Temperaturbedarf flir das Wachstum und das Uberleben von 15 antarktischen
Rotalgen, die auf der Konig-Georg-insel (Sld-Shetland-inseln) und auf der
Signy-Insel (Sud-Orkney-Inseln) isoliert wurden, zu untersuchen. Darunter be-
fanden sich 6 endemisch antarktische und 6 antarktisch-kalttemperierte Arten,
sowie 3 Arten mit kosmopolitischer Verbreitung.

AbschlieBend sollten die Ergebnisse dieser Arbeit und die aus der Litera-
tur verfligbaren Daten Uber die Temperaturansprtiche von Makroalgen verschie-
dener biogeographischer Regionen verglichen werden, um den Zeitbedarf und
die moglichen Schritte einer Anpassung an tiefe Temperaturen aufzeigen zu
kdnnen.
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3 Material und Methoden

Die Untersuchungen des Temperaturbedarts fir das Wachstum und der
Temperaturtoleranz wurden an unialgalen Kuituren durchgefiihrt. Die unter-
suchten Algenarten und ihre Isolationsorte (vgl. Abb. 2) sind in Tabelle 1 zusam-
mengefaBt. Die Algen wurden zunachst in 1-2 | Becherglasern angezogen. In
dieser Vorkultur sowie auch in allen Versuchen wurde grundséatzlich membran-
filtriertes (Sartorius Sartobran I, 0,2 um), nach Provasoli (1968) angereichertes
Nordseewasser (33 %.) verwendet. Dabei wurde der im Originalrezept angege-
bene Tris-Puffer (Tris(hydroxymethyl)-aminomethan) durch einen HEPES- Puffer
(2-[4-(2-Hydroxyethyl)-1-piperazinyl]-ethansulfonséure) ersetzt. Die Medien wur-
den standig mit membranfiltrierter PreBluft bellftet und in ein- bis zweiwbchigen
Abstanden gewechselt. Zur Beleuchtung dienten, wie auch in allen Versuchen,
Tageslicht-Neonréhren (Osram 1.58/W18). Die jeweiligen Photonenfluenzraten
(siehe unten) wurden durch den Lampenabstand oder mit Hilfe grauer neutraler
Plastikfofie {Cinelux 209, Fa. Strand Lighting , Braunschweig) eingestelit und mit
einem LI-COR Quantum Radiometer LI 185 B, ausgerUstet mit einem LI-190 SB
2r Quantum-Sensor, gemessen. Die Algen wurden bei einer Photonenfluenz-
rate zwischen 10 und 25 umol m"2 s-1 (gemessen am Boden der KulturgefaBe)
kultiviert. Die tropischen Algen wurden bei 20-25 °C und einem Licht:Dunkel
(L:D) Rhythmus von 12:12 Stunden gehalten. Die Isolate von Acrosiphonia
sonderi, A. arcta und Urospora penicilliformis wurden bei 10 °C und einem L:D
Rhythmus von 18:6 Stunden und die antarktischen Rotalgen bei 0 °C und einem
L:D Rhythmus von 16:8 Stunden kultiviert. Die verschiedenen L:D Rhythmen
wurden in den jeweiligen Untersuchungen beibehalten.

Toleranztemperatur-Versuche

Die Toleranztemperaturen der Algenarten und -isolate wurden in 1 °C
Schritten untersucht. Bei den tropischen Algen wurde die obere und untere, bei
den kalttemperierten und polaren isolaten nur die obere Toleranztemperatur
bestimmt. Als VersuchsgefdBe dienten mit Medium gefllite 250 ml Glasflaschen
mit Glasdeckel. Die Versuchsserien (3-6 Parallelansétze) wurden in temperatur-
geregelten (£ 0,1 °C) Haake D8-V Wasserbadern und bei einer Photonen-
fluenzrate von 7 bis 15 umol m-2 s-1 (gemessen am Boden der geflliten
Wasserbédder) durchgeflihrt. Abhédngig von der Temperatur der Vorkultur (siehe
oben) und den zu testenden Temperaturen, wurden die Ansatze flr je einen Tag
bei den dazwischenliegenden Temperaturen (5 °C- Intervall) gehalten, um eine
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langsame Erwdrmung bzw. Abkilhlung des Mediums zu gewéhrieisten. Die
Expositionsdauer betrug 2 Wochen, an die sich eine mindestens 4-wdchige
Nachkultivierung unter "glinstigen" Bedingungen anschiof3. Dazu wurden die
Algen in Petrischalen umgesetzt und in der jeweiligen Temperatur der Vorkultur
bei geringen Photonenfluenzraten (7 bis 15 pmol m-2 s-1) gehattert. Als Uber-
lebenskriterium galt der Neuaustrieb der Algenthalli.

Wachstumsversuche

Das Wachstum der Algen wurde in 5 °C-Schritten in einem der Herkunft
entsprechenden Temperaturbereich (15 bis 30 °C flir die tropischen Algen, 0 bis
(15) 20 °C fUr die kalttemperierten und polaren Algen) untersucht. Die Versuche
wurden in temperaturgeregelten (+ 1 °C) Kulturrdumen durchgeflihrt. Die Ver-
suchsserien wurden aus der jeweiligen Vorkulturbedingung (siehe oben) in die
Untersuchungstemperaturen Uberflhrt. Unterschied sich die Versuchstempe-
ratur um = 10 °C von der der Vorkultur, wurden die Ansétze flr je einen Tag bei
der(den) dazwischenliegenden Versuchstemperatur(en) (5 °C-Abstédnde) gehél-
tert, um eine langsame Aufwdrmung bzw. Abklhlung der Medien zu gewé&hr-
leisten. Als Versuchsgefafie dienten 600 bzw. 1000 ml Becherglédser. Bei jedem
Versuchsansatz (6 Parallelproben pro Temperatur) wurde darauf geachtet, daf
sich die Algen im gleichen Entwicklungszustand befanden. Bei den Wachstums-
versuchen mit den tropischen Rotalgen (Laurencia changii, L. cartilagenea,
Hypnea cenomyce und H. spinella) sowie mit den Isolaten von Acrosiphonia
sonderi, A. arcta und Urospora penicilliformis wurde eine Photonenfluenzrate
von 30 umol m-2 s-1 (gemessen am Boden der Kulturgef4Be) eingestellt. Die
Versuche mit den antarktischen Rotalgen wurden bei einer Photonenfluenzrate
von 20 umol m-2 s-1 (Phyllophora ahnfeltioides, Rhodochorton purpureum,
Ballia callitricha , Georgiella confluens ) oder 40 umol m-2 s-1 (Rhodymenia
subantarctica, Gymnogongrus antarcticus, Myriogramme mangini, Pantoneura
plocamioides, Phyllophora antarctica, Gigartina skottsbergii, Plocamium cartila-
gineum ) durchgeflhrt.

Die Wachstumsraten wurden Uber die Zunahme des Frischgewichtes
bestimmt. Die Versuchsdauer betrug je nach Art zwischen 5 und 11 Wochen,
wobei das Frischgewicht in ein- bis zweiwtchigen Abst&dnden bestimmt wurde
(ausgenommen: Acrosiphonia arcta von den Farder-Inseln und der Kénig-
Georg-insel, Urospora penicilliformis von Helgoland und der Kénig-Georg-insel;
siehe unten). Innerhalb einer Art wurde jeweils das gleiche Ausgangsfrisch-
gewicht eingesetzt. Bei den relativ kleinen tropischen Rotalgen sowie bei den
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Isclaten von Acrosiphonia sonderi, A. arcta und Urospora penicilliformis wurde
jeweils nach den routinemagigen Frischgewichtsbestimmungen die Algenbio-
masse auf das Ausgangsfrischgewicht (0,02 bzw. 0,03 £ 0,001g) reduziert. Bei
den antarktischen Rotalgen variierte das Ausgangsfrischgewicht je nach Art
zwischen 0,016 (+ 0,001) g und 0,1 (£0,02) g. Die spezifischen Wachstumsraten
(% Tag"1) wurden fiir jedes MeBintervall berechnet und gegen die Zeit aufge-
tragen, um die Akklimatisierung des Wachstums an die jeweilige Temperatur
verfolgen zu k&nnen. Eine Art galt als an die jeweilige Temperatur akklimatisiert,
wenn sich die Wachstumsraten zweier aufeinanderfolgender MeBintervalle nicht
signifikant unterschieden. Zur Beschreibung der Temperatur-Wachstumsmuster
wurden die Wachstumsraten des letzten MeBintervalls benutzt.

Bei den Versuchsans&tzen mit Acrosiphonia arcta von den Faréer-Inseln
und der K&nig-Georg-insel sowie Urospora penicilliformis von Helgoland und
der Konig-Georg-Insel betrug die Versuchsdauer abweichend von den Ubrigen
Versuchen 28 Tage (+ 1 Tag), wobei sich die Algen vor Beginn der Versuchs-
phasen 7 Tage (+ 1 Tag) in der jeweiligen Temperatur und Lichtbedingung kulti-
viert wurden (siehe oben). Die spezifischen Wachstumsraten wurden durch die
Bestimmung des Ausgangsfrischgewichtes (zum Zeitpunkt t7) und des End-
gewichtes (zum Zeitpunkt t2g8) berechnet.

Die spezifische Wachstumsrate, ausgedrickt als die prozentuale
Gewichtszunahme pro Tag, wurde nach folgenden Formein berechnet:

Relative Wachstumsrate (relative growth rate: RGR) = In (Wt / W) At -1 (1
Zunahme Tag1: Wis1/ Wy = e RGR, (2)

wobei fiir Wi = das Ausgangsfrischgewicht [g]; Wt = das Frischgewicht [g] am Tag
t und At = die Versuchsdauer in Tagen eingesetzt wurde.

Der potentielle monatliche Biomassezuwachs der Algenisolate in den
durchschnittlichen Monatstemperaturen der Wasseroberflache ihres Isolations-
ortes wurde nach der Formel 3 berechnet und als Prozent des héchstméglichen
monatlichen Zuwaches (Temperatur-Wachstumsoptimum) ausgedrdickt.

Wm = W e(RGR At), (3)

12
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wobei Wm das potentielle Frischgewicht nach 30 Tagen ausdrlickt und fir Wi =
das Ausgangsfrischgewicht [g]; RGR = die relative Wachstumsrate (Formel 1)
und At = das Zeitinterval in Tagen [30 Tage] eingesetzt wurde. Die durch-
schnittlichen Monatstemperaturen der Wasseroberflache an den verschiedenen
Isolationsorten stammen aus dem U.S. Navy Atlas (1981).

An dieser Stelle sei angemerkt, daB die Daten zum Temperaturbedarf fir
das Wachstum und Uberleben der grénlandischen Isolate von Acrosiphonia
sonderi, A. arcta und Urospora penicilliformis von Bischoff und Wiencke (1993)
und von A. arcta und U. penicilliformis von der Kénig-Georg-Insel von Wiencke
und tom Dieck (1990) stammen. Sie wurden an dieser Stelle zur besseren FEin-
schétzung der Ergebnisse und der sich daraus ergebenden Diskussion mit be-
ricksichtigt.
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Tabelle 1: Untersuchte Algenarten und ihre Isolationsorte (Code-Nummern vgl. Abb. 2).

Algenarten / Lebensstadium isolationsort/ Isolator/in Kultur-

Systematische Stellung Code-Nr, Nr.

Rhodophyta

Bangiales

Bangia atropurpurea (Roth) C. Ag., Gametophyt  Kénig-Georg-Insell3, H. Kléser/ 2116

Siid-Shetland-Inseln C. Wiencke 1992

Porphyra endiviifolium (A. et E.S. Gepp) Chamb., Kénig-Georg-Insel13, M. Clayton/ 2098
Gametophyt Sild-Shetland-inseln C. Wiencke 1994

Nemaliales

Falkbergia hillobrandii (Bornet) Falkenberg Hainan1 . Bartsch 1990

Gelidium pusillum (Stackh.) Le Jol. Hainan . Bartsch 1990

Rhodochorton purpureum (Lightf.) Rosenv. Kénig-Georg-insel13, H. Kléser/ 2098

Sud-Shetland-Inseln C. Wiencke 1992
Cryptonemiales

Halymenia maculata J. Ag., Gametophyt Hainan! |. Bartsch 1950
H. maculata, Tetrasporophyt Hainan1 . Bartsch 1990
Gigartinales
Gelidiopsis infricata (Ag.) Vickers Hainan I. Bartsch 1990
Gracilaria changii (Xia et Abott) Abott, Chang et Xia Hainan! B. Bischoff 1992
G. tenuistipitata Chang et Xia var liui Chang et Xia, Hainan? I. Bartsch 1990
ménnlicher Gametophyt
Hypnea cenomyce J. Ag. Hainan B. Bischoff 1992
H. musciformis (Wulfen) Lamx. var esperi J. Ag. Hainan! 1. Bartsch 1990
H. spinella (C. Ag.) Kutz. Hainan B. Bischoff 1992
Gigartina skottsbergii (Bory) Setchell et Gardner, ~ Kénig-Georg-Insel13,  C. Wiencke 1986 2007
Gametophyt Siid-Shetland-Inseln
Phyllophora ahnfeltioides Skotisberg Kénig-Georg-Insel!3, H. Kioser/ 2099
Siid-Shetland-inseln C. Wiencke 1992
Phyllophora antarctica Skotisberg Kénig-Georg-insel13, H. Kioser/ 2105
Sid-Shetland-Inseln C. Wiencke 1992
Plocamium cartilagineum (L.) Dixon Kénig-Georg-Insel!3, H. Kloser/ 110
Sld-Shetland-Insein C. Wiencke 1992

Rhodymeniales
Rhodymenia subantarctica R. W. Ricker, Kanig-Georg-Insel13, M. Clayton/ 2117
weiblicher Gametophyt Std-Shetland-inseln C. Wiencke1994
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Tabelle 1: Fortsetzung

Algenarten / Lebensstadium Isolationsort/ Isolator/in Kultur-

Systematische Stellung Code-Nr. Nr.

Ceramiales

Centroceras clavulatum (C. Ag) Mont. Hainan't I. Bartsch 1990

Laurencia cartilaginea Yamada Hainan B. Bischoff 1992

Laurencia changii sp. nov., weiblicher Gametophyt Hainan B. Bischoff 1992

Ballia callitricha (Ag.) Kutzing Konig-Georg-lnsel13,  H. Kloser/ 2102
SUd-Shetland-inseln C. Wiencke 1992

Delesseria lancifolia (Hooker) Ag., Gametophyt  Konig-Georg-Insel13,  H. Klgser/ 2124
Sud-Shetland-Inseln C. Wiencke 1993

Georgiella confluens (Reinsch) Kylin Kénig-Georg-Insel13, H. Kiéser/ 2101
Sid-Shetland-Inseln C. Wiencke 1992

Gymnogongrus antarcticus Skottsberg, Koénig-Georg-insel13,  H. Kigser/ 2104

Gametophyt Sud-Shetland-Inseln C. Wiencke 1992

Myriogramme mangini (Gain) Skottsberg Signy-Insel14, P. Brouwer/ 2097
Sid-Orkney-Inseln C. Wiencke 1993

Pantoneura plocamioides Kylin Kénig-Georg-insel13,  H. Klsser/ 2100
Sid-Shetland-Inseln C. Wiencke 1992

Phycodrys austrogeorgica Skotisberg Kénig-Georg-insel13, H. Kiéser/ 89/36
Sud-Shetland-inseln C. Wiencke 1994

Phaeophyta

Dictyotales

Dictyopteris repens (Okam.) Boerg. Hainan? |. Bartsch 1990

Padina boryana Thivy Hainan? I. Bartsch 1950

Chlorophyta
Cladophorales

Cladophora vagabunda (L.) van den Hoek Hainan1 B. Bischoff 1992
Cladophora spec. Hainanl I. Bartsch 1990
Ulvales

Enteromorpha compressa (L.) Grev. Hainan B. Bischoff 1992
Enteromorpha intestinales (L.) Link Hainan1 B. Bischoff 1992
Monostroma nitidum Wittr, Hainan? B. Bischoff 1992
Ulva conglobata Kjeilm, Hainan? B. Bischoff 1992
U. fasciata Delile Hainan1 B. Bischoff 1992
Siphonocladales

Boergesenia forbesii (Harv.) Feldm. Hainan1 B. Bischoff 1992
Boodlea composita {Harv.) Brand HainanT B. Bischoff 1982
Dictyosphaeria cavernosa (Forssk.) Boerg. Hainan B. Bischoff 1992
Struvea spec. Hainan? B. Bischoff 1992
Valonia aegagropila C. Ag. Hainan1 |. Bartsch 1990
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Tabelle 1: Fortsetzung

Algenarten / Lebensstadium Isolationsort/ Isolator/in Kultur-

Systematische Stellung Code-Nr. Nr.

Acrosiphoniales

Acrosiphonia sonderi (Kiitzing) Kornmann Heigo[and"', K. Luning 1978 1119
Spitzbergen?, C. Wiencke 1991 1130
Disko-Insel8, Grénland  C. Wiencke 1990

Acrosiphonia arcta (Diliwyn) J. Ag. Roscoff, Frankreich3 M. van Oppen 1991 1147
Helgoland4 B. Bischoff 1990 1083
Farsernd K. Liining1980 1082
Grotta-Insel®, Island K. Gunnarson 1991 1150

Disko-Insel8, Grénland  C. Wiencke 1990 1120
Haiifaxg, Neuschottiand | Novaczek 1991 1145

Friday Harbor19, J. Olsen 1991 1149
Washington

Puerto Williams12, C. Wiencke 1986 1026
Chile

Konig-Georg-Insel3, C. Wiencke1987
SUd-Shetland-Insein

Urospora penicilliformis (Roth) Areschoug Helgoland4, C. Wiencke 1990 1080
Spitzbergen? C. Wiencke 1991 1135
Disko-Insel8, Grénland ~ C. Wiencke 1930 1104
Halifax9, Neuschottland |. Novaczek 1991 1145

San-Juan-Insel10, A. Peters 1991 1144
Washington
Hokkaido2, Japan H. Kawai 1991 1143
Otago Peninsulal5, M. van Oppen 1991 1142
Neuseeland
Concepcién”, Chile A. Peters 1991 1055

Konig-Georg-Insel13,  C. Wiencke 1986 1001
Std-Shetland-Insein
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Abb. 2: Isolationsorte der untersuchten Algenarten (Code-Nummern siehe Tab.1)
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Phycological Research 1997; 45: 91-104

Temperature responses of macroalgae from the
tropical island Hainan (P.R. China)

Bettina Bischoff-Bismann!, Inka Bartsch?, Bangmei Xia® and Christian Wiencke!

1Alfred Wegener Institute for Polar and Marine Research, Am Handelshafen 12, D 27570 Bremerhaven, Germany,
2Helgoland Biological Station, Hamburg Centre, NotkestraBe 31, D 22607 Hamburg, Germany and 3Institute of
Oceanology, Academia Sinica, 7 Nan Hai Road, Qingdao 266-71, P.R. China

SUMMARY

The temperature tolerances of 24 tropical macroal-
gae collected on Hainan Island (P.R. China) were in-
vestigated. For some isolates, growth response
curves were also determined. The upper survival
temperatures (USTs, 32-37 °C) of these tropical
west Pacific strains are similiar to those of tropical
Atlantic species. With regard to their lower survival
temperatures (LSTs) the species investigated show
high variations; 12 species have LSTs between 16
and 7 °C (Hypnea musciformis (Wulfen) Lamx. var
esperi J. Ag., Centroceras clavulatum (C. Ag) Mont.,
Fatkenbergia hitiebrandii (Bornet) Falkenberg, Geli-
diopsis intricata (Ag.) Vickers, Halymenia maculata
J. Ag., Hypnea cenomyce J. Ag., Hypnea spinella (C.
Ag.) Kitz., Gracilaria changii (Xia et Abott) Abott,
Chang et Xia, Dictyopteris repens (Okam.) Boerg.,
Laurencia cartilaginea Yamada, Gelidium pusillum
(Stackh.) Le Jol., Laurencia sp.). Their LSTs and
temperature requirements for growth (range: 15-30
°C, optimum: 25-30 °C) are mostly similar to those
of tropical west Atlantic and amphi-Atiantic
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(subjtropical macroalgae as well as to tropical iso-
lates of species with an Atlantic tropical to warm-
temperate distribution. The remaining 12 species
have LSTs between 6 and = 1 °C (Ulva conglobata
Kjellm., Ulva fasciata Delile, Padina boryana Thivy,
Dictyosphaeria cavernosa (Forssk.) Boerg., Boodlea
composita (Harv.) Brand, Boergesenia forbesii
(Harv.) Feldm., Cladophora vagabunda (L.) van den
Hoek, Enteromorpha compressa (L.) Grev., Entero-
morpha intestinalis (L.) Link, Gracilaria tenuistipi-
tata Chang et Xia var liui Chang et Xia, Monostroma
nitidum Wittr. and Valonia aegagropila C. Ag.). Their
LSTs are mostly similar to those of Atlantic macro-
algae with a tropical to (warm-) temperate distribu-
tion. The results are discussed with respect to the
factors which may have triggered the development of
the temperature requirements of the various species.

Key words: growth, macroalgae, survival, tempera-
ture demands, tropical west Pacific.
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Table 1: Investigated macroalgal species from the island of Hainan, location, date of collec-
tion and isolator (Regions: 1, Sanya; 2, Meixia; 3, Haikou; 4, Shalao, see Fig. 1).

Algal species/Life history stage Location Date of isolator
Systematic position collection

Rhodophyta

Nemaliales

Falkenbergia hillebrandji (Bomat) Falkenberg Waest Coral Islet! 20.11.1990 Bartsch
Gelidium pusillum (Stackh.) Le Jol. Luhuitou? 18.11.1990 Bartsch
Cryptonsmiales

Halymenia maculata J. Ag., gametophyte West Coral Istet! 20.11.1890 Bartsch

H. maculata, tetrasporophyte West Coral islet! 20.11,1990 Bartsch
Gigartinales

Gelidiopsis intricata (Ag.} Vickers Luhuitou? 18.11.1990 Bartsch
Gracilaria changii (Xia et Abott) Abott, Chang et Xia Meixia? 9.4.1992 Bischoff-Bdsmann
G. tenuistipitata Chang & Xia var livi Chang et Xia, Haikou3 5.11.1990 Bartsch

male gametaphyte

Hypnea cenomyce J. Ag. Meixia? 9.4.1992 Bischoff-Bdsmann
H. musciformis (Wulleny Lamx. var esperi J. Ag. Xiao Dong Hai' 16.11.1990 Bartsch

H. spinella (C. Ag.) Kutz. Tian Ya Haij Jiao! 16.3.1992 Bischoff-Béasmann
Ceramiales

Centroceras clavulatum (C. Ag) Mont. Yalongbay! 25.11.1990 Bartsch
Laurencia cartilaginea Yamada Meixia2 9.4.1992 Bischoff-Bdsmann
Laurencia sp.”, Meixia2 9.4.1992 Bischoff-Bésmann
female gametophyle

Phaeophyta

Dictyotales

Dictyopteris repens {Okam.) Boerg. Tian Ya Hai Jiao' 17.11.1890 Bartsch
Padina boryana Thivy Shalao? 16.11.1990 Bartsch
Chlorophyta

Cladophorales

Cladophora vagabunda (L.) van den Hoek Xiao Dong Hai' 28.3.1992 Bischoff-Bdsmann
Uivales

Enteromorpha compressaiL.) Grev. Linchan2 7.4.1992 Bischoff-Bdsmann
Enteromorpha intestinales (L.) Link Linchan?2 7.4.1992 Bischoff-Bdsmann
Monostroma nitidum wittr. Linchan2 7.4.1992 Bischoff-Bd&smann
Ulva conglobata Kielim. Xiao Dong Hait 22.3.1992 Bischoff-Bdsmann
U. fasciata Delile Meixia? 8.4.1992 Bischoff-Basmann
Siphonocladales

Boergesenia forbesii (Harv.) Feldm. Xiao Dong Hail 22.3.1992 Bischoff-Bdsmann
Boodlea composita (Harv.) Brand West Coral Isiet! 20.3.1992 Bischoff-Basmann
Dictyosphaeria cavernosa (Forssk.) Boerg. Xiao Dong Hail 28.3.1992 Bischoff-Bésmann
Valonia aegagropila C. Ag. Shalao4 7.11.1990 Bartsch

* described in Xia and Bartsch (in prep.) as Laurencia changii
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Table 3: Temperature requirements of tropical macroalgae. Abbreviations: C = Chlorophyta, R = Rhodophyta, P=

Phaeophyta, g = gametophyte, t = tetrasporophyte, s: sporophyte, * several isolates from the location were
investigated, a: occurred also in the Indo-West-Pacific, b: occurred afso in the Atlantic, LST: lower survival
temperatures determined after 2 or 8 wk and UST: upper survival temperatures, determined after 2 wk exposure to
the respective temperatures and post-culture of 4 wk under favourable conditions, += 4-8 wk survival-tests.
Growth were determined in 1-5 wk exposure time (lengths, cell number or weight increase), ++: 3-10 d growth-
tests (length increass), +++: 4-10 wk growth-tests, photographic observation, 1: Pakker et al. (1994), 2: Pakker et
al. (1995), 3: Pakker ot al. (1996a), 4: Pakker & Breeman (1996), 5: Pakker et al. {1996b), 6: Cambridge et al.
(1984), 7: Cambridge et al. (1987), 8: Cambridge et al. (1990), 9: MclLachlan & Bird (1984), 10: Yarish et al. (1984).

O 0O T I I I ID

0

Algal species Location, LST usT Growth range/ optimum Aeferences
Life history stage 2wk Bk
tropical W Atlantic
Botryocladia spiulferaw. Tepor s Aoy U.8.Virgin Islands 13-15 1920 33/34 2
Netherlands Antilies* 13-18 16-18 33/34 2
Dictyurus occidentalis . sgas: U.8.Virgin Istands 13-15 16-18 30-32
Gracilaria mammi¥aris (om) Homs Florida 11-15+ 32/33+ 15-34/20 9
Gracilaria dobilisAWTIGhYi Focsk s Borg St. Lucia 11-15+ 32/33+ 20-30/20-28 9
Heterosiphonia gibbesii gievn Fewmming U.S.Virgin islands, t 112 13-15 33/34 2
Hatoplegma duperrey? v U.S.Virgin Islands 16-18 16-18 30-32 2
Dictyopleris justii Lamousa U.8.Virgin Istands 13-15 13-15 235 20-30/25-28 2
Chamaedoris peniculuim soarded inmwma U.S.Virgin Islands <10 16-18 3334 2
Cladophoropsis sundanensis? gecead Netherlands Antitles 1ir12 16-18 3B 1
Cladophora submaring Crouan et ex Curagao 6-10+ 2035t 15-35 (30)++ 7
Schverm A Mat
{sub-)tropicai EAtiantic
Microdictyon calodictyonic. ey Daxars Cape Verde islands* g-12 13-15 30-32 18-30/25 4
Canary Islands <5 <5 334 15-30/25 4
amphi-Atlantic-(sub-}tropical
Bryothamnion lriquetrum (s.6. Grein Hewe U.S.Virgin Islands 1112 13-15 33/34 2
Caramjum nitensd (c. sgarch) J. Agarch U.8.Virgin islands, t 1112 16-18 334 2
Ceratodiclyon IntricatumA (Cagran RE Neris  U.S. Virgin Islands, t 13-15 16-18 33734 2,3
Notherlands Antilles” 11712 p»16-18 3334 3
Cape Verde Istands* wii-15  13-18 33/34 3
Hainan Island", t 9-12 13-18 235 3
Coslothrix irregularis? avey Bowgassn U.8.Virgin islands, t 16-18 16-18 3334 2
Netherlands Antilles, t 13-15 16-20 33/34 20-30/28 2
Lophocladia trichoclados c. sgus) soviu U.S.Virgin Islands, t 13-15 13-15 3334 20-30/25(-30) 2.3
Canary Islands®, t 11-15 13-18 334 18(20)-30/ 25(30) 3
Dictyopteris dalicalul®® Lemouxasx U.S.Virgin Islands, s 13-15 16-18 33/34 2,3
Netherlands Antilles®, s 11-15 13-18 33/34 2.3
Cape Verde Islands® 11-12p5  13-18 33734 3
Egypt {Red Sea), s 13-15 16-18 3334 3
Emodesmis verticillata (ko) Bosgossn U.8.Virgin Islands* <5 68 235 2,3
Netharlands Antiiles 5 <5 235 3
Cape Verde istands* <5 =58 235 3
Canary islands* <$ (=58 =35 3
Struvea anastomosans? (svey) U.8.Virgin Istands <5 13-15 235 1
Piccore & Grew Brazil 6-10 13-15 236 1
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Table 3: continued

Algal species Location, LsT usT Growlh range/ optimum Refarences
Life history stage 2wk Bwk
tropical-warmtemp. and
Mediterranean
R Diganga simplexd (e C. saxn U.S.Virgin Islands, g 16-18 16-18 36-37 5
Netherlands Antilles®, t  11/12 13-15 236 2,5
Cape Verde Islands®, t 10 13-15 35-37 5
Canary islands’, t =3 112 35-37 5
Egypt {Red Sea), t 3 68 35-37 5
W Australia, t <5 11712 35-37 5
R Sofigria tenara . ag.s viree & Tepor Port lsabeil {Texas), g 0+ 35+ 0-35/{15-)20-30+++ 10
R Wurdemannia miniala® ©uoy)fesman tHame  U.S.Virgin islands vi0 13-15 34 18-30/25(-28) 2,4
Cape Verde islands, t 1112 18-18 33734 20-30/25-30 4
Canary Islands* 68 13-16 33/34 18-30/{18)20-26(30) 4
Egyp! (Red Sea) 1112 16-18 33/34 4
G Cladophora coslothrixkaurg Brittany <0 (6%) 235(+) {5)10-30s25-30++ 6,7
Curagao 10+ 235+ 20-30/30++ 7
G Cladophora prolifara Ros kawmg Corsica <0-5+ 235+ 15-30/25++ 7
G Cladophoropsis membranacea® U.S.Virgin Isfands*® <5 13-16 34/35 18-32/23-32 1.2
{C. Agmen) Boorgosen Netherlands Antiltes <5 13-16 34735 18-32/30-32 1,2
Capa Verde Isfands® <5 11-15 34/35 1
Mauritania 5 1712 34/35 18-32/30-32 1
Canary Islands® D 510 11712 34/35 18-32/25-30 1
Syria (Mediterranean) <5 6-10 236 1
Egypt (Red Sea) 5 6-10 36/37 18-235/30-235 1
Hawaii <5 13-16 >33 1
G Microdictyon boergesenii sexre! Bahama Islands @10 13-15 R 20-30/25-30 2,4
G Microdictyon tenuis (c. agewam Dacsan Moediterranean 10 1112 30-32 15-30/20-30 4
G Valonia utricularis? (pam . sgarch Cape Verde Islands %5 68 30-32 18-30/25 4
Canary Islands” o] [+5%:] 30-32 15,25/20,2_5 4
Mediterranean® [ [e35:] 30-32 (10)15-30 {25)/ 15-25 {30) 4
W Atlantic tropical-temperate
R Gracilaria tikvahiae mcischian Florida 0+ 34/35+ 10-34/20 9
Nova Scotia o+ 34/35+ (10)-15-34 9
R Grinnellia americana c. ag)Han. Connecticut, g o+ 30 a5+ 5(10)-30/15-30+++ 10
A Lomentaria baileyana Haw.} Fadow Connecticut, g, t o+ 30 (st 5-35/20-30+++ 10
R Agardhielia subiiata (c. #g) krak 8 Wyrre Connscticut, t o+ 30t 0-30/15-30+++ 10
amphi-Atlantic tropical-temperate
G Cladophora vagabunda (L) van den Hoe Britlany <0+ 230+ 10-30/20-30++ 6,8
Corsica 0+ 236+ 10-35/15-30++ 8
Curagao <0+ 235+ 10-35/26-30++ 8
G Cladophora laetevirens iw) Kizng Britany <0+ 230+ 10-30/25++ 7
Corsica <0+ 230+ 10-30/20-30++ 7
G Cladophora dalmatica kseng Britany <0+ 280+ {10)15-30/ 25-30++ 6.8
G Cladophora albida? (B Kauing Brittany <5+ 235+ 10-35/25-30++ 6.8
Connscticut <5+ >35+ {0)5-35/25-30++ 6,8
G Cladophora ruchingeri(c. sparn) Kazeg SW iceland <0+ 230+ 5-30/(20-)25++ 8
tropical-temperate Pacific
R Gracilaria bursa-pastorisDire) siva Hawaii 6-10+ 32/33+ 15-32/28-30 9
R __Gracilaria coronopifolia 4. x. Hawaii 11-15+ 28/29+ 20-28 9
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Table 4: Geographic distribution of the species investigated. Sources: Abbott (1989), Abbott & Hollenberg (1976), Adams &
Nelson (1985), Akatsuka (1973), Aleem (1978), Anderson & Stegenga (1989), Baardseth (1941), Bergesen (1934,
1953), Cambridge et al. (1990), Chapman {1956}, Chennubhotlam et al. (1990}, (1970), Clayton et al. (1997), Hay et
al. (1985), Jaasund (1977a, b), Lawson & John (1987), Lee & Lee (1981), Levring (1960), Lewis & Norris (1987),
Nelson & Adams (1984, 1387), Nelson et af. {1991), Nelson et al. {1992), Ricker {1987), Santelices (1980, 1988),
Scagel st al. (1989), Seagriof (1984), Simons (1976), South & Tittley (1986), Taylor (1939, 1945, 1947, 1979), Tseng
(1983), Wormersloy (1984), Wynne {1986), Xia & Bartsch (in prep.}, Yoshida et al. (1985a, b). Question-marks
indicate uncertain records.

Algatl species

Geographic distribution

Gracilaria tenuistipitata
Laurencia sp.
Halymenla macudata
Gracifaria changil

Ulva conglobata
Laurencia cartilaginea
Monostroma nitidum
Boergesenia forbesii
Padina lenuis =

P. commersoni =

P. boryana

Dictyosphaena cavernosa

Golidiopsis intricata

Boodiea composita

Valonia aegagropila

Hypnea cenomyce

Hypnea musciformis

tropical NW Pacific

Thailand, § China, Taiwan

tropical NW Pacific

Hainan tstand

tropical Indo-W Pacific

Mauritius, Philipines, Yietnam, Hainan Island

tropical indo-W Pacific

Burma, Thailand, Mataysia, Phiflipines, China: Hainan Province

tropical to tamperate NW Pacific

China, Ishigaki island, Taiwan, Korea, Japan

tropical to temperate W Pacific

Solomon istards, Singapote, Philippines, S China, Korea, Japan, Haiwa#ian Istand

tropical to tempsrate W Pacific

N New Zealand, Phiippires, China, Taiwan, Japan

tropicai to tempsrata Indo-W Pacitic

Mauritius, India, Sri Lanka, Vietnam, Philippines, China, Taiwan, Japan

tropical to temperate Indo-W Pacific, tropical E Atiantic

South Africa, S Mozambigue, Tanzania, Indian Ocean, Mauritius, Red Sea, Saudi Arabia, N Arabian Sea, India, Sri Lanka,
SW Australia, NE Australia, Polynesia, Malayan Archipelago, Vietnam, S China, Taiwan, Japan; Atlantic: Brazil?,
Netheriands Antilles?, Guadelope?, Antigua?, Virgin Isiands?, Puerto Rico?, Florida?, W. Africa: Sao Tome

tropical lo lempsrate indo-W Pacitic, tropical W Atlantic

Mozambique, Mauritius, Red Sea, Saudi Arabian, india, Sri Lanka, Yietnam, Philippinas, China, Ishigaki island, Taiwan,
Japan, NW Hawaiian Islands; Atlantic: isla Trinidads, Brazil, Isla las Aves, Panama, Lesser Antilles, Greater Antilles, West
indies, Bahamas, Jamaica, Cayman islands, Mexico, Florida, Bermuda islands

tropical to temparate indo-W Pacific, tropicat W Atlantic

Mauritius, Tanzania, Kenya, India, Kermadec Islands, Great Barrier Reef, Vietnam, China: Hainan province, Japan,

NW Hawaifan Islands; Atlantic: Brazi, Costa Rica, Lesser Antilles, Cuba, Florida, Barmuda Islands

tropicaf ta temperate indo-W Pacific, tropicat Atlantic

Mozambigue, Tanzania, Indian Ocean, Mauritius, Red Sea, Saudi Arabia, N Arabian Sea, India, Sri Lanka, Austratia,
Kermadac islards, Polynesia, Malayan Archipelago, China Sea, Vietnam, Hainan Island, Taiwan, Japan, NW Hawaiian
Islands; Atlantic: Lesser Antilles, Puario Rico, Bermuda islands, Ghana, Cameroun

tropical 1o temperate indo-W Pacific, tropical W Atlantic, Mediterranasn Sea

South Africa, S Mozambique, Mauritius, Tanzania, Kenya, Red Sea, Sawdi Arabia, N Arabian Sea, India, Sri Lanka,
Polynesia, Malayan Archipslago, Philippines, Vistnam, S China, Ishigaki {sland, S Taiwan, Japan, NW Hawaiian islands;
Atlantic: Brazil, Honduras, Lesser Antilies, Grealar Antilles, West Indies, Jamaica, Florida, Bahamas, Mediterranaen Sea
tropical to temparate Indo-W Pacific, tropical € Atlantic

Austratasia, Phiippines, Hainan Island, Taiwan, Japan, Easter Island; Atfantic: Senegal, Sierra Leons

tropical to temperate Indo-W Pacific, tropical io temperate Atiantic

Cape of Good Hope, Mauritius, Tanzania, Egypt, Red Sea, Saudi Arabia, N Arabian Ssa, India, Sri Lanka, S.W. Austraiia,
New Zealand, Polynesia, Mafayan Archipelago, Philippines, Vietnam, China: Hainan province, Taiwan, Japan; Atiantic:
Uruguay (Punta det Este) to Honduras, Lesser Antilies, Greater Antilles, West Indies, Jamaica, Cayman Islands, Bahamas,
Mexico to W Florida, Bermuda Islands, from South Carofina to Massachusetts, France {incl. Channef Isiands) to Portugal,
Azores, Mediterranaen Sea, Senengal to Gabon, Princips, Sao Tome, Namibia, Squth Africa
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Table 4: continued

Algal species

Geographic distribution

Ciladophora vagabunda

Dictyopleris repens

Falkenbergia hifebrandii
Tetrasporophyte of Asparagopsis

Hypnea spineila

Ulva fasciata

Gelidium pusitfum

Centroceras clavulatum

tropical to cokl-temperate W Pacific, tropical to cold-temperate Atlantic

W Australia, S Australia, Tasmania to Bowen Island, N New Zealand, Hainan Istand, NW Hawaiian Islands; Atlantic: Brazil
to Columbia, Lesser Antilles, Greater Antilles, West indies, Maxico to Nova Scotia, Anticosti Istand, S Scandinaviato S
Spain and Portugal, Mediterranean Sea, Black Sea, Caspian Sea, Madeira, Canary lslands, Cape Verds Islands,

S Spanish Sahara, Sierra Leone to Camaroun

tropicai to warm-temperate Pacific

Kermadac Islands, Caroline Islands, Guam, China: Hainan province, Taiwan, Japan, NW Hawaiian Islands, Califomia,

El Salvador, Easter Island

tropical to temperate Pacific, tropical W Atiantic

Vietnam, S China, NW Hawaiian islands, Easter Istand, Marshall Istand, California, Mexico; Atlantic: Brazii, Lesser Antilles,
Cayman islands, Bahama Islands, Mexico, Fiorida, Bermuda Islands

tropical Indo-Pacitic, tropical Atlantic

Sri Lanka, Great Barrier Reef, China: Hainan province, Taiwan, NW Hawatian Islands, Mexico, E| Salvador, Easter island;
Atlantic: Brazil to Costa Rica, Grenada, Virgin Islands, Greater Antilles, West Indies, Jamaica, Mexico, W Florida, Bermuda
Istands, Gambia, Sierra Leons, Ghana, Sao Tome, Gabon

tropicat to temperate Indo-Pacific, tropical to temperate Atlantic

South Africa, Bird Isfand, Mauritius, Tanzania, Indian Ocean, India, Sri Lanka, Australia, New Zealand, Chatham istand,
S China, Taiwan, Japan, NW Hawaiian Istands, Peru {Punta Talara, Islas Lobos de Afuera, Callao, Isla San Lorenzo,
Salaverry); Atlantic: Uruguay (Punta del Este), Brazil, Tobago, Venezuela, Colombia, Costa Rica, Honduras, Lesser
Antilles, Greater Antillas, Jamaica, West Indies, Texas, Florida, N Carolina, Bermuda {slands, France {incl. Channe}
lslands), S Spain and Porlugal, Mediterranean Sea, Liberia, Ghana, Sao Tome

tropical 10 cold- temperats Indo-Pacilic, tropical to cold- temperate Atlantic

Tanzania, Kenya, Red Sea, N Arabian Sea, India, Sri Lanka, SW Australia, N New Zealand, Chatham Islands, Three Kings
Island, Kermadec Islands, Polynasia, Malayan Archipetago, Vietnam, China, Taiwan, Korea, Japan, NW Hawaiian Islands,
British Columbia to Equador to 41°S, Easter Istand, Juan Fernandsez island; Atlantic: Brazil, Trinidad, Colombia to Costa
Rica, Lesser Antifles, Cuba, Texas, Florida, Bermuda Islands, Virginia to Delaware, New Jersey to Massachusetis, New
Hampshire?, Maritime Province of Canada?, Shetiands, British Isles, Norway {boreat/subarctic), S North Sea to S Spain
and Portugal, Azores, Maditerranean Sea, Sierra Leons to Togo, Cameroun

tropical to cold-temperate Indo-Pacific, tropicat to cold-temperate Atlantic

South Africa, Mauritius, Red Sea, Saudi Arabia, N Arabian Sea, India, Sri Lanka, SW Australia, Campbeil Island, Auckland
islands, Antipodes Istands, New Zealand, Three Kings Island, Ketmadec Islands, NE Australia, Polynasia, Malayan
Archipelago, Vietnam, China, Ishigaki Island, Penghu, Taiwan, Korea, Japan, NW Hawaiian (slands, Caiifornia {Sarta
Cruz) 1o 52°S, Easter Island, Juan Femandez island; Atlantic: Brazil to Costa RBica, Lesser Antilles, Greater Antilles, West
Indies, Bahama lsiands, Jamaica, Cayman Islands, Honduras, Mexico to Florida, Bermuda islands, Azores, Portugal, S

Spain, Mediterranean Sea, Gambia to Cameroun, Sao Tome, Namibia, South Africa, Tristan Da Cunha

:

Enteromorpha

Enteromorpha intestinakes

cosmop l
South Africa, Mauritius, Red Sea, india, Sri Lanka, South Australia, Tasmania, Subantarctic Islands, Auckland islands,
Snares, Stewart Island, Catham island, New Zealand, Three Kings Isiand, Kermadec Istands, Philippines, China, Tajwan,
Ishigaki Island, Korea, Japan, Aleutian Islands, Bering Sea, Afaska to Costa Rica, Peru {Paita}, Chile, South Shetland
Islands, Uruguay, Brazil, French Guiana, Grenada, Barbados, Guadeioupe, Puerlo Rico, Florida, Bermuda Islands,
Virginia to Arctic eastern Canada, Greenland, Spitsbergen, Russia, Norway, Baltic Sea, icetand, Faroes, Shetlands, British
Isles, S North Ssa lo S Spain, Azores

cosmopolitan

Kerguelen Islands, South Africa, Red Sea, Sri Lanka, South Australkia, Tasmania, Macquarie Istand, Auckland Islands,
New Zealand, Three Kings Island, Philippines, Vietnam, China, Taiwan, Korea, Japan, NW Hawaiian Islands, Ateutian
Islands, Alaska to Mexico, SW America 12-55°S, Falkland tslands, Uruguay to Arctic eastern Canada, Gresnland,
Spitsbergen, RAussia, Norway, Battic Sea, Iceland, Faroes, Shetlands, British Isles, S North Sea to S Spain, Azares, Tristan
Da Cunha
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Fig. 1: The island of Hainan, People’s Republic of China.
Numbers indicate the collection sites of the isolates
used in this study {see Table 1).
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Figs 2-5: Specific growth rate of Laurencia sp., L. cartilaginea, Hypnea cenomyce
and H. spinella (% day'1; n=6; vertical bars = standard deviation).
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Eur. ]. Phycol. (1995), 30: 19-27. Printed in Great Britain

Temperature ecotypes and biogeography of Acrosiphoniales
(Chlorophyta) with Arctic—Antarctic disjunct and
Arctic/cold-temperate distributions

B. BISCHOFF AND C. WIENCKE

Alfred Wegener Institute for Polar and Marine Research, Am Handelshafen 12, D-27570 Bremerhaven, Germany
(Received 15 February 1994; revised and accepted 20 July 1994)

The temperature requirements for growth and the upper survival temperatures (USTs) of the Antarctic—Arctic disjunct green aiga
Acrosiphonia arcta and of the Arctic/cold-temperate A. sonderi (Acrosiphoniales) from several localities within their distribution areas were
determined. Ecotypic variation with regard to growth optima as well as survival temperatures was demonstrated in both species. While
cold-temperate strains had relatively high or optimal growth rates at 15°C, polar isolates had very low rates at this temperature and
showed growth optima between 0 and 10°C. The UST of the polar isolates of A. arcta is 22°C, ie. slightly lower than those of the cold-
temperate strains at 23-25°C. The cold-temperate isolate of A. sonderi survived 25°C, whereas Arctic strains had USTs of 22-24°C. The
data indicate that changes in growth responses to temperature as well as small changes in UST can be achieved in relatively short time
periods of exposure to low temperatures (3 million years) as exemplified in Arctic populations of A. arcta as well as A. sonderi. The UST
of A. arcta (22-25°C) indicate the possibility of dispersal across the equator into the other hemisphere during the Pleistocene lowering of
seawater temperatures in the tropics. Growth, however, would not have been possible during passage across the tropics due to the
narrow temperature—growth window. Possible migration routes, seasonal development and the nature of geographical boundaries are

discussed in relation to the data obtained for temperature requirements in the context of the present local temperature regimes.

Key words: Acrosiphonia, amphi-equatorial, biogeography, seasonality, temperature ecotypes, temperature growth pattern, upper survival

temperature.
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Table 1: Species investigated with code-numbers, locations, collectors and culture-numbers (code-

numbers correspond to the numbers on the distribution maps, Figs 13-14).

Algal species Code Location Coliector Culture
No. No.
Acrosiphonia_ar 1 Roscoff, France M. van Oppen 1147
(Dillwyn) J. Agardh 48°4'N, 3° 6'W
2 Helgoland B. Bischoff 1083
54°1°N, 7°5'E
3 Faroes K. LUning 1082
54°6°N, 12°0°E
4 Grotta Island, Iceland K. Gunnarson 1150
64° 0N, 22° 0'E
5 Halifax, Nova Scotia 1. Novaczek 1145
44° 4'N, 63° 4'W
6 Friday Harbor, J. Olsen 1149
Washington
48°3°N, 123° 0'W
7 Puerto Williams, Chile C. Wiencke 1026
54°6°S, 68" 2'E
Acrosiphonia sonderi 1 Helgoland K. Lining 1119
(Kitzing) Kornmann 54°1'N, 7°5E
2 Spitsbergen C. Wiencke 1130

86°0'N, 15°0'E
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Table 3: Mean monthly temperatures for various localities (oceanic isotherms interpolated after U.S. Navy
Atlas, 1981) and the monthly yield (%) of Acrosiphonia arcta and A. sonderi from these localities, at
the mean monthly temperatures at these localities. The absolute monthly yield has been
calculated as increase in biomass of 1g algal fresh weight within 30 days. The monthly yield (%)
gives the percentage of the highest potential yield at the temperature-growth optimum. The
average monthly yield (%) of the polar isolates refers to the ice-free months.

Location Jan |Feb {Mar |Apr (May|June|July {Aug {Sep {Oct |Nov |Dec |average
monthly
yield (%)

Acrosiphonia arcta

Central distribution area

Friday Harbour 5 0 70 70 K] 13 4 6 4 2 10 10

£0)

monthly yield |40 40 40 40 50 72 84 19 84 53 40 40 50

(%)

lceland 6 [ [ 7 3 [ 1 11 10 8 8 7

e

monthly yield | 31 31 31 42 31 65 88 88 78 56 56 42 53

(%)

Faroes § 5 8 g § ] 71 ] 71 0 g [

ey

monthly yield |83 83 83 83 88 100 |99 97 99 100 |83 83 90

{%)

Buerto Willams ] g ] 3 3 3 5 Z 5 5 7 3

(o)

monthly yield | 45 45 45 4 4 4 23 |16 |23 |4 9 21 16

{%)

Equator-bound distribution area

Halifax 4 7 z z [ 70 i 76 i3 72 i) 5

C)

monthly yield |1 1 1 1 3 100 20 15 1.5 49 100 3 24

(%)

Helgoland wCy |6 ] ] ] 0 2 76 6 76 i i) 3

monthly yield |71 82 82 82 93 95 52 52 52 95 93 82 78
(%)
Poscolt 0 |16 0 I 5 ] 4 T 76 i3 i 3 2

monthly yield 100 [100 [100 [100 |40 12 1 1 1 12 22 40 44

(%)

Polar distribution area

Disko Is. -2 Z 2 2 0 z 5 5 % 7 7 [

o)}

monthly yield |ice Ice ice ice 100 {31 37 37 31 57 ice ice 49

(%}

K]ng George Is. 1 2 1 [ -2-0 -2 -2-0 -2 -2 -2 -2-0 0

£c)

monthly yield |3 8 3 2 Ice ice ice ice lce ice 2 2 3

(%)

Acrosiphoni nderi

Central distribution area

Helgoland ccy[6 8 8 8 10 12 16 16 16 12 16 8

monthly yield |13 19 19 19 25 45 43 43 43 45 25 19 30

(%)

Polar distribution area

Spi‘(sbergen ccy [0 -2 -2 -2 0 1 5 8 4 4 2 2

monthly yield |ice Ice Ice ice 11 113 |14 23 14 14 lce ice 15

(%)

Disko Is. -2 -2 -2 -2 0 4 3 6 4 2 2 [}

(C)

monthly yiekd | lce Ice Ice ice 100 |62 45 45 62 84 ice Ice 66

(%)
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Spec. growth rate (% day™ ) Spec. growth rate (% day™)

Spsc. growth rate (% day'1 )

Ag_mm_gmmgg, Acrosiphonia arcta, Acrosiphonia arcta, rosiphoni ta
601 Friday Harbor, Washington iceland Farces Helgoland
50
40
30
20
10 f\
0
1 8 2 2 8 12 3
EEEEE 7
0 5 10 15 20
Acrosiphonia arcta, Acrosiphonia arcta, Acrosiphonia arcta, Temperature (°C)
601 Halifax, Nova Scotia Roscoff, France Puerto Williams,
southernmost Chile
50
40
3¢
20
10 \
5 6 7
0 5 10 15 20
rosiphonia a Acrosiphonia arcta, Temperature (°C)
601 Disko Island, Greenland King George Island,
Antarctica
50
40 Figs 1-9: Specific growth rates of Acrosiphonia arcta from various localities (% day-1; n=6, when not
30 indicated; vertical bars = standard deviation). Growth rates shown in Figs 1-2, 5-8 were calcu-
20 lated weekly or fortnightly over a 5-week period in each experimental temperature. The growth
rates of the final measurement were used here. Growth rates in Figs 3-4, 9 were calculated as
10 mean values over whole experimental periods of 4 weeks, following 1 week where the algae had
0 o P’y 8 Y ) been maintained under experimental conditions. Growth rates shown in Fig. 8 were redrawn from
Bischoff & Wiencke (1993) and growth rates shown in Fig. 9 were taken from Wiencke & tom
0 5§ 10 15 20 0 5 18 15 28

Temperature (°C)

Temperature (°C)

Dieck (1990). The shaded bars show the annual temperature range of surface seawater at the
localities, according to the oceanic isotherms (U.S. Navy Atlas, 1981).
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Fig. 13: Distribution of Acrosiphonia arcta.
Distribution (closed circles) according to Gabrielson et al. (1989); Kjellman (1883);
Levring (1960); Papenfuss (1964); Pedersen (1976); Scagel (1957); Scagel et al.
(1989); South (1984); South & Tittley (1986); Taylor (1939); Tseng (1983). Thick
line (W): limiting winter isotherm. Thin fine (S): limiting summer isotherm (derived
from: U.S. Navy Atlas, 1981). Large numerals indicate the collection sites of the
isolates used in this study (see Table 1).

Fig. 14: Distribution of Acrosiphonia sonderi
Distribution (closed circles) according to Pedersen (1976); South (1984); South &
Tittley (1986). Thick line (W): limiting winter isotherm. Thin line (S): limiting summer
isotherm (derived from: U.S. Navy Atlas, 1981). Large numerals indicate the
collection sites of the isolates used in this study (see Table 1).
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Marine Biology (1995) 122: 681-688

B. Bischoff - C. Wiencke

Temperature adaptation in strains of the amphi-equatorial green alga
Urospora penicilliformis (Acrosiphoniales): biogeographical implications

Received: 24 November 1994/Accepted: 12 January 1995

Abstract The temperature requirements for growth
and the upper survival temperatures (UST’s) of the
amphi-equatorial green alga Urospora penicilliformis
collected from several localities within its distribution
area between 1986 and 1991 were determined. Ecotypic
variation, both with regard to growth ranges and opti-
ma and to survival temperatures, was demonstrated. In
the polar strains of U. penicilliformis, temperature
growth ranges were narrower and the growth optima
and UST’s were at lower temperatures compared to
cold-temperate strains. In particular, the polar strains
grew between 0 and 15 °C with optimal growth at 0 or
5°C, whereas the cold-temperate isolates grew between
0 and (15) 20°C with almost equal growth rates or
a growth optimum between 5 and 15°C. The Arctic
strains survived 23 to 24°C, and the Antarctic isolate
only 19 °C, while the UST’s of the cold-temperate iso-
lates were between (24) 25 to 26 °C. The data strongly
indicate that a cold water history of ca. 3 million yr in
the Arctic can be sufficient for changes in the temper-
ature growth ranges and optima as well as for small
changes of UST as shown in the Arctic populations of

U. penicilliformis. For stronger reduction of upper sur-
vival temperatures, longer time periods are necessary as
exemplified in the isolate from Antarctica, where low
temperatures have existed for at least 14 millionyr. The
significantly lower UST of the Antarctic strain, points
to an early contact of the alga with the cold water of the
Antarctic region and may indicate an origin of U.
penicilliformis in the Southern Hemisphere. The UST's
of the cold-temperate isolates (24 to 26 °C) would have
allowed a migration across the equator during Pleis-
tocene lowerings of the seawater temperatures in the

tropics. Growth, however, would not have been pos-
sible during the passage across the equator due to the
narrow temperature-growth window. The nature of the
geographical boundaries and the control of seasonal
development of U. penicilliformis by the temperature
conditions in the various geographical regions are dis-
cussed in relation to the present local temperature
regime.
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Table 1: Investigated strains of Urospora penicilliformis (Roth) Areschoug,

code-number, location, collector and culture number (code-

numbers correspond to the numbers on the distribution map, Fig.
10, * investigated by Bischoff & Wiencke 1993, “* Wiencke & tom

Dieck 1990).
Code-No. Location Collector Culture No.

1 Helgoland C. Wiencke 1080
54°1°N, 7°5'E

2 Spitsbergen C. Wiencke 1135
86°0'N, 15°0E

3 Disko island”® C. Wiencke 1104
70°0°N, 53° 0'W

4 Halifax, Nova Scotia l. Novaczek 1145
44° 4'N, 63° 4'W

5 San Juan Island, A. Peters 1144
Washington
48° 6'N, 122° 8'W

6 Hokkaido, Japan H. Kawai 1143
42° O'N, ca.140-145°E

7 Otago Peninsula, M. van Oppen 1142
New Zealand
45°52'S, 170° 5'E

8 Concepcioén, Chile A. Peters 1055
36°5'S, 73°0°'W

9 King George Island™* C. Wiencke 1001
62°1°S, 58° 4'W
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Table 3: The monthly potential yield (%) of Urospora penicilliformis from different localities, at the mean
monthly temperatures at these localities (oceanic isotherms interpolated after U.S. Navy Atlas,
1981). The absolute monthly yield has been calculated as increase in biomass within 30 days. The
monthly yield (%) gives the percentage of the highest potential yield at the temperature-growth-
optimum. The average monthly yield (%) of the polar isolates refers to the ice-free months.

(%)

Location Jan [Feb [Mar |Apr {May |JuneiJuly |Aug |{Sep [Oct {Nov |Dec | average
monthly
yield (%)

Centra! distribution area

Helgoland 6 8 8 8 10 12 16 16 16 i2 10 8

(°C)

monthly yield |67 69 69 69 725 |73 81 81 81 73 725 |69 73

(%)

Otago Peninsula 13 13 13 12 11 10 [ 9 [ 10 11 12

(°c)

monthly yield |83 83 83 76 69 63 60 60 60 63 69 76 70

(%)

Concepcion 16 16 15 14 13 13 12 12 12 13 13 i4

(°C)

monthly yield |29 29 62 62 62 62 62 62 62 62 62 62 57

(%)

Equator bound distribution area

Halifax 4 2 2 4 6 10 14 16 16 12 10 6

(°C)

monthly yield |14 2 2 14 45 100 {25 7 7 45 100 |45 34

(%)

San Juan is. (°C)|10 10 10 10 11 13 14 16 14 12 10 10

monthly yield |50 50 50 50 41 28 22 5 22 37 50 50 38

(%)

Japan 6 5 5 6 8 12 15 20 19 16 12 ]

3]

monthly yield |40 38 38 40 43 63 100 |7 11 57 63 43 47

(%)

Polar distribution area

Spitsbergen 0 -2 -2 -2 0 1 5 6 4 4 2 2

(°C)

monithly yield |lce Ice Ice Ice 100 67 9 6 16 16 ice Ice 36

(%)

Disko Is. -2 2 2 -2 0 4 6 8 4 2 2 0-2

(¢}

monthly yiekd  ]ice ice ice fce 100 16 9 9 16 38 ice Ice 31

(%)

King George Is. 1 2 1 0 0 2 20 |2 2 2 20 o

(°C}

monthly yield |47 56 47 43 ice ice Ice lce ice ice 43 43 47
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Y
26 °S

12°W 16°8

Fig. 10: Distribution of Urospora penicilliformis .

Distribution (closed circles) according to Chapman (1956), Gabrielson ef al,
(1989), Kjellman (1883); Lamb & Zimmerman (1977), Papenfuss (1964),
Pedersen (1976), Ricker (1987), Scagel (1957), Scagel et al. (1989), Seagrief
(1984), South (1984), South & Tittley (1986), Tseng (1983), Wagner & Zanevelt
(1988), Wormersley (1984). Thick line (W): limiting winter isotherm. Thin line
{8): limiting summer isotherm (derived from: U.S. Navy Atlas, 1981). Large
numerals are the code numbers of the collection sites of the isolates used in
this study (see Table 1).
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J. Phycol. 32, 525-535 (1996)

TEMPERATURE REQUIREMENTS FOR GROWTH AND SURVIVAL OF
ANTARCTIC RHODOPHYTA!

Bettina Bischoff-Bdsmann? and Christian Wienche

Alfred Wegener Institute for Polar and Marine Research, Am Handelshafen 12, D 27570 Bremerhaven, Germany

ABSTRACT

The temperature requivement for growth and the upper
survival temperatures (USTs) of 15 Antarctic ved algal
species collected on King George Island (South Shetland
Islands) and Signy Island (South Orkney Islands) were
determined. Two groups with different temperature re-
quirements were identified. 1) A “eurythermal” group
includes Rhodymenia subantarctica, Phyllophora
ahnfeltioides, Gymnogongrus antarcticus, and Rho-
dochorton purpureum, growing between 0°and 10°C
with optimum values at (0% 5Y10°) C. The USTs of these
species and of Porphyra endiviifolium, Delesseria lan-
cifolia, and Bangia atropurpurea were between 22°and
16°C. These species survived temperatures in a similar
range as most endemic Arctic or Arctic/cold-temperate
species but exhibited a lower temperature demand for
growth, suggesting an earlier contact with low tempera-
tures than Arctic species. 2) A stenothermal group includes
Pantoneura plocamioides, Myriogramme mangini,
Ballia callitricha, Phyllophora antarctica, Gigartina
skottsbergii, Georgiella confluens, and Plocamium
cartilagineum growing at 0° or <5° C with optimum
values at 0° or 5° C. The USTs of these species and of
Phycodrys austrogeorgica were between 14°and 7°C.

The species of this group must have had an even earhier
contact with the Antarctic cold-water environment than
species of the “eurythermal™ group. Gigartina skotts-
bergii, Georgiella confluens, Plocamium cartilagi-
neum, and Pantoneura plocamioides were probably
exposed longer to low temperatures than the other species
of this group or Antarctic green and brown algae because
they show the lowest temperature requirements so far de-
termined in seaweeds. The results are discussed in the
context of present local temperature regimes at the localities
where the isolates were collected. Moreover, an attempt
was made to explain the geographic distribution of indi-
vidual species by the temperature requirements determined
in this study. Only a few of the distribution limits are

determined by temperature growth and /or survival char-

acteristics. In - many species (Rhodymenia subantarctica,

Ballia callitricha, Gigartina skottsbergii, Bangia

atropurpurea, Rhodochorton purpureum, and Plo-
camium cartilagineum), the development of temperature
ecotypes is evident.

Key index words: Antarctica; growth; phytogeography;
Rhodophyta; survival; temperature ecotypes; temperature
requirement
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Table 1: Investigated red algal species, location, year of collection, collector and culture

number.
Algal species / life history stage Location Year of Collector/  Culture
collection Isolator no.
Ceramiales
Ballig callitricha (Agardh) Kutzing King George 1992 Klgser/ 2102
Istand Wiencke
Delesseria lancifolia (Hooker) Agardh, King George 1993 Kléser/ 2124
gametophyte Island Wiencke
Georgiella confluens (Reinsch) Kylin King George 1982 Ktdser/ 2101
island Wiencke
Gymnogongrys antarcticus Skottsberg, King George 1992 Kigser/ 2104
gametophyte Island Wiencke
Myriogramme mangini (Gain) Skottsberg Signy Island 1993 Brouwer/ 2097
Wiencke
Panioneura plocamioides Kylin King George 1992 Kloser/ 2100
Island Wiencke
Phycodrys austrogeorgica Skottsberg King George 1994 Kidser/ 89/36
Island Wiencke
Rhodymeniales
Rhodymenia subantarctica R. W. Ricker, King George 1994 Clayton/ 2117
female gametophyte Island Wiencke
Gigartinales
Gigarting skottsbergii (Bory) Setchell et Gardner,  King George 1986 Wiencke 2007
gametophyte Island
Phyllophora aghnfeltioides Skottsberg King George 1992 Klgser/ 2099
Island Wiencke
Phyllophora antarctica Skottsberg King George 1992 Kidser/ 2105
Island Wiencke
locami ilagin (L.) Dixon King George 1993 Kléser/ 110
Island Wiencke
Nemaliales
Rhodochorion purpureym (Lightt.) Rosenv. King George 1992 Klbser/ 2098
Isiand Wiencke
Bangiales
Bangia atropurpurea (Roth) C. Ag., King George 1994 Clayton/ 2116
gametophyte island Wiencke
Porphyra endiviifolium (A. et E.S. Gepp) Chamb., King George 1994 Clayton/ 2098
gametophyte Island Wiencke
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Table 3: Potential monthly yield (%) of red algal species from Antarctica at the mean monthly
temperatures (oceanic isotherms interpolated after U.S. Navy Atlas, 1981). The

average monthly yield (%) refers to the ice-free months. Changes in the light regime,

e.g. variation of day-lengths, were not considered.

Mean monthly temperature (°C)

Jan Feb Mar Apr May June July Aug Sep Oct Nov Dec
1 2 1 0 0 2 20 -2 -2 2 20 0

Algal species Monthly yield (%)
Bhodymenia subantarctica 29 40 29 22 lce lce lee lce lce lece 22 22
Phyllophora ahnfeltioides 94 9% 94 93 e ce lce lee lce lce 93 93
nogon ntarcticus 83 88 83 80 lce lce lee lce ice lce 80 80
pure 96 96 96 94 lce lce lce e lce lce 94 94
ramme mangini 60 68 60 52 e Ice lce lee lce lce 52 52
Pantoneura plocamioides 91 93 o1 89 lce e lee lce e lce 89 89
Ballia callitricha 95 ot 95 100 lce ce Ice lce lce lce 100 100
Phyilophora antarctica 8 71 85 100 lce lce lce e e lce 100 100
Georgiella confluens 91 84 91 100 lce lce lce lee lce lce 100 100
Gigartina skotisbergii 86 74 86 100 lce lce lee el lce 100 100
Plocamium cartilagineum 92 8 92 100 e e lce lee lce lce 100 100

Average
monthly
yield (%)

27
94
82
95
57
0
97
90
94
91

95

Al uoieygqnd
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Table 4: Geographic distribution of the speciss investigated. Sources: Adams & Nelson (1985), Baardseth
(1941), Balech (1968), Bargesen (1934), Brouwer et al. (1995), Chapman (1969, 1979), Chiang (1973),
Cormaci et al. (1992), Délépine (1966), Délépine et al. (1966), Dellow (1955), Edwards (1970), Etcheverry
(1983), Hay ot al. (1985), Kloser (pers. com.), Kylin & Skottsberg (1919), Lamb & Zimmermann (1977),
Lawson & John (1987), Lee & Lee (1981), Levring (1945, 1960), Moe & Delaca (1976}, Nelson & Adams
(1987), Nelson et al. (1991, 1992), Ogawa & Lewmanomont (1984), Papenfuss (1964), Pedersen (1976),
Pedrini (1992), Pujals (1963), Ramirez (1986), Ricker (1987), Santelices (1980, 1988), Santelices &
Abbott (1978), Scagsl (1957), Scagel st al.{1989), Seagrief (1984), Skottsberg (1923, 1941, 1953), South
(1984), South & Tittley (1986), Taylor (1939, 1945, 1979), Tseng (1983), Waaland (1977), Westermeier

ot al. (1992), Wynne (1982, 1986), Zaneveld (1968). Question-marks indicate uncertain records.

Algal species

Geographical distribution

Gymnogongrus antarcticus
)

Antarctic Peninsula, Wilkes Land, Victoria Land, South Shetland [siands, South Sandwich islands
Antarctic Peninsula, Victoria Land, Adelie Coast, Mac. Robertson Coast, South Shetland Islands
Antarctic Peninsula, South Shetland Islands, South Orkney Islands, South Georgia?

Antarctic Peninsula, South Shetland islands, South Georgia

Antarctic Peninsula, West Antarctica, South Shetfand islands, South Georgia

Antarctic Peninsula, South Shetiand isfands, South Orkney islands, South Georgia, Kerguelen
Islands

Antarctic Peninsula, South Shetland Islands, South Orkney islands, Falkland Islands, Tierra del
Fuego, Kerguelen Islands, Macquarie islands

Antarctic Peninsula, South Shetland Islands, South Orkney Istands, South Georgia?, Falkland
islands?

Antarctic Peninsula, South Shetland tslands, South Orkney Islands, South Georgia, Tierra del
Fuego

Antarctic Peninsula, South Shetland Islands, South Orkney Istands, Falkland Istands, Tierra del
Fuego, Kerguelen Islands, Auckland islands, Campbeli Isiand, South America (west coast, 33 °S)
South Shetland islands, Falkland tslands, Tierra del Fuego, Juan Fernandez Islands, Kerguelen
Islands, Macquarie Istands, Auckland Islands?

Antarctic Peninsuia, Prince Otav Coast, Mac. Robertson Coast, Wilkes Land, Victoria Land, South
Shetland Islands, South Orkney islands, South Georgia, Falkland Islands, Tierra del Fuego, South
America (west coast, 33 °S), Prince Edward Islands, Crozet Islands, Kerguelen Islands, Heard
Island, Macquarie Islands, Campbell Island, Antipodes Islands, Auckland Islands, Snares islands,
New Zealand, Three Kings Islands, Chatham Islands, South Australia

Antarctic Peninsula, South Shetland islands,

Atlantic: South Africa, Mediterranean, from Azores/South Spain and Portugal to South Greeniand,
from Labrador to Uruguay, Argentina {50°S)

Pacific: Chile (5-35 °S), Costa Rica to Japan/Korea, China, Taiwan, Thailand (Songkhla), New
Zealand (Hauraki Gulf), Chatham islands

Antarctic Peninsula, Mac. Robertson Coast, Adelie Coast, Witkes Land, Victoria Land, South
Shetland Islands, South Orkney Islands, South Georgia, Falkland [slands, Tierra del Fuego,
Kerguelen Islands

Atlantic: Tristan da Cunha, Senegal, Mediterranean, Azores to western Baltic Sea, Norway, British
Isles, lreland, Shetland Islands, Faroe Islands, Iceland, Jamaica, Brazil?

Pacific: Juan Fernandez Island, South America (west coast 18 °S}), Mexico, Baja California to
northern southeast Alaska, Bering Sea, Pakistan: Karachi, New Zealand, Auckland Islands, South
Australia, Chatham islands, Antipodes Istands, Campbell Island, Snares

Antarctic Peninsula, Wilkes Land, South Shetland islands, Kerguelen Islands, Macquarie Islands,
Bounty Islands, New Zealand, Australia, Argentina, Chile

North Atlantic: From Portugal to Spitsbergen, Canadian Arctic to Long Island (New York)

North Pacific: Mexico, Baja California to Aleutian Islands, Japan
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Table 5: Upper survival temperatures (UST) of Bangia atropurpurea, Plocamium cartilagineum and
Rhodochorton purpureumn from different localities.

Algal species UST Exposure time/ References
°C) evaluation
Bangia atropurpurea
Disko Island, Greenland 24 2wk / posteultivation Bischoff and Wiencke {1993}
Helgoland (NE Atlantic) 25 1wk / photosynthetic Lining (1984)
Mediterranean 29 2wk / posteultivation Crfanidis (pers. com.)
Lake Ontario, Canada 30-35 2wk / photosynthetic Graham and Graham (1987)
King George Island, Antarctica 22 2wk / posteultivation This study
P . o
Helgoland (NE Atiantic) 23 1wk / photosynthetic LOning (1984)
Vancouver island, British Columbia 23 1wk / photosynthetic LUning and Freshwater (1988)
King George Island, Antarctica 7 2wk / posteultivation This study
Rhodechorton purpureum
Helgoland (NE Atlantic) 23 2wk / postcultivation Bischoff-Basmann (unpl. data)
King George [sland, Antarctica 18 2wk / postcuitivation This study
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Fig. 1A-D:Temperature requirements for growth of Antarctic Rhodophyta, "eurythermal” group
(% day-1; n=6, when not indicated; vertical bars = standard deviation). The scales
differ among figures.
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Hacqarin I

Fig. 3A-D: Distribution of Antarctic Rhodophyta.
A) () Gymnogongrus antarcticus and (m) Phyllophora antarctica.
B) (e) Myriogramme mangini, (m) Phyllophora ahnfeltioides and (&} Phycodrys austrogeorgica.
C) (®) Georgiella confluens.
D) (e) Delesseria lancifolia, (&) Porphyra endiviifolium and () Pantoneura plocamioides.
Thick lines (W): limiting winter isotherms. Thin lines (S): limiting summer isotherms (derived from Gordon
et al. 1982). The occurrence of each species is compiled in Table 4.
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Gigartina y
skottshergii |

20°8 15°W
A4

Bhodymenia

subantarctica

5

L]
Ballia_callitricha gg’

Fig. 4A-C: Distribution of Antarctic Rhodophyta.
A) (e) Gigartina skottsbergii,
B) (@) Ballia callitricha.
C) (®) Rhodymenia subantarctica.
Thick lines (W): limiting winter isotherms. Thin lines (S): limiting summer
isotheérms (derived from U.S. Navy Atlas 1981). See also Tabile 4.
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Wiencke e al.: Temperature requirements of cold water seaweeds

Botanica Marina
Vol. 37, pp. 247239, 1994

Temperature Requirements and Biogeography of Antarctic, Arctic and
Ampbhiequatorial Seaweeds!

C. Wiencke, [. Bartsch*, B. Bischoff, A. F. Peters** and A. M. Breeman***

Alfred-Wegener-Institut fiir Polar- und Meeresforschung, Sektion Biologie I, Columbusstrafle, D-27515 Bremer-
haven, F.R. of Germany

* Biologische Anstalr Helgoland, Notkestrafle 31, D-22607 Hamburg, F.R. of Germany
** [nstitut fiir Meereskunde, Abteilung Meeresbotanik, Diisternbrooker Weg 20, D-241035 Kiel, FR. of Germany

*** University of Groningen, Dept. of Marine Biology, Kerklaan 30, P.O. Box [4, NL-9750 A4 Haren, The Nether-
lands

tAccepted 29 January 1994)

Abstract

The temperature requirements for growth and survival of cold water seaweeds from both Hemispheres are compared
and discussed in relation to the climatic history of the various regions and in relation to the origin of amphiequatorial
distribution patterns. Endemic Antarctic species are most strongly adapted to {ow temperatures. In contrast, endemic
Arctic macroalgae show higher temperature demands and correspond in their temperature responses to many Antarc-
tic cold-temperate species. Arctic cold-temperate species show similar temperature requirements to cold-temperate
species from southernmost South America. The temperature requirements of cold-temperate N. Atlantic species are
somewhat higher than those of cold-temperate N. E. Pacific species. These differences are the result of the different
times of exposure of these groups to low temperatures. The first steps in the adaptation of macroalgae to low
temperatures are an increase in cold tolerance and an increase of growth and reproduction rates at low temperatures.
Later, the ability to grow and reproduce at = 15 to 20 °C and to survive temperatures = 20 °C is lost. This
temperature response type is exemplified in endemic Arctic and Arctic cold-temperate seaweeds exposed to low
temperatures since about 3 My. The last steps in the adaptation to low temperatures include the loss of ability to
grow and reproduce at = 5 or 10 °C and a strong reduction in the upper survival temperatures (UST) down to 10—
13 °C. This temperature response type is typical for endemic Antarctic species exposed to cold waters for at least
4 My. Amphiequatorial filamentous green and brown algal taxa and microthalli of amphiequatorial brown algae
mostly show UST's of 23 to 28.5 °C, significantly higher compared to single Hemisphere taxa from the same
regions. These findings strongly favour a migrationist jump across the equator to the other Hemisphere during
Pleistocene lowering of the water temperatures in the tropics. Reproduction and growth during the passage across
the equator would not have been possible in all species except Ectocarpus siliculosus due to the narrow temperature-
reproduction and temperature-growth windows.
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Table I: Temperature requirements of cold-water macroalgae from the Southern Hemisphere. The authorities
of the mentioned species are given in Table 6. Abbreviations: *: strain from Antarctica, *: strain from
South America, =+ strain from South Africa, """ strain from Australia, New Zealand or Kerguelen, s:
sporophyte, g: gametophyte, m: male gametophyte, f: female gametophyte, UST: upper survival
temperature, LST: lower survival temperature, ULG: Upper temperature limit for gametogenesis, *:
growth rates determined over whole experimental periods of up to 4 weeks, i. €. in plants not fully
acclimated to the respective temperatures. ++ growth rates calculated as mean of several weekly
measurements. &: UST determined in two-week-exposures to the respective temperatures and
postculture under growth permitting conditions. D UST determined in experiments of < 30 days and
subsequent microscopical observation. 1: Wiencke & tom Dieck (1989), 2: Ohno (1984) 3: Wiencke
(unpubl.), 4: Wiencke & tom Dieck {1990), 5. Peters & Breeman (1993), 6. Novaczek (1984), 7:
Peters & Breeman (1992), 8: Délépine & Asensi (1976), 9: tom Dieck (1993), 10: Branch (1974), 11:
Bolton & Anderson (1987).

Species, life history stage Growth range, UsT LST ULG References

optimum

Endemic Antarctic species

Phaeurus antargticus, s 0-5t 114 1
Himantothallus grandifolius, s 0-5% 11-138 1
Desmarestia anceps, s 0-5, 0+ 11-128 1
Desmarestia antarctica, s 0-5* 138 1
Ascoseira mirabilis 0-10, 5+ 118 1
Palmaria decipiens, m 0-10, 5+ 16-174 1
Phyllophora antarctica 0-8, 3++ 2
microthalli
Phaeurus antarcticus, m 0-10, 0-5+ 15-164 1
P. antarcteus, f 0-10, 0-5+ 158 1
Himantothallus grandifolius, m 0-10* 15-162 1
H. grandifolivs, 0-15, 0-10+ 15-164 1
Degmarestia anceps, m 0-10, 0-5+ 138 1
D.anceps, f 0-10, 5% 13a 1
D. antarctica, g 0-10+ 5 1,3
lachi reti 188 1
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(Table 1 contin.)

Antarctic cold-temperate species

Iridaea cordata’, g 0-5+ 15-164 4
Gigartina skottsbergii*, s 158 a4
rvill ica”™"" <13.5, 11.5-12+ 13.5b 8
minocar minatus™ * 0-10+ 14-152 a4
lothrix subflaccida” 0-10, 5-10+ 23-254 4
Adenocystis utricularis™ ™ 0-15+ 18, 192 4
Scytothamnus fasciculatus”* 0-15+ 22-243 4
Enteromorpha bulbosa’ 0-20+ 252 4
microthalli
Desmarestia menziesii’, f 0-10, 5+ 16-172 4
Adenocystis utricularis™, m 20.82 13 5
A_utricularis™, f 21.58 13 5
reoc! losus™ 2154 5
hamnys fasciculatus”™ 24,58 15 5
Exclusively (cold-)temperate species
Iridgea laminarioides”, g 0-15+ 17a 4
I undulosa”™, g 5-15+ 17-228 4
Desmarestia muelleri”, s 5-20+ 212 4
Chordaria magellanica™ 0-20+ 23-248 4
microthalli
Lessonia vadosa™, m 19.94 <2 12 5
L_vadosa , f 21.48 <2 12 5
Chordaria linearis™, g 19.9-20.58 10 5
Desmarestia muelleri”” g 0-20, 15+ 222578 <2 15 4,5
D. distans”, g 23.3-2452 <2 15 5
nonem inatum”™ 24.44 15 5
Lessonia nigrescens. , m 24.62 <2 15 5,9
igrascens””, 1 23-24.48 <2 15 59
Ecklonia radiata”™ ™, m, f 24-288, b 1.1 24 6,9
_maxima™", g 24.4-<28b 10, 11
Tinocladia falklandica”™ 27.8-28.14 15 5
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Table Il: Temperature requirements of cold-water macroalgae from the Northern Hemisphere. The authorities

of the mentioned species are given in Table 6. Abbreviations: *: N-Atlantic strain, 1 N-Pacific strain,
s: sporophyte, g: gametophyte, m: male gametophyte, {: female gametophyte, UST: upper survival
temperature, LST: lower survival temperature, ULG: upper temperature limit for gametogenesis, +
growth rates determined over whole experimental periods of up to 4 weeks, i. e. in plants not fully
acclimated to the respective temperatures. *+ growth rates determined after 5 to 6 weeks, i. e. after
complete acclimation of growth to the respective temperatures. 8 UST generally determined in two-
week-exposures to the respective temperatures and postculture under growth permitting con-
ditions. In some cases exposure times of up to 3 months were used. b UST determined by measure-
ments of photosynthetic capacities before and after one-week-exposures to the respective tem-
peratures, © UST determined in experiments of < 6 months and subsequent microscopical obser-
vation. 1: tom Dieck (1992), 2: Bolton & Lining {1982), 3: tom Dieck (1993), 4: Novaczek et al.
{1990), 5: Bischoff & Wiencke {1993), 6: LUning (1984), 7: Lining & Freshwater {1988), 8: Peters &
Breeman (1992), 9: Novaczek et al. (1986), 10: Norton (1977), 11: Novaczek & Breeman (1990), 12:
Breeman & Pakker (1994) 13: Fortes & LUning (1980), 14: Bischoff (unpubl.).

Species, life history stage Growth range, UsT LST ULG References

optimum

Endemic Arctic species

Laminaria solidungula, s 0-15, 5-10+ 168 1
Devaleraea ramentacea, m, s 0-10+ ++ 18-202 <5 8 4,512
microthalli

Laminarig solidungula , m, f 18-20@ <15 2,3

Arctic cold-temperate, amphioceanic species

Pilayella litoralis™ 0-20, 5-15++ 212 5
Laminaria saccharina’, s 0-20, 10-15+ 20P 2,6
Desmarestia aculeata’, s 0-15(20),5(10)*++ 20-238 b <15 5,6,7,12
Chorda filum, s 20,243, ¢ ¢ 6,9
Polysiphonia urceolata” 0-20, 10-15++ 25-26a, b 5,6

h r lagonium” 0-25, 10-20? 267 <5 4,12
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microthalli:

Alaria esculenta”, m

A.esculenta’, f

Agarum cribrosum’, m
maresti leata> ., m

D aculeata™ . f

Laminaria saccharina’, m

L. saccharing’, f

Chorda filum”, m

C.filum’, f

hrom. n ,
Chorda tomentosa, s

h ruben

mbran ra al
Lamingrig digitata, s
L. longicruris, s

hromastrum vir lum,
Acrosiphoni nderi

microthalli

Laminarig digitata, m
L.digitata, f

L. longicruris, m, f
Chorda tomentosa, g

Cymathere triplicata, s
Pleurophycus gardneri, s
Hedophyllum sessile, s
Postelsia palmaeformjs, s
Laminaria sefchellii, s

L. bongardiana, s

Alarig marginata, s
Pterygophora californica, s

0-20, 10+
0-20, 0-15+

1g-208
20-214
20-214
21.8-24 .52
22-22.68
23-248
23-258
26-282, C
27-288,C

Arctic cold-temperate N-Atlantic species

0-20, 10-15+
0-20, 10*

0-20, 0%+

178

18, <20b: €
18-20b
20b

218

214
234

22-248
22-232
232
24-258, ¢

Cold-temperate NE-Pacific species

0-18, 5-15%
0-18, 10*

56

15D
15D
15D
15D
18P, 108
188, b
180
18b

<-1.5
<-1.5

<-1.5
<15
<15 15
<15 15

17

<-1.5
<15 17

<15 10

<-1.5

<15

<-1.5

<-1.5

<-1.5

5,8
5,8
2,3
2,3
3,9
3,9

©

a o N+ o0 o o O,
n

2,3
2,3

3,9

NN = ey NN
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(Table Il contin.)
Iridaea splendens
Macrocystis integrifolia, s

mo i i

microthalli

Laminaria bongardiana, m
L. bongardiana, f

Alaria marginata, m

A, marginata, f

Cymathere triplicata, f
Bleurophycus gardneri, m, f
Laminaria ephemera, g

L. setchellii, m, f

L. sinclaii. m

L. sinclairi f

M . folia, m
M. | ifolia. f
Pterygophora califorpica, m
P. californica, f

microthalli

Saccorhiza dermatedea, g
Laminaria hyperborea, m
L.aminaria hyperborea, 1

20b
23b
25b

20-228
19-21@
21-228
22-238
228
228
22-238
232
22-23a
238
24-258
248
258
244

Cold-temperate N-Atiantic species

0-20, 5-15%
0-20, 10-15%

0-25, 10-15+
5-25, 10-25%
0-25, 15%
0-25, 10t

202, b
23D
25b
258
274
2gb
300

21a
21-234
21-238

<-1.5 7
<-1.5 7
<-1.5 7
<-1.5 3
0 11 1,3
<-1.5 3
<-1.5 3
<-1.5 3
0 3
<-1.5 3
<15 11 1,3
<-1.5 3
<-1.5 3
<-1.5 3
1 3
<-1.5 3
<-1.5 3
1,2,6
6, 13
6
<- 11
<- 11
6, 13
6, 13
<-1.5 3
<-1.5 2,3
<15 17 1,2, 3
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Table Ilf: Temperature requirements of amphiequatorial seaweeds. The authorities of the mentioned species

are given in Table 6. Abbreviations: g: gametophyte, mt: microthallus, m: male, f: female gameto-
phyte, s: sporophyte, u: life history stage unknown, UST: upper survival temperature, ULG: upper
temperature limit for gametogenesis. *+ growth rates determined over whole experimental periods of
up to 4 weeks, i. e. in plants not fully acclimated to the respective temperatures. ¥+ growth rates
determined after 5 to 6 weeks, i. e. after complete acclimation of growth to the respective tempe-
ratures. @ UST determined in two-week-exposures to the respective temperatures and postculture
under growth permitting conditions, b UST determined by measurements of photosynthetic capa-
cities before and after one-week-exposures to the respective temperatures. 1: Peters & Breeman
(1992), 2: Bischoff & Wiencke (unpublished), 3: Ramirez et al. (1986), 4. Anderson & Boiton (1989),
5: Peters & Muller (1986), 6: Nakahara (1984}, 7: LUning & Freshwater (1988), 8: Ramirez & Peters
(unpubl.}, 9: Lining (1984), 10: Peters 1992, 11: Clayton (1986}, 12: Stache (1993), 13: tom Dieck
(1992), 14: tom Dieck & Oliveira (1993}, 15: tom Dieck (1993}, 16: Bischoff & Wiencke (1993), 17:
Peters & Breeman (1983), 18: Wiencke & tom Dieck (1990), 19: Bolton {1983), 20: Bischoff &
Wiencke (unpubl.; The applied methods are identical to those used by Bischoff & Wiencke 1993).

Species, life history stage Origin of Growth range, UsT ULG References

strain optimum
Brown algae

Desmarestia viridis, g Helgoland 0-20, 20+ 25-27.48 5,140 1,2
Brittany 26.42 1
Newfoundland 26.48 1
Hokkaido 27.2-27.48 18 1,6

D viridis, s Helgoland 23b 9
Washington 23b 7

D. confervoides, g Argentina, 40°50'S 25.84 1
Argentina, 44°23'S 26.34 1
Chile, 53°10'S 24-26.48 15 1,2,8

D. confervoides, s Chile, 563°10'S 0-20, 10-15++ 214 2

). mynda, m Western Canada 25.68 1,5

). munda, f Western Canada 25.88 1,5

D.firma, m Central Peru 26.78 1
Northern Chile 27.34 20 1,3
South Africa 27.44 15 1,4
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L. firma, f

D.ligulata, g

Dictyosiphon foeniculaceus, m

D. foeniculaceus, f

D. hirsutus, m
D. hirsutus,

E. siliculosus, s

Scytothamnus sp., mt

S. australis, mt

Central Peru
Northern Chile
South Africa

Western Canada
Brittany

Hokkaido

Chile

Argentina, 44°23°S

Western ireland
Newfoundland
Western Ireland
Newfoundland
Tierra del Fuego
Tierra del Fuego

Canadian Arctic
Chile, 55 °S
Newfoundland
Norway

Isle of Man

ltaly

Massachusetts,U.S.A.

N.Carolina, U.S.A.
Texas, U.S A.
Chile 44 °S

South Australia
New Zealand

Western Canada
Chile, 39°51'S
Chile, 41°30'S
Australia

59

0-23; 15+
0-20; 5-15%
5-23; 10-20+
5-23; 20*
5-26; 20%
3-26; 17-20*
5-26; 20t
3-26; 17-20*
5-26; 20%
3-20; 17-20*
5-26; 207
3-23; 17-20*

27.1a
28.54
27.64

25.78
25.58
27.28
24.7-25.64
25.0-25.48

27.38
25.48
27.58
25.48
24.0-24.18
23.28

234
248
23a
232
2ga
304
258
2ga
332
>232
258
>238

25.34
26.62
27.48

20
15

18

15

10
10

1,10
1,10

19
18
19
19
19
12, 19
18
12, 19
19
12
19
12
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Striaria attenuata, mt

Macrocystis pyrifera, m
M. pyrifera, f
M. pyriferg, f
M. pyrifera,

Laminarig ochroleuca, s
L. ochroleucg, m
L. ochroleycg, f
L.abyssalis, s

L. abyssalis, m
L. abyssalis, t

L. paliida, s

L paliida, m

L. pallida, f

L. schinzii, s

L. schinzii, m

L. schinzii, f

Acrosiphonia arcta

Hokkaido
Tasmania
Chile

Argentina

California
California
Chile, 40 °S

New Zealand

Brittanny

Brazit

South Africa

South Africa

24+

5-22, 15-20*

(0)5-23,15-20%

(0)5-22, 15-20+

(0)5-22, 10-15+

Green algae

Greenland
Western Canada
Nova Scotia
lceland

Faroes
Helgoland
Brittany

Chile, 55°S
Antarctica

60

0-15; 0-10++
0-15++
0-15++
0-15++
0-15++
0-15++
0-15++
0-15++
0-15; 5+

>33.54
233.58
31.04
32,54

25-268
254
24.84

22-232
254
254
24@
254
254
228
23-253
254
22-234
24-253
254

228
22-238
238
23-248
238
228
233
254
228

13

17

21

17

17

15
15
17
15

13
15
15
14
15
14,15
14
15
14, 15
14
15
14, 15

186, 20
20
20
20
20
20
20
20
18
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i

I

I

Spitsbergen
Greenland
Nova Scotia
Helgoland
Japan

New Zealand
Antarctica

0-15++
0-15, 0++
0-20++
0-20++
0-20++
0-20++
0-15 5+

23-248
234
258
264
25-264
25-264
198

20
16, 20
20
20
20
20
18
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Table IV: Summary of the temperature requirements for growth and survival of macroaigae from different geographical regions. UST: upper survival
temperature. Values in brackets characterize exceptions. Abbreviations and symbols: *: refers to filamentous algae or microthalli in
species with heteromorphic life-histories, a: few data available.

Species group Growth range UST (°C) Growth range UST (°C) Species group
optima (°C) optima (°C)
Endemic Antarctic and <5(10); 0-5 10-13 (17)
some cold-temperate species <10, (£15)* 13-18*
Antarctic cold-temperate species <10, 15(20) 13.5-19(25) <15; (1)5, 10 16-20 Endemic Arctic species
20.8-21.5(24.5)" 18-20*
exclusively cold-temperate (0) 5-15, 202 17-22(24) <(15)20(25); 5-15 (20) 17-21 (26) Arctic cold-temperate (N-
Atlantic and
species 19.9-25.7(28.1)" <20* (19)22-25* amphioceanic) species
£18;5-158 (15)18-23(25)  cold-temperate NE-Pacific
species
18-25*
0(5)-(20 )23; 5-15 20-27 (30) cold-temperate N-Atlantic
species

21-23a"

A uoneMiand
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Table V: Statistical data analysis comparing UST's of brown algal microthalli from different geographical
regions (Mann-Whitney U-test, Sokal and Rohif [1973], significance level P <0.005).

Abbreviations: AAE: Antarctic endemic, AACT: Antarctic cold-temperate, SCT: Southern

Hemisphere (cold-) temperate, NCT Northern Hemisphere (cold-)temperate, ACT: Arctic cold-

temperate, AE: Arctic endemic, 1: single Hemisphere taxa, 2: amphiequatorial taxa. ns: not

sighificant, t: region with significantly higher UST's in top row, r: region with significantly higher

UST's in righthand row. Letters between brackets indicate that ditference is significant in 1-

tailed but nor in 2-tailed test.

AAE AACTy AACT2 SCTy SCT2 NCT»

NCT4

ACT2

ACT+

t t t t t

t t t t

ns

ns

AAE
AACTH
AACT2
SCT4
SCTo
NCT2
NCTH{
ACTo
ACT4

AE
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Table VI List of species cited in Tables I-11.

Acrosiphonia arcta (Dilwyn) J. Agardh

A. sonderi (Kltzing) Kornmann
Adenocystis utricularis (Bory) Skottsberg
Agarum cribrosum Bory

Alaria marginata Postels et Ruprecht
Ascoseira mirabilis Skottsberg
Chaetomorpha melagonium (Diliwyn) Kitzing
Chorda filum Stackhouse

Chorda tomentosa Lyngbye

Chordaria linearis (Hooker et Harvey) Cotton
C. magellanica Kylin

Chromastrum secundatum (Lyngbye) Papenfuss
C. virgatulum (Harvey) Papenfuss
Cymathere triplicata Postels et Ruprecht
Desmarestia aculeata (L.) Lamouroux

D. anceps Montagne

D. antarctica Moe et Silva

. confervoides (Bory) Ramirez et Peters

. distans (C. Agardh) J. Agardh

firma (C. Agardh) Skottsberg

hirsutus (Skottsberg) Pedersen

ligulata (Lightfoot) Lamouroux

. menziesii J. Agardh

. muelleri Ramirez et Peters

. munda Setchell et Gardner

U U U O O O ooo

. viridis (O.F. Mueller) Lamouroux
Delesseria sanguinea (Huds.) Lamouroux
Devaleraea ramentacea (L.) Guiry
Dictyosiphon foeniculaceus Greville
Dumontia contorta (S.Gmelin) Ruprecht
Durvillaea antarctica (Chamisso) Hariot
Ecklonia maxima (Osbeck) Papenfuss

E. radiata (C. Agardh) J. Agardh

Ectocarpus siliculosus (Dillwyn) Lyngbye

Elachista antarctica Skottsberg

Enteromorpha bulbosa (Suhr) Montagne

Fucus spiralis L.

Furcellaria lumbricalis (Hudson) Lamouroux
Geminocarpus geminatus (J. D. Hooker et Harvey) Skotts
Gigartina skottsbergii (Bory) Setchell et Gardner
Gononema pectinaturm Kuckuck et Skottsberg in Skottsber
Gymnogongrus linearis (C. Agardh) J. Agardh
Hedophylium sessile (C. Agardh) Setcheli
Himantothallus grandifolius (A.et E. S. Gepp) Zino
Iridaea cordata (Turner) Bory

1. laminarioides Bory

1. splendens (Setchell et Gardner) Papenfuss

1. undulosa Bory

Laminaria abyssalis Joly

. bongardiana Postels et Ruprecht

. digitata (Hudson) Lamouroux

. ephemera Setcheli

. farlowii Setchell

. hyperborea (Gunnerus) Foslie

. longicruris Bach. Pylaie

. ochroleuca De la Pylaie

. pallida (Greville) J. Agardh

. saccharina (Linnaeus) Lamouroux

~ o~~~ o~~~

Laminaria schinzii Foslie

L. setchellii Silva

L. sinclairii (Harvey ex Hooker f. et Harvey)
Farlow, Anderson et Eaton

L. solidungula J. Agardh

Lessonia nigrescens Bory

L. vadosa Searles

Macrocystis integrifolia Bory

M. pyrifera (L.) C. Agardh

Membranoptera alata (Hudson) Stackhouse
Palmaria decipiens (Reinsch) Ricker
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(Table VI contin.).

Phaeurus antarcticus Skottsberg

Phycodrys rubens (L.) Batters

Phyllophora antarctica A. et E. S. Gepp

P. pseudoceranoides (S. Gmelin) Newr. et A. Tayl.
Pilayella littoralis (L.) Kjellmann

Pleurophycus gardneri Setchell et Saunders
Polyides rotundus (Hudson) Greville

Polysiphonia urceolata (Lightfoot ex Diliwyn) Greville
Postelsia palmaeformis Ruprecht

Pterygophora californica Ruprecht

Saccorhiza dermatodea (Bach. Pylaie) J. Agardh
Scytothamnus australis (J. Agardh) Hooker et Harvey
S. fasciculatus (J. D. Hooker et Harvey) Cotton
Stereocladon rugulosus (Bory) Hariot

Striaria atfenuata Greville

Tinocladia falklandica (Skottsberg) Kylin

Ulothrix subflaccida Wille

Urospora penicilliformis {Roth JAreschoug
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Zusammentassung der Ergebnisse

5 Zusammenfassung der Ergebnisse

5.1 Temperaturanspriche tropischer Makroaigen aus dem Westpazifik
(Publikation 1)

In dieser Studie wurde die Temperaturtoleranz von 26 tropischen Makro-
algen sowie das Temperatur-Wachstumsmuster von 4 Rotalgen von der Insel
Hainan (V. R. China) untersucht (Abb. 1, Tabelle 1 in Publ. !). In Bezug auf die
oberen Uberlebenstemperaturen (upper survival temperatures: USTs) zeigte
sich ein relativ einheitliches Bild. Die untersuchten Algenarten Uberlebten Tem-
peraturen zwischen (32) 33-36 (37) °C (Tabelie 2 in Publ. I). Hinsichtlich der
unteren Uberlebenstemperaturen (lower survival temperatures: LSTs) zeigten
die Arten dagegen eine grofBe Variationsbreite. Dennoch konnten die Algen in
zwei Gruppen eingeteilt werden.

Die erste Gruppe der Arten wies LSTs zwischen 16 und 9 (-7) °C auf. Zu
dieser Gruppe gehérten Hypnea musciformis, Centroceras clavulatum,
Falkbergia hillebrandii, Gelidiopsis intricata, Halymenia maculata,
Hypnea cenomyce, Hypnea spinella, Dictyopteris repens, Gracilatia changii,
Laurencia cartilaginea, Gelidium pusillum und Laurencia changii. Die zweite
Gruppe der Arten hatte LSTs zwischen 6 und < 1 °C. Zu dieser Gruppe gehdrten
Ulva conglobata, U. fasciata, Padina boryana, Dictyosphaeria cavernosa,
Cladophora sp., Boodlea composita, Boergesenia forbesii, Cladophora
vagabunda, Enteromorpha compressa, E. intestinalis, Gracilaria tenuistipitata,
Monostroma nitidum, Struvea sp. und Valonia aegagropila (Reihenfolge der
Arten entsprechend ihrer LST, vgl. Tabelle 2 in Publ. 1).

Der Temperaturbedarf fir das Wachstum wurde bei den Rotalgen
Laurencia changii, L. cartilaginea, Hypnea cenomyce und H. spinelia unter-
sucht. Diese Arten wuchsen zwischen 15 und 30 °C. W&hrend L. changii das
Wachstumsoptimum bei 25 und 30 °C zeigte, wuchsen die anderen drei Arten
mit optimalen Raten bei 30 °C.
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5.2 Temperaturanspriche arktisch-kalttemperierter und polar-kalttemperiert
amphigquatorialer Griinalgen (Publikationen {l und IlI)

In diesen Arbeiten wurde der Temperaturbedarf flir das Wachstum und die
Temperaturtoleranz von den Grinalgen Acrosiphonia sonderi, A. arcta (Publ. 1l)
und Urospora penicilliformis (Publ. 111} bestimmt. Hierflir wurden Isolate von ver-
schiedenen Orten innerhalb des jeweiligen Verbreitungsgebietes untersucht
(Tabelle 1 in Publ. Il und lll). A. sonderi ist eine amphiatlantisch arktisch-
kalttemperierte Art. Bei A. arcta und U. penicilliformis handelt es sich um Arten
mit polar-kaittemperiert amphidquatorialer Verbreitung. Innerhalb dieser Arten
konnten Temperatur-Okotypen nachgewiesen werden:

Acrosiphonia sonderi von Helgoland wuchs zwischen 0 und 20 °C mit
einem Wachstumsoptimum bei 15 °C sowie sehr niedrigen Raten bei 0 und
20 °C. Die UST war 25 °C. Das Isolat von Spitzbergen zeigte einen Wachstums-
bereich zwischen 0 und 15 °C mit hohen Wachstumsraten zwischen 0 und 10 °C
und sehr geringen Raten bei 15 °C. Die UST dieses Isolates war 22-24 °C. Ein
Isolat von der Disko-Insel (Grénland) wuchs zwischen 0 und 20 °C mit einem
Wachstumsoptimum bei 0 °C, hohen Raten bei 5 und 10 °C sowie sehr nie-
drigen Werten bei 15 und 20 °C. Dieses Isolat tolerierte 23 °C (Abb. 10-12,
Tabelle 2 in Publ. 1I).

Die untersuchten Isclate von Acrosiphonia arcta wuchsen zwischen 0 und
15 °C. Die Isolate von Friday Harbor, Island, den Farder-Inseln und Helgoland
zeigten dhnliche Temperatur-Wachstumsmuster mit einem breiten Wachstums-
optimum zwischen 0 (5) und 15 °C. Dagegen wuchsen die Isolate von Halifax,
Roscoff und Puerto Williams mit optimalen Raten bei 10 °C. Die USTs der
meisten dieser Isclate lagen bei 22 und 23 °C, die von dem lIsolat von Roscoff
zwischen 23 und 24 °C und das Isolat von Puerto Williams tolerierte 25 °C. Ein
Isolat von der Disko-Insel wuchs optimal zwischen 0 und 10 °C mit sehr
niedrigen Raten bei 15 °C und ein Isolat von der Kénig-Georg-Insel (Sud-
Shetland-Inseln) zeigte das Wachstumsoptimum bei 5 °C. Beide Isclate tolerier-
ten 22 °C. (Abb. 1-9, Tabelle 2 in Publ. 1I)

Die Isolate von Urospora penicilliformis von Helgoland, Otago Peninsula,
Halifax, Japan und Concepcién wuchsen zwischen 0 und 20 °C. Wé&hrend die
Isolate von Helgoland und Otago Peninsula mit &hnlich hohen Wachstumsraten
zwischen 0 und 20 °C wuchsen, zeigten die Isolate von Halifax, Japan und
Concepcién ein Wachstumsoptimum zwischen 5 und 15 °C. Die UUSTs dieser
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Isolate lagen bei 25 und 26 °C. Im Gegensatz zu dieser Gruppe wuchsen die
Isolate von der San-Juan-Insel, der Disko-Insel, von Spitzbergen und der Kénig-
Georg-Insel nur zwischen 0 und 15 °C. Das Isolat von der San-Juan-Insel zsigte
zwischen 0 und 15 °C &hnlich hohe Wachstumsraten (UST: 24 °C), wahrend
die Isolate von der Disko-Insel (UST: 23 °C) und Spitzbergen (UST: 23-24 °C)
mit optimalen Raten bei 0 °C wuchsen. Das Isolat von der Kénig-Georg-Insel
zeigte das Wachstumsoptimum bei 5 °C und tolerierte 19 °C (Abb. 1-2, Tabelle 2
in Publ. Hl).

5.3 Temperaturanspriche antarktischer Rotalgen (Publikation V)

Ziel dieser Untersuchung war es, den Temperaturbedarf fir das Wachs-
tum sowie die Temperaturtoleranz von 15 antarktischen Rotalgen von der Kénig-
Georg-Insel (SUd-Shetland-Iinseln) und der Signy-insel (Sid-Orkney-insein)
(Tabelle 1 in Publ. IV) zu bestimmen. Hinsichtlich ihrer Temperatur-Wachstums-
muster und ihrer USTs konnten die Arten in zwei Gruppen eingeteilt werden
(Reihenfolge der Arten entsprechend ihrer UST, vgl. Tabelie 2 in Publ. IV).

Die erste Gruppe der Arten hatte USTs zwischen 22 und 16 °C. Zu dieser
Gruppe gehérten Bangia atropurpurea, Phyllophora ahnfeltioides, Porphyra
endiviifolium, Gymnogongrus antarcticus, Rhodymenia subantarctica,
Rhodochorton purpureum und Delesseria lancifolia. Rhodymenia subantarctica,
Phyllophora ahnfeltioides, Gymnogongrus antarcticus und Rhodochorton
purpureum wuchsen zwischen 0 und 10 °C. Wahrend Rhodymenia subant-
arctica bei 5 und 10 °C mit optimalen Raten und sehr niedrigen Raten bei 0 °C
wuchs, zeigte Phyllophora ahnfeltioides ahnlich hohe Wachstumsraten zwischen
0 und 10 °C. Gymnogongrus antarcticus und Rhodochorton purpureum zeig-
ten ein Wachstumsoptimum bei 0 und 5 °C (Abb. 1 in Publ. 1V).

Die zweite Gruppe der Arten hatte USTs zwischen 14 und 7 °C. Zu dieser
Gruppe gehdérten Ballia callitricha, Phycodrys austrogeorgica, Gigartina
skottsbergii, Phyllophora antarctica, Georgiella confluens, Myriogramme
mangini, Pantoneura plocamioides und Plocamium cartilagineum. Myriogramme
mangini, Pantoneura plocamioides, Ballia callitricha sowie Phyllophora
antarctica wuchsen bei 0 und 5 °C, wahrend Georgiella confluens, Gigartina
skottsbergii und Plocamium cartilagineum nur bei 0 °C, nicht aber bei 5 °C
wuchsen. Myriogramme mangini und Pantoneura plocamioides zeigten &hnlich
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hohe Wachstumsraten bei 0 und 5 °C, wahrend die anderen Arten mit optimalen
Raten bei 0 °C wuchsen (Abb. 2 in Publ. V).

5.4 Temperaturanspriche antarktischer, arktischer und amphidquatorial
verbreiteter Makroalgen (Publikation V)

In dieser Arbeit wurden die verfligbaren Daten von Untersuchungen bis
1994 (ber den Temperaturbedarf fir das Wachstum und die Reproduktion sowie
die Temperaturtoleranzen von Kaltwasseralgen beider Hemisph&ren und von
amphidquatorial verbreiteten Algen zusammengefafBlt (Tabelle 1-3 in Publ. V). Es
sei angemerkt, daB Uber die oberen Temperatur-Reproduktiongrenzen (upper
temperature limit for gametogenesis: UGL) der Kaltwasseraigen beider Hemi-
sphéren nur wenige Daten zur Verfigung stehen, und daB sich die Angaben in
den meisten Féllen auf Mikrothalli oder Gametophyten von Braunalgen be-
ziehen. Die LSTs der Kaltwasseralgen liegen generell zwischen 0 und -2(-5) °C.

Kalttemperierte nordatlantische Arten zeigen einen Wachstumsbereich
zwischen 0(5) und (20)25 °C (Optimum: 5-15(25) °C, ULG: 17 °C) und kalt-
temperierte nordostpazifische Arten zwischen 0 und 18 °C (Optimum: 5-15 °C,
ULG: 11 °C). Die USTs der nordatlantischen Arten liegen zwischen 20 und 27
(30) °C und die der nordostpazifischen zwischen (15)18-23(25) °C. Arktisch-
kalttemperierte (nordatlantische und amphiozeanische) Arten wachsen zwischen
0 und (15)20(25) °C mit optimalen Raten zwischen (0)5 und 15(20) °C (ULG:
10-17 °C). Diese Algen tolerieren Temperaturen zwischen 17 und 23(28) °C.
Endemisch arktische Arten k&nnen nur bei Temperaturen < 15 °C wachsen
(Optimum: 0-10 °C, ULG: 8 °C) und zeigen USTs zwischen 16 und 20 °C.

Kalttemperierte Arten der Slidhemisphdre wachsen zwischen 0(5) und
(15)20 °C und zeigen optimale Raten zwischen (0)5 und 15(20) °C (ULG: 10-15
[24] °C). Diese Arten tolerieren Temperaturen zwischen 17 und 24(28) °C.
Antarktisch-kalttemperierte Arten zeigen einen Wachstumsbereich zwischen 0
und (5)10 oder 15(20) °C mit Optima zwischen 0(5) und 15(20) °C und USTs
zwischen 13,5 und 19(25) °C (ULG: 13-15 °C). Endemisch antarktische Arten
wachsen zwischen 0 und 5, bzw. 0 und 10(15) °C mit optimalen Raten zwischen
0 und 5(10) °C. Diese Arten tolerieren Temperaturen zwischen 11 und 16(18) °C
(ULG: 5 °C).
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In dieser Publikation wurden erstmals Daten (ber den Temperaturbedarf
fur das Wachstum und das Uberleben von amphidquatorial verbreiteten
Grunalgen (Acrosiphonia arcta und Urospora penicilliformis, vgl. auch Kap. 5.2)
genannt. Die filamentdsen Stadien dieser Grlnalgen sowie Mikrothalli und
Gametophyten von amphidqguatorial verbreiteten Braunalgen tolerieren Tem-
peraturen zwischen (22)25 und 28(33) °C. Die Grlnalgen sowie die Gameto-
phyten von Desmarestia viridis / D. confervoides wachsen zwischen 0 und 20 °C
bzw. 0 und 15 °C und zeigen optimale Raten zwischen (0-)10 und 15(20) °C. Die
ULGs der Braunalgen (Mikrothalli und Gametophyten) liegen bei Temperaturen
< 15(20) °C.
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6 Diskussion
6.1 Methodische Aspekte
Ermittiung der Toleranztemperaturen

Die Bestimmung der Toleranztemperatur mariner Makroalgen wurde von
L.Oning (1984) und von Lining und Freshwater (1988) anhand von Photosyn-
thesemessungen vor und nach der Exposition in der jeweiligen Temperatur
durchgeflihrt. Betrug die Photosyntheserate nach Ende des Versuchs noch min-
destens 50 % des Kontollwertes, hatte die jeweilige Alge die Versuchstempera-
tur Uberlebt. Diese Methode liefert nur schwer interpretierbare Ergebnisse, denn
die Mehrzahl der Zellen kann zwar letal geschadigt sein, jedoch kdnren gleich-
zeitig Zellen subletal oder gar nicht geschadigt sein und bei glnstigeren
Temperaturbedingungen wieder wachsen. Im gréBsten Teil der verdffentlichten
Experimente, wie auch in dieser Arbeit, wurden somit die Algen nach Versuchs-
ende in eine fir die jeweilige Art glnstige Temperatur- (und Licht-) bedingung
gebracht, so daB den Zellen die Mdoglichkeit gegeben wurde, wieder zu einem
Thallus auszuwachsen, was dann als Uberlebenskriterium galt (z.B. Bolton und
Lining 1982, Bolton 1983, Cambridge et al. 1984, 1987, 1990, MclLachlan und
Bird 1984, Yarish et al. 1984, 1987, Novaczek et al. 1989, 1990, Wiencke und
tom Dieck 1989, 1890, Novazcek und Breeman 1990, Bischoff und Wiencke
1993, Pakker et al. 1995, 19964, b, Pakker und Breeman 1996).

Innerhalb der Literatur werden jedoch sehr unterschiedliche Expositions-
zeiten fUr die Bestimmung der Toleranztemperaturen angegeben: z.B. Biebl
(1962) 12 Stunden, Lining (1984) 1 Woche, Bolton (1983) 3 Wochen, Yarish
(1984) 5 Wochen, Mclachlan und Bird (1984) 6 Wochen und Cambridge et al.
(1984) 8 Wochen. Yarish et al. (1987) zeigten flr die Rotalge Polyneura hilliae
(GREVILLE) KYLIN, daB die UST von der Expositionszeit in den verschiedenen
Temperaturen abhéngig ist. Diese Autoren fanden, daB die UST ab einer 2-
wochigen Inkubationszeit konstant blieb. Daher wurde in vielen Untersuchungen
eine 2-Wochen-Exposition zur Bestimmung der UST benutzt (z. B. Wiencke und
tom Dieck 1989, 1990, tom Dieck 1992, 1993, Peters und Breeman 1992, 1993,
Bischoff und Wiencke 1993, Pakker et al. 1994, 1995, 1996a, b, Pakker und
Breeman 1996). Novaczek et al. (1990) konnten dagegen flr Chaetomorpha
melagonium (DILLWYN) KUTZING eine hohere UST bei einer 2-wdchigen im Ver-
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gleich zu einer 12-wdchigen Versuchszeit beobachten. Auch fir Laminaria Ga-
metophyten wurde eine Abnahme der USTs um 1-2 °C nach einer 8-wéchigen
im Gegensatz zu einer 2-wdchigen Expositionszeit gefunden (tom Dieck 1993).
In Bezug auf die LSTs wurde bei einigen tropischen Makroalgen gezeigt, daB sie
eine bestimmte Temperatur 2 Wochen Uberlebten, aber bei dieser nach 4, 6 oder
8 Wochen abstarben (Cambridge et al. 1990, Pakker et al. 1994, 1995, 19964, b,
Pakker und Breeman 1296). Flr eine Simulation von Sommer- bzw. Winter-
bedingungen im Feld ist eine 8 bis 12-w8chige Inkubationszeit sicherlich sinn-
voll. Aus praktischen Grinden wurden die Toleranztemperaturen in dieser Arbeit
jedoch ebenfalls in 2-wdchigen Inkubationszeiten bestimmt. Da in verschie-
denen taxonomischen Gruppen Unterschiede in Bezug auf die Abhangigkeit
zwischen Toleranztemperatur und Inkubationszeit auftreten, ist nicht auszu-
schlieBen, daB die Toleranztemperaturen der hier untersuchten Arten bei einer
langeren Versuchszeit ebenfalls um einige Grad Celsius niedriger (UST) bzw.
héher (LST) liegen wirden.

Neben der Dauer des Versuchs kénnen die in einem Experiment ver-
wendete Photonenfluenzrate sowie die Photoperiode die Toleranztemperaturen
ebenfalls in den oberen oder unteren Temperaturbereich verschieben. Dieses
muB bei einem Vergleich der Ergebnisse verschiedener Autoren in Betracht
gezogen werden. Hohe Photonenfluenzraten reduzieren die UST sowie die LST
(Yarish et al. 1984, 1986), und niedrige Temperaturen werden in Kombination
mit einer kurzen Tageslange besser toleriert (Novaczek et al. 1990, Cambridge
et al. 18987, 1990). In dieser Arbeit wurden die Toleranzversuche generell bei
einer niedrigen Photonenfluenzrate (7-15 pmol m-2 s 1) durchgefiihrt. Die
Tageslange wurde innerhalb der verschiedenen Gruppen (tropische Algen
12:12 Stunden, polar-kalttemperierte Grinalgen 18:6 Stunden und antarktische
Rotalgen 16:8 Stunden L:D Rhythmus) allerdings nicht verdndert. Auch in Bezug
auf die oberen und unteren Reproduktionsgrenzen (upper and lower tempe-
rature limit for gametogenesis: ULG und LLG) konnte eine Abh&ngigkeit zur
Photonenfluenzrate gezeigt werden (tom Dieck 1992, tom Dieck und Oliveira
1993).

Ermittlung von Wachstumsraten

In den meisten Untersuchungen Uber den Temperaturbedarf fir das
Wachstum von Algen wurden die Wachstumsraten als Mittelwerte der gesamten
Versuchszeit berechnet. Die Versuchszeit variiert dabei zwischen wenigen Ta-
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gen und mehreren Monaten (z. B. Fortes und Lining 1980 [24 Stunden], Bolton
und Ltning 1982 [7 Tage], Boiton 1983 [14 Tage], Rueness und Tanager 1984 [7
Monate], McLachlan und Bird 1984 [3 Wochen], Cambridge et al. 1984, 1987,
1990 [3-10 Tage], Yarish et al. 1984, 1986 [6-10 Wochen], Guiry et al. 1987 [3
Wochen], tom Dieck 1989, 1992 [12-14 Tage], Novaczek et al. 1989, Wiencke
und tom Dieck 1989, 1990, Novaczek und Breeman 1990 [4 Wochen], Pakker et
al. 1994, 1995, 1996a, Pakker und Breeman 1996 [1-4 Wochen]). Unterschied-
liche Versuchszeiten kdnnen zu verschiedenen Ergebnissen flhren, da sich Al-
gen bezlglich ihres Wachstums an eine bestimmte Temperatur akklimatisieren
und sich somit die Wachstumsrate im Verlauf des Experiments verandert.
Bischoff und Wiencke (1993) bestimmten die Wachstumsraten in ein- bis zwei-
wochentlichen Absténden (ber einen Zeitraum von 5-6 Wochen, um den Verlauf
der Akklimatisierung des Wachstums an die jeweilige Temperatur zu verfolgen.
Zusatzlich wurde die Menge des eingesetzten Materials wahrend der Versuche
innerhalb bestimmter Grenzen mdoglichst konstant gehalten (einhergehend mit
dem Wiegen der Thalli wurden die Kulturen auf ihr Ausgangsfrischgewicht
reduziert), um einer eventuellen Selbstbeschattung der Algen entgegenzu-
wirken. Die Verwendung der Wachstumsraten von an bestimmte Temperaturen
akklimatisierten Pflanzen liefert ein genaueres Bild des Temperatur-Wachstums-
verhaltens als einzelne Wachstumsmessungen Uber die gesamte Versuchszeit.

In dieser Arbeit wurde daher der Temperaturbedarf flir das Wachstum fur
die Mehrzahl der untersuchten Arten nach der Methode von Bischoff und
Wiencke (1993) untersucht. Dabei wurde innerhalb einer Art das Wachstum in
den verschiedenen Temperaturen solange verfoigt, bis sich die Wachstumsraten
von zumindest zwei aufeinanderfolgenden Intervallen nicht signifikant unter-
schieden. Bei der Bestimmung der Temperatur-Wachstumsmuster der antark-
tischen Rotalgen wurde auf das ,Ausdlnnen® der Kulturen verzichtet, da sich
diese Prozedur bei einigen dieser Arten negativ auf die Wachstumsraten aus-
wirkte. Bei den Versuchsansatzen mit Acrosiphonia arcta von den Féarder-Insein
und Urospora penicilliformis von Helgoland (sowie die Isolate beider Arten von
der Kénig-Georg-Insel, Wiencke und tom Dieck 1990) wurden die Wachstums-
raten durch einzelne Wachstumsmessungen Uber die gesamte Versuchszeit
(4 Wochen) berechnet. Dieses ist bei der Diskussion der Ergebnisse zu beruck-
sichtigen.

In den Untersuchungen zur Bestimmung der Temperaturanspriiche von
Makroalgen wurden eine Vielzahl von experimentellen Ansétzen benutzt. Flr
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einen Vergleich der Ergebnisse verschiedener Autoren mufB dieses berlick-
sichtigt werden. Als Fazit bleibt festzuhalten, daB Literaturdaten nur nach
kritischer Prufung direkt mit den hier dargestellten Ergebnissen vergleichbar
sind, daB aber die Daten dieser Arbeit (bis auf wenige Ausnahmen) auf einem
identischen Versuchsansatz basieren.

6.2 Temperaturanspriiche tropischer Makroalgen aus dem Westpazifik

Heute werden 4 tropische Regionen voneinander unterschieden: die ost-
und westatlantische, sowie die ost- und indo-westpazifische tropische Region.
Sie stellen die &ltesten Lebensraume des Meeres dar. Bei dem Ubergang vom
Eoz&n zum Oligozan (vor etwa 35 Mio. Jahren, Tertiar) fiel der Durchschnittswert
der tropischen Wassertemperaturen von 27 °C (Frihtertiar und heute) bis auf
ungeféhr 20 °C ab (Grant-Meckie 1979). Auch wahrend der Vereisungen des
Pleistozéns verloren die tropischen Regionen ihren Warmwassercharakter nicht,
obwohl sie in ihrer Ausdehnung eingeschrankt waren (CLIMAP 13981, Llning
1990). Andererseits haben die tropischen Oberflachenisothermen wahr-
scheinlfich seit 700 Mio. Jahren 33 °C nie wesentlich Uberschritten (Schopf
1980).

Die heutigen Temperaturen des Oberflachenwassers im zentral tro-
pischen Atlantik sind etwas niedriger als im zentral tropischen Pazifik (28-28,5
bzw. 28-30 °C Isothermen, CLIMAP 1981, U.S. Navy Atlas 1981). Daher héitte
erwartet werden kénnen, daB sich dieser Unterschied ebenfalls in den USTs
einzelner Algenarten beider Ozeane zeigt. Die in dieser Arbeit untersuchten 26
tropischen Algenisolate aus dem Westpazifik zeigen jedoch USTs in dem
gleichen Temperaturbereich (32-37 °C, Tabelle 2 in Publ. 1} wie sie auch flr
Makroalgen aus dem tropischen Atlantik gefunden wurden (McbLachlan und Bird
1984, Cambridge et al. 1987, Pakker et al. 1994, 1995, 1996a, b, Pakker und
Breeman 1996, vgl. Tabelle 3 in Publ. I). Dies kann damit zusammenhangen,
daB Makroalgen in der geologischen Vergangenheit in beiden Ozeanen
héheren Seewassertemperaturen von bis zu 33 °C ausgesetzt waren (vgl
oben). Als weitere Erklarungsmdglichkeit fir die heute relativ einheitlichen USTs
der tropischen Algen mufB in Betracht gezogen werden, daf3 diese Benthos-
organismen bekanntlich die flachen Kontinentalschelfe besiedein, wo die Tem-
peraturen hdher sein k&nnen als in den offenen Ozeanen (van den Hoek 1982a,
b). AuBerdem ist besonders flir Makroalgen aus dem Eulittoral zu beriicksichti-
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gen, daB sie wahrend des Niedrigwassers oftmals erhéhten Temperaturen aus-
gesetzt sind, wodurch sich die relativ hohen USTs von bis zu 37 °C erkléren
lassen. Pakker et al. (1995) zeigten an karibischen Isolaten, daB sublittorale
Arten weniger tolerant gegenlber hohen Temperaturen sind als Arten, die im
Eulittoral wachsen. Uber den Zusammenhang zwischen der Vertikalzonierung
und die Toleranz gegenilber hohen Temperaturen kann hier keine eindeutige
Aussage gemacht werden, da fast alle Arten, bis auf Falkbergia hillebrandii
(UST: 33 °C) und Halymenia maculata (UST: 34 °C), im Eulittoral (bzw. im Eu-
und Sublittoral) wachsen (vgl. Tabelle 2 in Publ. I, Angaben entsprechend der
in Tabelle 4 Publ. | aufgeflihrten Autoren bzw. der auf Hainan gefundenen
Zonierung).

Im Gegensatz zu den relativ einheitlichen USTs der hier untersuchten
westpazifischen Arten, zeigt sich in Bezug auf ihre LSTs eine groBe Variations-
breite. 12 der Arten weisen LSTs zwischen 16 und 7 °C auf (Hypnea musci-
formis, Centroceras clavulatum, Falkbergia hillebrandii, Gelidiopsis intricata,
Halymenia maculata, Hypnea spinella, Hypnea cenomyce, Gracilaria changii,
Dictyopteris repens, Laurencia cartilaginea, Gelidium pusillum und Laurencia
changii, Tabelle 2 in Publ. ). LSTs in diesem Temperaturbereich wurden eben-
falls bei tropisch westatlantischen und amphi-atlantisch (sub-) tropischen Makro-
algen, sowie auch bei tropischen Isolaten von Arten mit tropisch bis warmtem-
perierter Verbreitung gefunden (McLachlan und Bird 1984, Cambridge et al.
1987, Pakker et al. 1994, 1995, 1996a, Pakker und Breeman 1996). Der
Temperaturbedarf flir das Wachstum von Laurencia changii (LST: 7 °C),
L. cartilaginea (LST: 8 °C), Hypnea cenomyce (LST: 11 °C) und H. spinella
(LST: 11 °C) 148t sich ebenfalls mit dem von einigen atlantischen Algen der oben
genannten Verbreitungsgruppen vergleichen: sie wachsen zwischen 15 und
30 °C mit optimalen Raten bei 25 und 30 °C (Abb. 2-5, Tabelle 3 in Publ. I). Die
restlichen 14 untersuchten Arten zeigen LSTs in einem Temperaturbereich
zwischen 6 und (<) 1 °C (Ulva conglobata, U. fasciata, Padina boryana,
Dictyospaeria cavernosa, Cladophora sp., Boodlea composita, Boergesenia
forbesii, Cladophora vagabunda, Enteromorpha compressa, E. intestinalis,
Gracilaria tenuistipitata, Monostroma nitidum, Struvea sp. und Valonia
aegagropila, Tabelle 2 in Publ. 1). Die LSTs dieser Arten sind ahnlich denen von
atlantischen Algen mit tropisch bis (warm-) temperierter Verbreitung (Yarish et al.
1984, Cambridge et al. 1984, 1987, 1990, Pakker et al. 1994, 1995, 1996b,
Pakker und Breeman 1996). Die Ergebnisse der bisherigen Untersuchungen
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sind wegen der besseren Vergleichbarkeit ebenfalls in Tabelle 3 in Publ. | zu-
sammengefaft. Wahrend in der vorliegenden Arbeit die Temperaturtoleranzen in
fein abgestimmten 1 °C-Schritten ermittelt wurden, wurde diese in den meisten
Publikationen in 2, 3 oder sogar 5 °C-Schritten untersucht. Daher bedeutet bei-
spielsweise eine LST zwischen 16 und 18 °C, daB diese Art 18 °C aber nicht
15 °C Uberlebt.

Zusammenfassend kann festgestellt werden, daB die untersuchten Arten
zwar USTs in einem ahnlichen Temperaturbereich aufweisen, sich aber auf-
grund ihrer LSTs zwei Gruppen charakterisieren lassen: eine Gruppe tropisch-
stenothermer Arten, die bei Temperaturen um 10 °C absterben, und eine Gruppe
tropisch-eurythermer Arten, die noch Temperaturen <1 °C tolerieren (Abb. 3).
Generell wird die Entwicklung von niedrigen LSTs mit der beginnenden Ab-
kithlung der Temperaturen wdhrend des Tertidrs in Zusammenhang gebracht
(Lining 1990), und kann als erster Schritt einer Anpassung tropischer Algen an
tiefere Temperaturen interpretiert werden. Vor dem ersten Abkuhlungssprung im
Tertiar (vor ca. 40 Mio. Jahren) existierten nur tropische und warmtemperierte
Regionen, denn die Temperaturen an den Klsten der hohen Breiten waren noch
um ca. 10-14 °C héher als heute. Weitere Versuche missen zeigen, bei welchen
der Arten sich auch der Temperaturbedarf fir das Wachstum in Richtung tieferer
Temperaturen erweitert hat, wie es flr einige atlantische Algen mit tropisch bis
(warm-)temperierter Verbreitung gezeigt wurde (MclLachlan und Bird 1984,
Yarish et al. 1984, Cambridge et al. 1984, 1987, 1990, Pakker und Breeman
1996, vgl. Tabelle 3 in Publ. ).

0 5 10 15 20 25 30 35 40 °C
l | | | [ I I I J

\ tropisch-stenotherm

\\\\ '\] \ tropisch-eurytherm

,:]Toleranzbereich Wachstumsbereich
@ Bereich optimaler Wachstumsraten

Abb. 3: Temperaturanspriche tropisch-stenothermer und tropisch-eurythermer Arten
(vgl. Abb. 8, in der die hier als tropisch-eurytherm bezeichneten Arten als

tropisch-temperierte Arten gekennzeichnet sind). Weitere Erklarung siehe Text

76



Diskussion

Es ist vorstellbar, dafB tropisch-eurytherme Arten ein Bindeglied zwischen
tropisch-stenothermen und temperierten Algen darstellen. Aus den letzteren
kdénnten sich wiederum die Kaltwasser-Algen abgeleitet haben (vgl. Kap. 6.5).
Obwohl aufgrund der paléoklimatischen Bedingungen diese Entwicklungsfolge
sehr plausibel erscheint, kann nicht ausgeschlossen werden, dafB tropisch-
eurytherme Arten auch umgekehrt ein Bindeglied von temperierten hin zu
tropisch-stenothermen Algen darstellen kénnten. Rezente tropische Algen mit
niedrigen LSTs kdénnten sich demnach auch aus temperierten oder polaren
Vorfahren entwickelt haben, die die Fahigkeit hohe tropische Temperaturen zu
tolerieren noch nicht verloren oder sekundar wiedererworben haben.

Die Ursache fur eine Erniedrigung der LSTs in tropischen Algen oder aber
fir hohe USTs in temperierten Algen kénnte in den Temperaturbedingungen an
den Westklsten beider Ozeane liegen. Die sich an die tropischen Regionen
nach Norden hin anschlieBenden temperierten Regionen dieser Kiusten sind
durch gréBere jahreszeitliche Schwankungen der Luft- und Wassertemperaturen
gekennzeichnet als alle anderen Kisten. Beispielsweise beginnt die kalttem-
perierte Region an der Westklste Japans etwa bei Kap Inubo, wo die 10 °C
Winterisotherme auf die Kiste trifft. Aber in diesem Kiustengebiet betragen die
Sommertemperaturen nicht 15 °C (festgelegte Grenze zwischen warm- und kalt-
temperierter Region nach Stephenson 1948 in Lining 1990), sondern 25 bis
28 °C (Luning 1990). Auf Grund dieser extrem groBen Temperaturamplitude der
Sommer- und Wintermonate kénnen nur eurytherme QOrganismen an diesen
Kisten leben. In diesen Regionen kommen sowohl! tropische wie auch tem-
perierte Arten vor (Lining 1990). Fir tropische Vertreter, die in der Lage sind, bei
diesen Sommertemperaturen zu wachsen und sich zu reproduzieren (vgl. Abb.
2-5 und Tabelle 3 in Publ. 1), Uben die relativ niedrigen Wintertemperaturen
einen Selektionsdruck hinsichtlich der Ausbildung niedriger LSTs aus. Umge-
kehrt besteht an diesen Kisten flir temperierte Algen der Selektionsdruck hohe
(tropische) Sommertemperaturen tolerieren zu kénnen. Tropische Algen mit
niedrigen LSTs kdnnen von zwei unterschiedlichen Vorfahren entstanden sein.
Wie bereits vorher beschrieben, kdnnten sich diese tropisch-eurythermen Orga-
nismen aus temperierten Algen entwickelt haben. Es ist aber auch vorstellbar,
daB stenotherm-tropische Vorfahren existierten. Wenn das der Fall gewesen ist,
dann miBte eine Einwanderung stenotherm tropischer Algen und eine
Anpassung an die niedrigen Wintertemperaturen in diesen Regionen stattge-
funden haben. Dabei wirde ein stenotherm-tropischer zu einen eurytherm-
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tropischen Organismus. Das rezente Vorkommen eurytherm-tropischer Makro-
algen in den Tropen kdnnte dann Uber eine RlUckwanderung dieser sekundar
angepafiten Populationen erklart werden.

In diesem Zusammenhang ist es interessant, daB im temperierten Nord-
westpazifk weite durch Hartsubstrat charakterisierte Kisten flr die Besiedlung
von Makroalgen zur Verfligung stehen, wahrend im Nordwestatlantik die Kisten
der temperierten Region Uber lange Strecken durch sandiges Substrat oder aus-
gedehnte Astuare gekennzeichnet sind (Llning 1990). Weitere Untersuchungen
mussen zeigen, ob eine Beziehung zwischen den unterschiedlichen Be-
dingungen in den tropischen Randgebieten dieser Kusten z. B. mit der Anzahl
der rezenten tropischen Algen mit niedrigen LSTs in beiden tropischen Re-
gionen besteht.

Der Temperaturbedarf der einzelnen Algenart bestimmt ihre Verbreitung.
Die Grenzen werden durch die oberen und unteren Letaltemperaturen, oder
durch den Temperaturbedarf fiir die Reproduktion und das Wachstum festgelegt.
Nach van den Hoek (1982a, b) und Breeman (1988, 1990) werden somit zwei
Grenzen voneinander unterschieden: 1. die untere und obere Letalgrenze, die
automatisch eine Wachstumsgrenze mit einschlieBt und 2. eine Wachstums-
und/oder Reproduktionsgrenze. Dabei werden polwartige Arealgrenzen durch
niedrige letale Wintertemperaturen oder fir das Wachstum und/oder die
Reproduktion zu niedrige Sommertemperaturen bestimmt. Aquatorwértige Ver-
breitungsgrenzen werden dagegen durch zu hohe letale Sommertemperaturen
oder fur die Reproduktion und/oder das Wachstum zu hohe Wintertemperaturen
festgelegt. Fir die Bestimmung dieser geographischen Grenzen werden die
Meeresisothermen des Oberflachenwassers, und zwar die des kaltesten bzw.
warmsten Monats herangezogen. Die Iscthermen berechnen sich aus den Mittel-
werten der Oberflachentemperaturen des Meerwassers, und verbinden Orte
gleicher Temperatur miteinander. Dabei ist zu beachten, daB die Temperaturen
in Kidstenbereichen um 1-3 °C, je nach Beschaffenheit und geographischer
Lage der Kuste, schwanken kdnnen (van den Hoek 1982a, b, van den Hoek und
Breeman 1989).

Neben der Temperatur kénnen allerdings auch andere Faktoren das Vor-
kommen einer Art begrenzen. Landmassen und Ozeane kénnen eine Barriere
fur die Verbreitung darstellen. Aber auch das Fehlen von geeignetem Substrat,
wie in der warmgemaBigten nordamerikanischen Carolina-Region oder in Teilen
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der Nordsee, wo vorallem Weichbdden vorherrschen, kénnen die Ausbreitung
einer Art einschrénken. Desweiteren kénnen Faktoren wie die Salinitat, z.B. ihre
Erniedrigung in Astuaren (Russell 1987), oder zu starker FreBdruck (Russell
1986, Breeman 1988) die Verbreitung einer Art begrenzen. AuBerdem kénnen
Algenarten, die als Kurz- oder Langtagpflanzen bekannt sind, nur in Gebieten
vorkommen, in denen das flr sie richtige Lichtregime auftritt (Lining 1985,
1990).

Laut der zur Verfligung stehenden Literatur befinden sich unter den
untersuchten Arten 2 kosmopolitische (Enteromorpha compressa, E. intestinalis
[LSTs: <1 °ClJ), 2 tropisch bis kalttemperierte (Gelidium pusillum [8 °C},
Centroceras clavulatum [13 °C]), 15 tropisch bis temperierte und 5 endemisch
tropische Arten (vgl. Tabelle 2 und 4 in Publ. ). Von den 15 tropisch bis tem-
perierten Arten werden 8 Arten (Gelidiopsis intricata [13 °C], Hypnea cenomyce
{11 °C), Laurencia cartilaginea (8 °C], Ulva conglobata [6 °C}, Padina boryana
[5 °C], Dictyospaeria cavernosa [4 °C], Boodlea composita [2 °C], Boergesenia
forbesii [<1 °C]) nur auf Grund der Beschreibung flr die japanische Kiiste (warm-
bzw. kalttemperierte Region) in diese Kategorie eingeordnet, wobei keine
Angaben zur Verfligung stehen, wieweit sich die jeweilige Verbreitung nach
Norden erstreckt. Die restlichen 7 Arten (Hypnea musciformis [16 °C], Falkbergia
hillebrandii {13 °C}, Dictyopteris repens {10 °C], Ulva fasciata [6°C}, Cladophora
vagabunda, Monostroma nitidum, Valonia aegagropila [<1 °C]) werden ebenfalls
tir Gebiete anderer zumindest warmtemperierter Regionen beschrieben. Bei
den Arten, fur die nur Verbreitungsangaben aus der tropischen Region zur Ver-
figung stehen, handelt es sich um Halymenia maculata [Sporophyt: 12 °C,
Gametophyt: 9 °C], Hypnea spinella [11 °C), Gracilaria changii (9 °C], Laurencia
changii {7 °C} und Gracilaria tenuistipitata [<1 °C). Da fir die meisten der hier
untersuchten Arten der Temperaturbedarf fir das Wachstum und die Repro-
duktion bisher nicht bekannt sind, so dafB Uber die Natur der Arealgrenzen nur
spekuliert werden kdnnte, soll an dieser Stelle auf eine artspezifische phytogeo-
graphische Analyse verzichtet werden, Hinzu kommt, daRB allgemeine Verbrei-
tungsangaben wie z. B. ,Japan“ oder ,Brasilien“ eine genaue Analyse sehr er-
schweren.

Auftallig ist allerdings, daf die nordliche Verbreitungsgrenze von Hypnea
musciformis im Nordatlantik entlang der 16 °C Sommer- und der 4 °C Winter-
isotherme (Frankreich, einschlieflich der Kanalinsein - Massachusetts) und die
von Gelidium pusillum entlang der 12 °C Sommer- und der 4 °C Winteriso-
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therme (boreales und subarktisches Norwegen) verlauft. Centroceras clavulatum
wird im Sudpazifik fur die Campbell-Insel (ca. 52° stdliche Breite, 170° &stliche
Lange) und fUr die amerikanische Kuste bis hin zum 52. Breitengrad beschrie-
ben. Diese Verbreitungsgrenze verlauft entlang der 8 °C Sommer- und der
4 °C Winterisotherme. Die LSTs der Isolate dieser Arten von Hainan k&nnen
eine so weite Verbreitung in die kalttemperierten Regionen nicht erkldren:
H. musciformis Uberlebt nur 16 °C, G. pusillum nur 8 °C und C. clavulatum nur
13 °C (Tabelle 2 und 4 in Publ. |). Der Vergleich der Verbreitungsangaben mit
den in dieser Arbeit erzielten Resultate deuten darauf, daB innerhalb dieser
Arten unterschiedliche Populationen, die sich hinsichtlich ihrer Temperaturtole-
ranz unterscheiden, vorkommen. Diese physiologischen Unterschiede werden
unter dem Begriff der Okotypenbildung beschrieben (vgl. Kap. 6.3.1).

Von den 24 untersuchten Arten (ohne Cladophora sp. und Struvea sp.)
kommen 9 nur im (Indo-)Pazifik vor (Halymenia maculata, Dictyopteris repens,
Gracilaria changii, Laurencia changii, Laurencia cartilaginea, Ulva conglobata,
Boergesenia forbesii, Gracilaria tenuistipitata, Monostroma nitidum). Die rest-
lichen 15 Arten sind ebenfalls im tropischen Atlantik verbreitet (Tabelle 4 in Publ.
l). Eine amphiozeanische Verbreitung tropischer Algen a8t sich sicherlich durch
das westwarts stromende tropische zirkumglobale Tethysmeer erklaren. Diese
Strémung wurde erst vor etwa 17 Mio. Jahren mit der SchlieBung des Seeweges
zwischen dem Indischen Ozean und dem Mittelmeer (Meerenge von Suez) und
vor 3-4 Mio. Jahren mit der Enstehung der zentralamerikanischen Landbrlcke
(Panama) unterbrochen. Von diesen 15 haben 10 Arten eine amphiatlantische
Verbreitung (Hypnea musciformis, Centroceras clavulatum, Hypnea spinella,
Gelidium pusillum, Ulva fasciata, Boodlea composita, Cladophora vagabunda,
Enteromorpha compressa, E. intestinalis, Valonia aegagropila), 2 Arten werden
nur flir die atlantische Ostklste (Padina boryana, Hypnea cenomyce) und 3
Arten nur fUr die atlantische WestkUste beschrieben (Dictyosphaeria cavernosa,
Gelidiopsis intricata, Falkbergia hillebrandii). Der Atlantik ist im Gegensatz zum
Pazifik, dem alten Superozean, ein relativ junger Ozean, der in der geologischen
Vergangenheit noch sehr viel kleiner war als heute, wodurch sich die groBe
Anzahl amphiatlantisch verbreiteter Arten erklaren lassen kénnte. Von allen
untersuchten Arten kommen allerdings nur 8 auch an der ostpazifischen Kuste
vor (die endemisch tropische Art Hypnea spinella, die tropisch-temperierten
Algen Centroceras clavulatum, Falkbergia hillebrandii, Gelidium pusillum,
Dictyopteris repens, Ulva fasciata sowie die Kosmopoliten Enteromorpha
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compressa und E. intestinalis), wovon wiederum 7 Arten ebenfalls fir die west-
atlantische Kiiste beschrieben werden (Tabelle 4 in Pubi. 1.).

Pakker et al. (1995) untersuchten die Temperaturtoleranz von karibischen
Algenisolaten und fanden, daB Algen mit einer amphiatlantisch (sub-)}tropischen
Verbreitung eine signifikant bessere Toleranz gegeniiber niedrigen Tempera-
turen zeigten als Arten, die ausschlieBlich im tropischen Westatlantik vorkom-
men. Sie vermuteten, daB rezente tropisch westatlantische Arten vikariante
Uberbleibsel von kaltesensitiven Algen mit einer ehemals amphiatlantischen
Verbreitung sind. Die bessere Kéltetoleranz von Arten mit einer rezenten amphi-
atlantisch (sub-)tropischen Verbreitung kénnte ihr Uberleben an der ostatian-
tischen Kiste wahrend der Glazialzeiten ermdglicht haben. Die Frage, ob bei
tropischen Arten des West- und Ostpazifiks &hnliche Beziehungen hinsichtlich
der Temperaturtoleranz auftreten, wie sie Pakker et al. (1995) fir atlantische
Arten gefunden haben, muB verneint werden. Unter den hier untersuchten
[solaten aus dem tropischen Westpazifik befinden sich ausgehend von
den gefundenen Verbreitungsangaben 5 endemisch (sub-)tropische Arten
(Halymenia maculata, LST: 12 °C, Hypnea spinelia, LST: 11 °C, Gracilaria
changii, LST: 9 °C, Laurencia changii, LST: 7 °C, Gracilaria tenuistipitata, LST:
<1 °C, vgl. oben). Von diesen endemisch tropischen Arten wiederum kommt
lediglich Hypnea spinella auch an der ostpazifischen Kiste vor, und es wird
keine klare Korrelation zwischen der Sensibilitdt gegentber tiefen Temperaturen
und dem Vorkommen an der ostpazifischen Kiste deutlich. Die tropische Region
im Ostpazifik erstreckt sich wie die im Ostatlantik Uber ein relativ kleines Gebiet
{stdliches Niederkalifornien bis zum Golf von Guayaquil [Grenze Ecuador-
Peru]), und wird ebenfalls durch kalte Meeresstrémungen von Norden (Kalifor-
nischer Strom) und Sliden (Humboldt- oder Perustrom) eingeengt. Allerdings
hatten die Eiszeiten des Pleistoz&ns aufgrund der schmalen ,NadelShrver-
bindung” zwischen dem arktischen und dem pazifischen Ozean (BeringstraBe)
sehr viel geringere Auswirkungen auf den tropischen Ostpazifik als auf den
tropischen Ostatlantik. In diesem Zusammenhang ist es interessant, daB
H. spinella ebenfalls an der westatlantischen Kliste vorkommt (Tabelle 4 in
Publ. 1). Daher ist es vorstellbar, daB diese Art vor der SchlieBung der zentral-
amerikanischen Landbricke (vor etwa 3 Mio. Jahren), auch die ostpazifische
Kuste besiedeln konnte. Die anderen 4 tropisch endemischen Arten werden nur
fir den Indo-Westpazifik beschrieben (vgl. oben). Ein Grund flr das Fehlen
dieser Arten (wie von vielen anderen indo-westpazifischen Arten) an der
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ostpazifischen Kiste konnte das weite inselarme Meeresgehiet zwischen
Polynesien und Amerika sein, das in der geologischen Vergangenheit noch sehr
viel gréBer war als heute, und als ,ost-pazifische Barriere* bekannt ist (Lining
1990). Es ist allerdings nicht auszuschlieBen, daB durch die Anwendung der
Methode von Pakker et al. (1995) [8 wochige Expositionszeit und das Kriterium
des ,unverletzten“ Uberlebens, vgl. Kap. 6.1], auch bei den hier untersuchten
tropischen Arten aus dem Pazifik eine dhnliche Beziehung hinsichtlich der LSTs
wie sie bei den atlantischen Arten beschrieben wurde, aufgezeigt werden kann.

Desweiteren ist interessant, daB von den 13 Arten, die an der tropisch
westatlantischen Klste vorkommen, nur 7 auch fUr die ostpazifische Kiste
beschrieben sind (vgl. oben). Ob die restlichen 6 Arten die tropische westatlan-
tische Kuste erst nach der SchlieBung der zentralamerikanischen Landbricke
erreicht haben, oder ob andere Faktoren flr das heutige Fehlen an der ostpazi-
fischen Kiste verantwortlich sind, missen weitere Untersuchungen zeigen.

6.3. Temperatur-Okotypen bei arktisch-kalttemperierten und polar-kalttemperiert
amphi&quatorialen Grinalgen: biogeographische Foigerungen

6.3.1. Temperatur-Okotypen

Der Begriff ,Okotyp* geht auf Turesson (1922) zurlick. Demnach sind
Okotypen an bestimmte ékologische Faktoren (z. B. Temperatur, Salinitdt) ange-
pafBte Rassen einer Art. Die spezifischen Anpassungen drlicken sich dabei ins-
besondere in den anatomischen oder physiologischen Merkmalen aus. Wenn
eine Art sich geographisch ausbreitet und neue Habitate mit unterschiedlichen
Umweltbedingungen, die einen spezifischen Selektionsdruck auslben, besie-
delt, hat sie grundsatzlich 2 Moglichkeiten zu reagieren: sie kann sich durch ihre
physiologische Plastizitat akklimatisieren oder sich durch eine Okotypenbildung
genetisch adaptieren. Fir eine Bildung von Okotypen, d.h. also die genetisch
fixierte Anpassung an unterschiedliche Umweltbedingungen innerhalb einer Ar,
spielt die raumliche Isolation eine wichtige Rolle. Diese lsolation flhrt in der
Regel zu einem reduzierten GenfluB zwischen der Ursprungspopuiation und der
abgeleiteten Population, und tragt damit zur Stabilisierung und eigenstandigen
Weiterentwickiung beider Gruppen bei. Die Differenzierung in Okotypen kann als
erster Schritt zur Artbildung angesehen werden. Ein Problem bei dem Nachweis
von Okotypen ist somit die Tatsache, daB es sich bei diesen mdglicherweise
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bereits um eine oder mehrere neu entstandene Arten handein kdnnte. Zur
Beantwortung dieser Frage muifBten beispielsweise Kreuzungsexperimente
durchgefiihrt werden, da die Definition einer Art eine Foripflanzungsbarriere
beinhaltet.

Innerhalb mariner Makroalgenarten wurden bislang nur wenige O6ko-
typische Variationen hinsichtlich des Temperaturbedarfs fiir das Wachstum und
die Reproduktion sowie der Toleranztemperaturen beschrieben. Bolton (1983)
wies flr Ectocarpus siliculosus (DILLWYN) LYNGBYE, eine kosmopolitische Braun-
alge, Unterschiede im Temperaturbedarf fiir das Wachstum und das Uberleben
zwischen lIsolaten aus der arktischen bis hin zur tropischen Region nach. Des-
weiteren wurden bei einigen tropischen bis temperierten Arten aus dem Nord-
atlantik, z. B. in den GrlUnalgen Cladophora coelothrix KUTZING, C. vagabunda
(L.) VAN DEN HOEK und Valonia utricularis (ROTH) C. AGARDH sowie der Rotalge
Wurdemannia miniata (DUBY) J. FELDMAN & HAMEL Unterschiede im Wachstums-
und Uberlebensbereich zwischen den jeweiligen Isolaten gefunden (Cambridge
et al. 1984, 1987, Pakker und Breeman 1996). Bei der Rotalge Stictosiphonia
hookeri (HARVEY) J.D. HOOKER ET HARVEY wurden unterschiedliche Temperatur-
Wachstumsoptima und ULGs zwischen kaittemperierten und temperierten Iso-
laten aus der Sldhemisphare beschrieben (West et al. 1996, Karsten et al.
1996). Gerard und du Bois (1988) fanden bei westatlantischen isolaten der
Braunalge Laminaria saccharina LAMOUR von einem Standort nahe der sid-
lichen Verbreitungsgrenze eine hdhere Temperatur-Wachstumsgrenze ais bei
Isolaten aus dem zentralen Verbreitungsgebiet. Auch wurden bei westatlan-
tischen Populationen héhere USTs und héhere ULGs als bei ostatlantischen
Populationen einiger Arten nachgewiesen (z.B. in der Rotalge Devaleraea
ramentacea (L.) GUIRY, Novaczek et al. 1990, Bischoff und Wiencke 1993,
Breeman und Pakker 1994). Insgesamt ist die Anzahl von nachgewiesenen
Temperatur-Okotypen in marinen Makroalgen jedoch gering. Dieses héngt wahr-
scheinlich mit den relativ wenigen Untersuchungen zu diesem Themenkomplex
zusammen. Es ist aber generell auch vorstellbar, daB sich in marinen Makro-
algen nur selten Temperatur-Okotypen ausbilden, da durch die Wasserbewe-
gung (Gezeiten, Strémungen) eine haufige Vermischung (GenfiuB) zwischen
geographisch entfernten Populationen, besonders entlang ununterbrochener
Kistenlinien, ermgglicht wird.

Neben der Temperatur als Faktor zur Entwicklung von Okotypen ist insbe-
sondere der Salzgehalt von verschiedenen Autoren untersucht worden. So
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wurden in marinen Makroalgen 6kotypische Variationen in Bezug auf das Uber-
leben, das Wachstum, die Photosynthese und die osmotischen Akklimatisierung
in Abhangigkeit zur Salinitdt nachgewiesen (z.B. Russell 1988, Rietema 1991,
Thomas und Kirst 1991, Karsten et al. 1993).

In den hier untersuchten Isolaten der amphi-atlantisch arktisch-kalttem-
perierten Grinalge Acrosiphonia sonderi sowie in den amphidquatorial verbrei-
teten Grinalgen Acrosiphonia arcta und Urospora penicilliformis konnten Oko-
typen in Bezug auf den Temperaturbedarf fiir das Wachstum und das Uberleben
gefunden werden (Publ. Il und Ill). Die Daten sind in Tab. 2 zusammengefaft
dargestellt. Die Wahrscheinlichkeit, daB es sich bei den hier untersuchten Iso-
laten bereits um eigensténdige Arten handelt, ist duBerst gering. Alle Pflanzen
wurden bezuglich morphologischer, anatomischer und entwicklungsbiologischer
Merkmale von mehreren Grinalgen-Spezialisten (Prof. G. M. Lokhorst, Prof. P.
M. Pedersen, Prof. M. J. Wynne) taxonomisch bestimmt und den 3 Arten zuge-
ordnet.

Die untersuchten Isolate von Acrosiphonia sonderi, A. arcta und Urospora
penicilliformis kénnen auf Grund ihrer Temperaturanspriiche jeweils in eine
mehr eurytherme und eine mehr stenotherme Gruppe eingeteilt werden.
Acrosiphonia sonderi von Helgoland wachst zwischen 0 und 20 °C mit optimalen
Raten bei 15 °C und toleriert 25 °C. Dagegen wachsen die Isolate von Spitz-
bergen und Groénland nur mit sehr geringen Raten bei 15 °C, zeigen optimale
Wachstumsraten bei < 10 °C und Uberleben nur 22 bis 23 (24) °C bzw. 22 °C
(Abb. 10-12, Tabelle 2 in Publ. II). Die kalttemperierten Isolate von A. arcta
(Friday Harbor, Island, Féaréer-lnseln, Helgoland, Halifax, Roscoff, Puerto
Williams) koénnen als eurytherme Gruppe zusammengefaBt werden. Sie
wachsen mit &hnlich hohen Raten zwischen 0(5) und 15 °C (Friday Harbor,
Island, Farder-Insein, Helgoland, Abb. 1-4 in Publ. Il) oder zeigen optimale Raten
bei 10 °C (Halifax, Roscoff, Puerto Williams, Abb. 5-7 in Publ. II). Die meisten der
Isolate Uberleben 22 bis 23 (24) °C und das Isolat von Puerto Williams toleriert
25 °C (Tabelle 2 in Publ. Il). Die stenotherme Gruppe bilden das arktische
(Disko-Insel) und das antarktische Isolat (Kénig-Georg-insel). Sie wachsen mit
optimalen Raten zwischen 0 und 10 °C bzw. bei 5 °C und zeigen niedrige Raten
bei 15°C (Abb. 8, 9 in Publ Il). Beide Isolate tolerieren 22 °C (Tabelle 2 in
Publ. I). Zu der eurythermen Gruppe von Urospora penicilliformis gehoren fast
alle kalttemperierten Isolate: Helgoland, Otago Peninsula, Halifax, Japan und
Concepcién. Sie wachsen mit dhnlich hohen Raten zwischen 0 und 20 °C
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(Helgoland, Otago Peninsula) oder zeigen ein Wachstumsoptimum zwischen 5
und 15 °C (Halifax, Japan, Concepcién, Abb. 1 in Publ. 1ll). Diese Isolate tole-
rieren 25 bis 26 °C (Tabelle 2 in Publ. 1ll). Zu der stenothermen Gruppe gehoren
das nordostpazifische und die polaren lsolate: San-Juan-insel, Spitzbergen,
Disko-Insel und Konig-Georg-insel. Diese Isolate wachsen nur zwischen 0 und
15 °C mit ahnlich hohen Wachstumsraten zwischen 0 und 15 °C (San-Juan-
Insel) oder mit optimalen Raten bei 0 bzw. bei 5 °C (Spitzbergen, Disko-insel,
Kénig-Georg-Insel, Abb. 2 in Publ. 1l). Das antarktische Isolat toteriert 19 °C und
die anderen drei 23 bis 24 °C (Tabelle 2 in Publ. HI).

Tabelle 2: Temperatur-Okotypen von Acrosiphonia sonderi, A. arcta und Urospora penicilliformis

(weitere Erklarung siehe Text).

Wachstums- UsT

bereich (°C)  optimum (°C) (°C)
Acrosiphonia sonderi
eurytherm 0-20 15 25
stenotherm 0-15 0-10 22-23
Acrosiphonia arcta
eurytherm 0-15 0-15 22-25
stenotherm 0-15 0-10 22
Urospora penicilliformis
eurytherm 0-20 0-20 25-26
stenotherm 0-15 0-5 19-24

Temperatur-Wachstums-Daten missen immer mit der verwendeten
Methode flr die Bestimmung des Wachstums in Zusammenhang gesehen
werden. Fortes und Ldning (1980) fanden flr ein Acrosiphonia arcta Isolat von
Helgoland einen Wachstumsbereich zwischen 0 und 20 °C und optimale Raten
bei 10 °C. In dieser Arbeit konnte A. arcta von Helgoland (wie alle anderen Iso-
late dieser Art} lediglich bis 15 °C wachsen und zeigte optimale Raten zwischen
5 und 15 °C (vgl. oben; Abb. 4 in Publ. ll). Die Unterschiede der Ergebnisse
beider Studien lassen sich sicherlich durch die von Fortes und Lining (1980)
verwendete sehr kurze Inkubationszeit von nur 24 Stunden erkldren. Deswei-
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teren ist zu beachten, daB auch innerhalb dieser Arbeit unterschiedliche Metho-
den flr die Bestimmung des Temperaturbedarfs flir das Wachstum benutzt wur-
den, und daher die Ergebnisse nicht immer direkt vergleichbar sind. Die spezi-
fischen Wachstumsraten von A. arcta von den Farber-Inseln (Abb. 3 in Publ. H)
und Urospora penicilliformis von Helgoland (Abb. 1a in Publ. lll) sowie der Iso-
late beider Arten von der Kdnig-Georg-Insel (Wiencke und tom Dieck 1890, hier
Abb. 9 in Publ. II, Abb. 2d in Publ. lll) wurden Uber die gesamte Versuchszeit von
4 Wochen berechnet. Dagegen wurden fUr die Beschreibung des Temperatur-
Wachstumsmusters aller anderen hier untersuchten Isclate die Wachstumsraten
von Temperatur-akklimatisierten Pflanzen benutzt (vgl. Kap. 6.1). Bei der Anwen-
dung dieser Methode wéren fir A. arcta von den Féarder-Inseln und U. penicilli-
formis von Helgoland sicherlich ausgepragtere Temperétur—Wachstumsoptima,
sowie flr die antarktischen Isolate beider Arten héhere bzw. optimale Wachs-
tumsraten bei 0 °C zu erwarten gewesen.

Als letzter Aspekt sei angemerkt, daB es flr eine umfassende physio-
logische Charakterisierung einer Art zwingend notwendig ist, mdglichst viele
Isolate von verschiedenen Standorten zu untersuchen, wie die hier dargesteliten
Temperatur-Okotypen verdeutlichen.

6.3.2 Temperaturadaptation an tiefe Temperaturen in Beziehung zur regionalen
klimatischen Geschichte

Die antarktische Region ist durch eine sehr lange Kaltwasser-Geschichte
charakterisiert, mit einem ersten Héhepunkt der Vereisung vor ungefahr 14 Mio.
Jahren (Crame 1993), wahrend im Nordpolarmeer die Entwickiung einer groB-
raumigen Vergletscherung nicht vor etwa 2,5-3 Mio. Jahren begann (Fiohn 1984,
Crowley und North 1991). Es ist daher verstandlich, daB der niedrigste Tempera-
turbedarf fir das Wachstum und das Uberleben bisher bei Algenarten der Sud-
hemisphére, besonders bei sublittoralen endemisch antarktischen und einigen
antarktisch-kalttemperierten Arten gefunden wurde (Delépine und Asensi 1976,
Ohno 1984, Wiencke und tom Dieck 1989, 1990). Dagegen zeigen endemisch
arktische und arktisch-kalttemperierte Arten eine weniger starke Adaptation
an tiefe Temperaturen (z.B. Novaczek ef al. 1990, tom Dieck 1992, Bischoff und
Wiencke 1993). Bei Makroalgen scheint der Grad einer Anpassung an tiefe Tem-
peraturen von der Dauer des Kontaktes mit tiefen Temperaturen abhangig zu
sein und sich in mehreren Schritten zu vollziehen (Publ. V): die ersten Schritte
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sind die Erweiterungen der Uberlebens-, Wachstums- und Reproduktions-
bereiche in Richtung tiefer Temperaturen, sowie die Zunahme der Wachstums-
raten bei tiefen Temperaturen. Dieses kann sich in einem Zeitraum von 3 Mio.
Jahren entwickeln, wie es viele Arten aus der Nordhemisphdre, die seit dieser
Zeit tiefen Temperaturen ausgesetzt sind, zeigen. Der letzte Schritt ist der Verlust
der Fahigkeit, hohe Temperaturen zu Uberieben. Dieses wurde ebenfalls bei
einigen arktischen Arten gefunden (Novaczek et al. 1990, tom Dieck 1892,
Bischoff und Wiencke 1993). Allerdings scheint flir eine starke Reduzierung der
Wachstums- und Reproduktionsbereiche, sowie flr eine sehr starke Absenkung
der USTs, wie es endemisch antarktische und einige antarktisch-kalttemperierte
Arten aufweisen, ein sehr viel l&ngerer Zeitraum notwendig zu sein (vgl. auch
Kap. 6.4.1 und 8.5).

Die Schritte der Anpassung an tiefe Temperaturen konnten in dieser
Arbeit ebenfalls innerhalb der eulittoralen Grinalgen Acrosiphonia sonderi,
A. arcta und Urospora penicilliformis, wenn auch nicht so stark ausgepragt wie
bei den oben diskutierten sublittoralen Arten, gefunden werden. In Abb. 4 ist
dieses exemplarisch flr U. penicilliformis dargestelit. Die polaren Isolate dieser
drei Arten weisen im Vergleich zu den jeweiligen kalttemperierten Isolaten eine
starkere Anpassung an tiefe Temperaturen auf: sie zeigen eine Verschiebung
der Wachstumsoptima hin zu tiefen Temperaturen sowie teilweise eine
Absenkung der oberen Temperatur-Wachstumsgrenzen: Acrosiphonia sonderi
von Helgeland wéchst zwischen 0 und 20 °C mit optimalen Raten bei 15 °C,
wahrend die arktischen Isclate von Spitzbergen und Grénland nur mit sehr
geringen Raten bei 15 °C wachsen kénnen und optimale Wachstumsraten bei 0
bis 10 °C zeigen (Abb. 10-12 in Publ. II). W&hrend die Isolate von A. arcta aus
den Kalttemperierten Regionen beider Hemispharen mit optimalen bzw. sehr
hohen Wachstumsraten bei 15 °C wachsen, zeigen das arktische und das ant-
arktische Isolat hohe Wachstumsraten zwischen 0 und 10 °C und sehr niedrige
Raten bei 15 °C (Abb. 1-9 in Publ. Il). Die Isolate von Urospora penicilliformis
aus den kalttemperierten Regionen beider Hemispharen wachsen zwischen 0
und (15)20 °C und erreichen optimale Wachstumsraten bei (0)5 bis 15(20) °C,
wahrend die polaren Isolate nur zwischen 0 und 15 °C wachsen und optimale
Raten bei 0 bzw. 5 °C zeigen (Abb. 1, 2 in Publ. li). Desweiteren weisen die
polaren lsolate ebenfalls eine Absenkung der USTs (Tabellen 2 in Publ. i und
IIf) aut: A. sonderi von Helgoland toleriert 25 °C, wahrend die arktischen Isolate
22 bis 23(24) °C tolerieren. Das lsolat von A. arcta aus der kalttemperierten
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Region Slddamerikas toleriert 25 °C, wahrend das antarktische Isolat nur 22 °C
toleriert. Hier ist interessant, daf3 das antarktische und das arktische sowie die
kalttemperierten Isolate der Nordhemisphare dhnliche USTs (22-23[24] °C) auf-
weisen. Die kalttemperierten lIsolate von U. penicilliformis aus beiden Hemi-
spharen tolerieren (24)25 bis 26 °C, wahrend die arktischen Isolate von Grén-
Jand und Spitzbergen 23(-24) °C Uberleben und das antarktische Isolat nur
19 °C toleriert.

0 5 10 15 20 25 30 35 40 °C
l l | [ I l i | ]

? Urospora penicilliformis
kalttemperiert
7?7 :{ Urospora penicilliformis
arktisch
? - Urospora penicilliformis
- antarktisch

|:|Toleranzbereich N Wachstumsbereich
@ Bereich optimaler Wachstumsraten

Abb. 4: Temperaturansprtiche von Urospora penicilliformis aus unterschiedlichen geographischen

Regionen. Weitere Erklarung siehe Text

Diese Ergebnisse unterstltzen die oben genannte Hypothese, daf3 der
Grad einer Anpassung an tiefe Temperaturen von der Expositionszeit gegeniber
tiefen Temperaturen abhangig ist. Ein relativ kurzer Zeitraum von hdchstens
3 Mio. Jahren kann fur eine Verédnderung der Temperatur-Wachstumsoptima
und oberen -Wachstumsgrenzen sowie flir eine gewisse Absenkung der USTs
ausreichend sein wie es die arktischen lIsolate von Acrosiphonia sonderi,
A. arcta und Urospora penicilliformis zeigen. FUr eine stérkere Reduzierung der
UST scheint dagegen ein langerer Kontakt mit tiefen Temperaturen notwendig
zu sein: das antarktische Isolat von U. penicilliformis Uberlebt nur 19 °C,
wahrend die arktischen Isolate noch 23 (24) °C tolerieren. Da das antarktische
und das arktische Isolat von A. arcta gleiche USTs aufweisen, kann vermutet
werden, dafBl U. penicilliformis auf Grund der stark abgesenkten UST des
antarktischen lIsolates, einen fritheren Kontakt mit den tiefen Temperaturen der
Antarktis als A. arcta hatte.
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In diesem Zusammenhang ist es auffailig, daB das sldchilenische Isolat
von Acrosiphonia arcta eine héhere UST als die kalttemperierten Isclate der
Nordhemisphédre aufweist, obwohl diese Region Uber einen langeren Zeitraum
durch tiefe Wassertemperaturen gekennzeichnet ist (vgl. oben). Die slidameri-
kanische Westkuste ist durch den von Sitden nach Norden flieBenden kalten
Humboldt- (oder Peru-) Strom, aber auch durch eine unregelmaBige sldwarts
gerichtete Ausbreitung von warmen Wassermassen, charakterisiert (El Nifo-
Effekt). Wahrend des letzten sehr strengen El Nific Ereignisses in den Jahren
1982-83 lag z.B. die Temperatur des Oberflachenwassers vor der peruanischen
Klste im Sommer bei 31 °C, was einer positiven Temperaturanomalie von bis zu
mehr als 10 °C Uber dem langjdhrigen Mittelwert entspricht. Dieses El Nifio
Ereignis hatte starke Temperaturverdnderungen bis hin zum 23. Breitengrad
{(Antofagasta, Chile) zur Folge und flhrte zu dramatischen Ver&nderungen in der
Zusammensetzung der regionalen Flora und Fauna. Unter anderem konnten
sich tropische Organismen ausbreiten, wéhrend temperierte Arten nach Sdden
gedrangt wurden (z. B. Arntz 1986, Arntz et al. 1991). An den nérdlichen Verbrei-
tungsgrenzen temperierter Arten dieser Region kénnen daher hohe USTs
wéhrend solcher El Nifilo Bedingungen einen Konkurrenzvorteil darstellen
(Peters und Breeman 1993). Eine Erklarung flr die hohe UST des A. arcta Iso-
lates von der Siudspitze Sudamerikas kénnte somit sein, daB in diese Region
erst ,kirzlich® Populationen von mehr nérdlich gelegenen (wérmeren) Stand-
orten dieser Kiste zugewandert sind.

6.3.3 Geographische Grenzen und saisonales Auftreten

Im Folgenden werden die beschriebenen Temperaturanspriiche der Arten
in Zusammenhang mit ihrer geographischen Verbreitung diskutiert. Es ist zu
beachten, daB fur einige Regionen nur wenige phytogeographische Daten aus
der Literatur vorliegen. Die Verbreitung von polaren und temperierten Arten zum
Aquator hin wird nach van den Hoek (1982a, b) und Breeman (1983, 1990)
durch zu hohe letale Sommertemperaturen oder flir die Reproduktion und/oder
das Wachstum zu hche Wintertemperaturen festgelegt (vgl. auch Kap. 6.2).

Acrosiphonia sonderi koemmt an beiden Kisten des Nordatlantiks vor, fehlt
aber in der kanadischen Arktis véllig, was jedoch auf lickenhafte Verbreitungs-
angaben zurtickzufiihren sein kénnte. Die sidliche Verbreitungsgrenze an der
amerikanischen Kiste verlauft entlang der 20 °C Sommerisotherme (20° S,
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Abb. 14 in Publ. ). Die USTs der untersuchten lsolate (22-24 oder 25 °C,
Tabelle 2 in Pub. i) deuten darauf, daB es sich dabei um eine Letalgrenze
handelt. Die slUdliche Verbreitungsgrenze an der europdischen Klste verlguft
entlang der 8 °C Winterisotherme (8° W, Abb. 14 in Publ. Il) und ist wahrschein-
lich durch den Temperaturbedarf fiir die Bildung von asexuellen Verbreitungs-
stadien bestimmt. Die Sporulation der zweigeiBeligen Zoosporen wurde bei dem
Isolat von der Disko-Insel nur bei Temperaturen < 10 °C beobachtet (Bischoff
und Wiencke 1993).

Im Nordatlantik verlauft die sldliche Verbreitungsgrenze von Acrosiphonia
arcta an der amerikanischen Kuste (NW Atlantik) entlang der 22° S Isotherme
und an der européischen Kiste (NO Atlantik) entlang der 14° W [sotherme. Die
stdlichen Verbreitungsgrenzen im Nordpazifik verlaufen an der asiatischen
Kiste (NW Pazifik) entlang der 26° S Isotherme und an der amerikanischen
Kiuste (NO Pazifik) entlang der 12° W Isotherme (Abb. 13 in Publ. Hl). Da die Iso-
late aus der Nordhemisphdre 22-23 °C tolerieren (Tabelle 2 in Publ. II), wird die
stdliche Verbreitung an den Westklsten der Ozeane sicherlich durch eine Letal-
grenze bestimmt. Werden Temperaturschwankungen von 1-3 °C, di¢ nach van
den Hoek (1982a, b) an den Kuisten auftreten kénnen, einbezogen, kdnnte
dieses in den Gebieten mit hohen Sommertemperaturen auf ein saisonales Auf-
treten dieser Art hinweisen. Zusétzlich muf berlcksichtigt werden, daB A. arcta
im mittleren bzw. tiefen Eulittoral wachst (Burrows 1991), wo sich zumindestens
wahrend des Niedrigwassers die Temperaturen noch stdrker von den ozea-
nischen Temperaturen unterscheiden kénnen. Ein saisonales Auftreten ist be-
sonders in den Regionen nahe der sldlichen Grenze im NW Pazifik (26° S) zu
erwarten. Diese Grenze basiert allerdings nur auf einer einzigen Literaturangabe
{Tseng 1983), wobei es sich dabei nach Dr. K. Miyaji (pers. Mitteilung) um eine
Fehibestimmung handeln kénnte. Die Verbreitungsgrenzen an den Ostklsten
der Ozeane (12-14° W) lassen sich durch den Temperaturbedarf fir das Wachs-
tum erklaren. Die kalttemperierten Isolate der Nordhemisphére weisen relativ
hohe Wachstumsraten bei 15 °C auf, sind aber nicht in der Lage bei 20 °C zu
wachsen, und das arktische Isolat zeigt bereits bei 15 °C sehr geringe Wachs-
tumsraten (Abb. 1-6, 8 in Publ. ll}. Van den Hoek (1982b) erklarte die Verbrei-
tungsgrenze an der nordostatlantischen Kiste durch den Temperaturbedarf fur
die Reproduktion. Daher k&nnte die Verbreitung von A. arcta an den Ostklsten
der Ozeane durch eine Wachstums- und/oder Reproduktionsgrenze limitiert sein.
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In der Stdhemisphé&re ist nach heutigem Wissensstand das Vorkommen
von A. arcta in beiden Ozeanen durch die 10° S und durch die 6° W Isotherme
nach Norden hin begrenzt {Abb. 13 in Publ. ). Der Temperaturbedart fur das
Wachstum und das Uberleben des antarktischen wie auch des sidchilenischen
Isolates k&nnen diese geographischen Grenzen nicht erklaren. Da beide Isolate
zwischen 0 und 15 °C wachsen kénnen und USTs von 22 °C bzw. 25 °C auf-
weisen (Abb. 7, 9, Tabelle 2 in Publ. Il), kann angenommen werden, daB diese
Art auch weiter nérdlich vorkommt.

Die sldliche Verbreitung von Urospora penicilliformis veriauft auf der
Nordhemisphére entlang der 26° S und der 16° W Isothermen {(Abb. 3 in Publ.
[l). Die kalttemperierten Isolate aus der Nordhemisphéare wachsen zwischen 0
und (15)20 °C und tolerieren 25 bis 26 °C {Abb. 1a, c, d, 2a, Tabelle 2 in Publ.
111}, Kornmann (1966) beschreibt fir ein Isolat von Helgoland eine Fertilisierung
bei 15 °C. An den Ostkisten der Ozeane wird die Verbreitung durch die 16° W
Isotherme beschrieben und die experimentellen Ergebnisse lassen auf eine
Wachstums- und/oder Reproduktionsgrenze schlieBen. Im W Atlantik und W Pa-
zifik, wo beide Isothermen fast an der gleichen geographischen Position auf die
Kisten treffen, kdnnen sowohl der Temperaturbedarf fir das Wachstum und die
Reproduktion als auch die UST limitierend sein. An den stdlichen Verbreitungs-
grenzen der ozeanischen Westklsten fehlt ein sicherer Puffer von 1-3 °C (van
den Hoek 1982a, b) zwischen der oberen Uberlebensgrenze und der Tempera-
tur des warmsten Monats, weshalb sich in diesen Regionen ein nur saisonales
Vorkommen von U. penicilliformis vermuten 1&8t. Desweiteren muB berlcksicht
werden, dal3 diese Art im oberen und mittleren Eulittoral wachst (Kornmann und
Sahling 1983, Burrows 1991), und zumindest wahrend des Niedrigwassers kurz-
fristig héheren Temperaturen ausgesetzt sein kann.

In der sidlichen Hemisphére verlaufen die nérdlichen Verbreitungs-
grenzen entiang der 16° S und der 12° W Isothermen (Abb. 3 in Publ. Ill). Diese
Grenzen kénnen mit den experimentellen Daten dieser Arbeit nicht erklart
werden. Die kalttemperierten Isolate aus der Stidhemisphére wachsen zwischen
0 und 20 °C und Uberleben 26 °C (Abb. 1b, e, Tabelle 2 in Publ. Ill), weshalb
vermutet werden kann, daB U. penicilliformis ebenfalls weiter nérdlich vor-
kommt. Generell kann es fUr eine umfassende Interpretation der geographischen
Grenzen dieser Art wichtig sein, ebenfalls den Temperaturbedarf des mikrosko-
pisch kleinen Codiolum-Stadiums von U. penicilliformis miteinzubeziehen. Hier-
Uber liegen allerdings keine Daten vor.
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Aus Feldbeobachtungen ist bekannt, daB die Arten eine unterschiedliche
saisonale Entwicklung an verschiedenen Standorten zeigen. Um zu prufen,
inwieweit sich die experimentell gefundenen Wachstumsdaten der jeweiligen
Isolate mit der saisonalen Entwickiung in Verbindung bringen lassen, wurde der
potentielle monatliche Biomassezuwachs der Algenisolate in den durch-
schnittlichen Monatstemperaturen der Wasseroberflache ihres Isolationsortes
berechnet und als Prozent des hé&chstméglichen monatlichen Zuwaches
(Temperatur-Wachstumsoptimum) ausgedriickt (= monatlicher Ertrag).

Die Isolate aus dem zentralen Verbreitungsgebiet der Nordhemisphére
von Acrosiphonia sonderi (Helgoland) und A. arcta (Friday Harbor, Island,
Farder-Inseln) zeigen eine Zunahme des potentiellen Ertrages im Sommer (Juni/
Juli bis September/Oktober, Tabelle 3 in Publ. Il). Dieses gilt ebenfalls flur das
sldchilenische Isolat von A. arcta (Dezember bis Marz, Tabelle 3 in Publ. 11). Bei
A. arcta von den Féarber-inseln ist zu beachten, dafB die Wachstumsraten mit Hilfe
einer ungenaueren MeBmethode bestimmt wurden (vgl. Kap. 6.3.1), und daB das
so gefundene breite Wachstumsoptimum (0 bis 15 °C , Abb. 3 in Publ. ll) einen
noch deutlicheren Anstieg des potentiellen Ertrages im Sommer Uberdecken
kdnnte. Im Gegensatz dazu, kann eine Abnahme des sommerlichen Ertrages
(August oder Juli bis September) bei Isolaten von A. arcta, die von Standorten
nahe der sudlichen Verbreitungsgrenze stammen, festgestellt werden (Halifax,
Roscoff, Helgoland, Abb. 13 in Publ. il). Dieses steht im Einklang mit Feldbe-
obachtungen Uber die saisonale Entwicklung von A. arcta auf Helgoland und
der Britischen Insel. Die aufrechten Thalli von A. arcta erscheinen im zeitigen
Frihjahr an diesen Standorten und kénnen bis hin zum August gefunden
werden; A. arcta Uberdauert den Winter als ein kriechendes rhizoidales System
(Kornmann und Sahling 1983, Burrows 1991). Im Frihjahr, wenn die Tempe-
raturen ansteigen, beginnen die jungen, aufrechten Thalli zu wachsen. Dieser
Typ von saisonaler Entwicklung ist sicherlich charakteristisch flr Populationen
aus dem sudlichen Verbreitungsgebiet. Der Grund fir das Fehlen der aufrechten
Thalli ab August ist unzweifelhaft die flir das Wachstum zu hohe Temperatur.
Dieses wird in der Abnahme des berechneten Sommerertrages zwischen Juli
und September fur A. arcta von Helgoland und der anderen Standorte in der
Nahe der sidlichen Verbreitungsgrenze offensichtlich. Burrows (1991) vermutet,
daf} in Populationen des zentralen Verbreitungsgebietes die Wachstumssaison
sehr viel langer andauert, was durch die kalkulierte Zunahme des sommerlichen
Ertrages der Isolate von Friday Harbor, Island, den Farder-Inseln und Puerto
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Williams bestétigt werden kann. Das Helgolander Isolat von A. sonderi zeigt
ebenfalls eine Zunahme des Ertrages im Sommer. Dieses ist Uberraschend, da
dieser Standort in der Ndhe der stdlichen Verbreitungsgrenze liegt (Abb. 14 in
Publ. Il). Allerdings wird diese Grenze wahrscheinlich durch den relativ niedrigen
Temperaturbedarf flr die Bildung asexueller Fortpflanzungsstadien bestimmt
(vgl. oben).

Das Isolat von Urospora penicilliformis von Otago Peninsula weist eben-
falls eine sommerliche Zunahme des potentiellen Ertrages (Dezember bis Méarz,
Tabelle 3 in Publ. ) auf. Dieses zeigt sich auch flr das Isolat von Helgoland,
obwoh! dieses Ergebnis auf eine ungenauere Methode zur Bestimmung der
Wachstumsraten beruht (vgl. A. arcta Farder-Inseln). Dennoch zeigt sich die fur
Isolate aus dem zentralen Verbreitungsgebiet typische Zunahme des poten-
tiellen Ertrages im Sommer (Juni/July bis September/Oktober), wahrend die
Isolate, die von Standorten nahe der sidlichen Verbreitungsgrenze stammen
(Halifax, San-Juan-insel, Japan, Abb. 3 in Publ. lll) eine Abnahme des Ertrages
im Sommer (July/August bis Oktober) aufweisen. Dieses aus den experimen-
tellen Daten abgeleitete saisonale Wachstumsmuster |aBt sich wie bei A. arcta
ebenfalls mit Feldbeobachtungen in Verbindung bringen: in den stidlichen
Randgebieten des Verbreitungsareals ist die Wachstumssaison auf einen oder
nur wenige Monate im Jahr eingeschrankt. In Japan wurde diese Art nur im
FrUhjahr (Burrows 1991) und in Portugal nur im Mérz gefunden (Burrows 1991),
was sicherlich mit den flir das Wachstum zu hohen Sommertemperaturen an
diesen Standorten zusammenhéngt. Die Wachstumssaison ist an Standorten
des zentralen Verbreitungsgebietes sehr viel ausgedehnter. An den Kusten der
Britischen Insel kann diese Art im Winter, Frihjahr sowie teilweise auch im
Sommer gefunden werden (Burrows 1991). Auf Helgoland tritt sie von Dezember
bis August (Kornmann 1966, Kornmann und Sahling 1983) und an der nord-
kanadischen Kilste wahrend des Frihjahrs und des Sommers auf (Burrows
1991). Obwohl das Isolat von Concepcién eine Abnahme des sommerlichen
Ertrages zeigt, wird es hier zu den Isolaten aus dem zentralen Verbreitungs-
gebiet gezahlt, da sich die Abnahme auf nur 2 Monate (Januar/ Februar, Tabelle
3 in Publ. Ill) beschrankt. Auf Grund des Temperaturbedarfs fir das Wachstum
und das Uberleben dieses Isolates kann angenommen werden, daB U. peni-
cilliformis auch an weiter nérdlich gelegenden Standorten vorkommt (vgl. oben),
wo das saisonale Muster vermutlich starker in Erscheinung tritt.
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In den polaren Regionen sind die Klsten im Winter von Meereis bedeckt,
wodurch das Wachstum der Arten auf die Friihjahrs- und Sommermonate einge-
schrankt ist. Die Isolate von Acrosiphonia sonderi und A. arcta von der Disko-
Insel, sowie die Isolate von Urospora penicilliformis von der Disko-Insel und
Spitzbergen sind aufgrund ihrer Wachstumsoptima bei 0 °C in der Lage, sobald
das Eis aufbricht, sehr effektiv zu wachsen. Die Abnahme des potentiellen
Ertrages in den Sommermonaten (JunifJuly bis September, Tabelle 3 in Publ. !}
und IIl) zeigt, daB sich diese Isolate sehr gut an die tiefen Frihjahrstemperaturen
ihre Standorte angepalt haben. Dagegen zeigen A. sonderi von Spitzbergen
und die isolate von A. arcta und U. penicilliformis von der K&nig-Georg-insel
wahrend der eisfreien Monate &hnlich hohe potentielle Ertrage mit einer leichten
Zunahme (im Gegensatz zu einer Abnahme) im Sommer. Dieses kdnnte ein
Hinweis darauf sein, daB diese isolate erst Uber einen relativ kurzen Zeitraum
tiefen Temperaturen ausgesetzt waren und maéglicherweise vor nicht allzu langer
Zeit von Populationen niedrigerer Breitengrade in die polaren Regionen einge-
wandert sind. Allerdings ist, wie bereits vorher erwéhnt, hierbei zu beachten, daB
die den Berechnungen zugrundeliegenden Wachstumsraten von A. arcta und
U. penicilliformis von der Konig-Georg-insel mit einer weniger genauen Unter-
suchungsmethode erfaBt wurden. Wenn diese Messungen mit der gleichen Me-
thode durchgefihrt worden wéren, wie sie z. B. fiir die arktischen Isolate dieser
Arten benutzt wurde, ist zu erwarten, dafB sie ebenfalls ein &hnliches sajsonales
Muster wie diese aufweisen (vgl. Kap. 6.3.1).

Generell muB hier berlcksichtigt werden, daB es sich bei den monatlichen
potentiellen Ertrdgen nur um grobe Abschatzungen handelt, da diese Kalkula-
tionen lediglich auf monatliche Anderungen der Temperatur (entsprechend der
Meeresisothermen) basieren. Anderungen des Lichtregimes wurden nicht be-
ricksichtigt. In Gebieten der hohen Breitengraden &ndert sich z.B. die Tages-
lange Uber das Jahr sehr stark, so daf3 die potentiellen Ertrége trotz konstanter
Temperatur erheblich variieren kénnten. Desweiteren wachsen diese Arten im
Eulittoral, wo haufig bis zu 40-fach héhere Photonenfluenzraten als bei den hier
durchgeflihrten Experimenten (vgl. Kap. 3), auftreten. Dieses kdnnte zu einer
Limitierung (Photoinhibition) und damit verbundenen Wachstumshemmung
fuhren. Auch darf eine mogliche Austrocknung wahrend des Niedrigwassers
nicht vernachldBigt werden. In zuklnftigen Untersuchungen soliten diese
Aspekte mit einbezogen werden.
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6.3.4 Mdgliche Wanderwege und Entwickiungsgebiete

Neben nur auf einer Halbkugel verbreiteten Algentaxa gibt es einzelne
amphiaquatorial verbreitete Arten, die in beiden Hemisph&ren vorkommen, aber
in den Tropen fehlen. Zu diesen Arten gehdren z.B. neben Desmarestia viridis/
D. confervoides auch Acrosiphonia arcta und Urospora penicilliformis. Amphi-
aquatorial verbreitete Arten kdnnen sich frilhzeitig (im Tertidr) von einem tro-
pischen Entstehungszentrum in beiden Hemispharen ausgebreitet haben, und
erst spater in der tropischen Ursprungsregion ausgestorben sein. Hierflr liegen
jedoch keine unterstitzenden Hinweise, z.B. fossile Funde, vor. Eine alternative
Erkldrungsmdéglichkeit ist, daB diese Organismen sich in den temperierten
Regionen einer der beiden Hemisphéren entwickelt und die tropische Region
wahrend Glazialperioden Uberquert haben, und quasi sekundér die gegen-
Uberliegende Hemisphére besiedelten (van den Hoek 1982a, b, Lining 1990).
Dabei wére die Passage Uber den Aquator wéhrend der Temperaturernie-
drigung und daraus resultierender Verengung der tropischen Region im Terti&r
(vor 10-15 Mio. Jahren) oder wahrend der Eiszeiten des Pleistozéns (vor ca. 2
Mio. - 18 000 Jahren) mdglich gewesen.

Molekularbiologische Untersuchungen von sich schnell verdndernden
Transkriptionsfreirdumen der ribosomalen DNA zeigten fast identische Sequen-
zen in Isolaten von D. viridis / D. confervoides und Acrosiphonia arcta aus
beiden Hemisphéaren. In 2 Isolaten von D. viridis aus der Nordhemisphére und
3 Isolaten von D. confervoides aus der Stdhemisphédre unterschied sich von
1073 Nucleotidpositionen lediglich 1 Basenpaar. In Isolaten von A. arcta aus
beiden Hemisph&ren unterschieden sich 17 von 626 Nukleotiden. Diese Er-
gebnisse deuten darauf, daB sich die Arten in einer der Hemispharen entwickelt
haben, und daB die disjunkte Verbreitung beider Arten in einem nicht so lang
zurlickliegenden geologischen Zeitraum entstand, mdéglicherweise erst wahrend
des Hohepunktes der letzten pleistozanen Vereisung vor ca. 18 000 Jahren (van
Oppen et al. 1993). Die in dieser Arbeit gefundenen relativ geringen Unter-
schiede in den USTs der kalttemperierten Isolate beider Hemisphéren von
A. arcta (22-23[25] °C) und Urospora penicilliformis (25-26 °C) deuten eben-
falls eher darauf, daB sich die Arten in einer der Hemispharen entwickelt und die
tropische Region wahrend einer der Eiszeiten des Pleistozans (berquert haben,
wodurch sie dann die andere Hemisphére besiedeln konnten. Ahnlich geringe
Unterschiede hinsichtlich der USTs wurden auch in einigen filamentésen Algen
bzw. Mikrothalli von amphidquatorialen Braunalgen (darunter auch D. viridis /
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D. confervoides) aus den kalttemperierten Regionen beider Hemisphéaren ge-
funden (Peters und Breeman 1992, tom Dieck 1993, Bischoff und Wiencke
unverdffentliche Daten). Die Ergebnisse dieser Autoren, wie auch die in der
vorliegenden Arbeit vorgestellten Daten widerlegen eine Hypothese von van
den Hoek et al. (1990), welche fur amphidquatorial kalttemperierte Arten
(D. viridis /D. converfoides) annahmen, daB die Wanderungen Uber den tro-
pischen Girtel wahrscheinlich lange vor den Glaziaizeiten des Pleistozéns statt-
gefunden haben.

Die Rekonstruktion der Temperaturen wahrend des Héhepunktes der
letzten pleistoz&nen Eiszeit ergab, daB die Temperaturen des Oberflédchen-
wassers in den kaltesten tropischen Regionen im Sommer etwa bei 26-27 °C
und im Winter etwa bei 23-25 °C lagen (CLIMAP 1981). Aufgrund der USTs von
A. arcta und U. penicilliformis wére es demnach beiden Arten mdglich gewesen,
die tropische Region wahrend der letzten Eiszeit zu Uberqueren. Wachsen (und
sich reproduzieren) konnten diese Algen bei den glazialen tropischen Tempera-
turen jedoch nicht. Beide Arten zeigen obere Wachstumsgrenzen bei 15 bzw.
20 °C (Abb. 1-9 in Publ. ll, Abb. 1, 2 in Publ. Hl). Untersuchungen an Mikrothalli
von kalttemperierten amphidquatorial verbreiteten Braunalgen bzw. Artenpaaren
[Desmarestia ligulata (LIGHTFOOT) LAMOUROUX, D. firma (C. AGARDH)
SKOTTSBERG / D. munda SETCHELL ET GARDNER, D. viridis / D. confervoides,
Dictyosiphon foeniculaceus GREVILLE / Dictyosiphon hirsutus (SKOTTSBERG)
PEDERSEN und Macrocystis pyrifera (L.) C. AGARDH] zeigten ebenfalls, daB fur
diese Pflanzen aufgrund ihrer USTs (25-28,5 °C) eine Uberquerung der tro-
pischen Region wahrend der letzten pleistozénen Eiszeit im Oberflachenwasser
prinzipiell méglich gewesen ware (Peters und Breeman 1992, tom Dieck 1993,
Bischoff und Wiencke unveréffentlichte Daten). Fur die sexuelle Reproduktion,
die fUr das Etablieren einer Population an einem Standort notwendig ist, héatten
die Temperaturen in der tropischen Region jedoch auf 20 °C (D. firma) bzw. auf
<15 °C (fur die anderen Arten) absinken missen (Peters und Breeman 1992,
1993). Da dieses nicht der Fall war, hat wahrscheinlich eine sprunghafte Uber-
guerung der tropischen Region, z.B. festsitzend auf schwimmfahigem oder
treibendem Substrat, im Gegensatz zu einer graduellen Ausbreitung wahrend
glazialer Temperaturerniedrigungen mit anschlieBender Aufsplittung der Popu-
lationen in warmeren Epochen, stattgefunden. Als Transportmittel kommen
schwimmende Tiere (Wale, Seehunde, Pinguine) oder treibende Substrate wie
Algen (z.B. Sargassum), Holz oder Kork in Frage. Ein starker Hinweis auf solch
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einen Langstreckentransport bei marinen Makroalgen, liefert z.B. das Vor-
kommen bestimmter Algenarten auf ozeanischen Vulkaninseln, die geologisch
relativ jung sind (z.B. die altesten Hawaii-inseln 5 Mio. Jahre) und auBerdem
niemals mit kontinentalen Landmassen in Verbindung standen {(van den Hoek
1987). Ein solcher Langstreckentransport wird sicherlich durch eine starke
Schattenadaptation der Algen, wie es bei einigen der oben genannten Taxa
gefunden wurde, unterstltzt. Beispielsweise zeigte tom Dieck (1993), daB Lami-
nariales Gametophyten in der Lage sind 18 Monate Dunkelheit zu Uberleben.

Uber die Entstehungsgebiete von Acrosiphonia arcta und Urospora peni-
cilliformis lassen die vorhandenen Daten sicherlich nur Spekulationen zu.
Dennoch deuten die Resultate flr beide Arten auf eine Entstehung in der Sid-
hemisphare. Innerhalb der untersuchten Isolate von A. arcta weist das stidchile-
nische Isolat die héchste UST (25 °C) auf, womit eine Uberquerung der
tropischen Region wahrend der letzten Glazialzeit am leichtesten gewesen wére.
Von allen untersuchten Isolaten von U. penicilliformis zeigt das antarktische
Isolat die am starksten erniedrigte UST, was einen frihen Kontakt mit dem
antarktischen Kaltwasserregime vermuten &8t (vgl. Kap. 6.3.2), und ebenfalls
auf einen Ursprung dieser Art in der SGdhemisphére deuten kénnte. Die Wan-
derung Uber den Aquator in die andere Hemisphare kénnte entlang der West-
kiisten von Amerika oder Afrika stattgefunden haben (Abb. 5). An diesen Kisten
hat die tropische Region eine relativ geringe Ausdehnung, die wéhrend der
letzten Glazialzeit stark eingeengt wurde. Da heute A. arcta und U. penicilli-
formis an der afrikanischen Kiste nicht vorkommen (Abb. 13 in Publ. I, Abb. 3in
Publ. Ill) kann vermutet werden, dafB beide Arten die tropische Region an der
Westkliste Amerikas Uberquerten. Der NW Pazifik sowie der N Atlantik (via dem
arktischen Ozean) kénnte dann vom NO Pazifik aus besiedelt worden sein. Die
molekularbiologische RFLP (Restriction Fragment Length Polymorphism)
Analyse von sich schnell verédndernden Transkriptionsfreirdumen der riboso-
malen DNA sowie die Analyse von RAPD (Random Amplified Polymorphic DNA)
Markern von A. arcta unterstlitzen diese Hypothese: sie zeigen zwischen dem
NO pazifischen (Friday Harbor) Isolat und den N atlantischen Isolaten eine
gréBere genetische Distanz als zwischen den SO und NO pazifischen Popu-
lationen (van Oppen et al. 1994). In diesem Zusammenhang ist es interessant,
daB das NO pazifische Isolat von U. penicilliformis mehr stenotherme Charak-
teristika als die anderen kalttemperierten Isolate dieser Art zeigt: einen wie bei
den polaren Isolaten engeren Temperatur-Wachstumsbereich (0-15 °C, vgl. Abb.
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Gegenwart
(August)

Abb. 5a: Die Tropen als Warmwasserbarriere fir die Verbreitung von Acrosiphonia
arcta. Die Grenzen der Tropen korrespondieren mit den oberen Uber-
lebenstemperaturen (23 und 25 °C, vgl. Tab. 2 in Publ. {l}.

vor 18 000 Jahren
(August)

Abb. 5b: Die Verengung der tropischen Warmwasserbarriere wéhrend des Hohe-
punktes der letzten Eiszeit, Pieile zeigen mdgliche Wanderwege von
A. arcta an. Gebiete, in denen die Art die hohen Temperaturen nicht
Uberteben konnte, sind durch die 25 °C-Isotherme begrenzt.
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1-2 in Publ. 1) und eine etwas niedrigere UST (24 °C, vgl. Tabelle 2 in Publ. ).
Dieses kdnnte auf einen Kontakt (GenfluB) mit weiter nérdlich vorkommenden
(arktischen) Populationen deuten.

Flr eine Abschadtzung, inwieweit sich die Isolate an die heutigen
Temperaturen ihrer jeweiligen Standorte angepaft haben, wurde der Mittelwert
der potentiellen monatlichen Ertrdge (% des h&chstmdglichen monatlichen Bio-
massezuwaches, vgl. Kap. 6.3.3) berechnet und als durchschnittlicher monat-
licher Ertrag bezeichnet (Tabelle 2 in Publ. If und ill). Dabei beziehen sich die
durchschnittlichen monatlichen Ertrdge der polaren lsolate auf die eisfreien
Monate. Das lIsolat von Acrosiphonia sonderi von Helgoland erreicht einen
monatlichen Durchschnitt von nur 30 % des Maximums und ist damit nicht sehr
gut an die heutigen Temperaturen des Standortes angepaft. Die polaren Isclate
zeigen sehr unterschiedliche Werte: das Isolat von der Disko-Insel ist sehr gut
angepalit (66 %), wahrend das Isolat von Spitzbergen nur einen monatlichen
Durchschnitt von 15 % des Maximums in den eisfreien Monaten erreicht. Dieses
kénnte darauf hinweisen, daB das Isolat von der Disko-Insel einen ldngeren
Zeitraum zur Verflgung hatte, sich an die tiefen Temperaturen dieses Standortes
anzupassen. Die Isolate von Helgoland und Spitzbergen sind mdglicherweise
erst vor kurzer Zeit von sudlicheren Populationen in diese Gebiete einge-
wandert.

Die Isolate von Acrosiphonia arcta von Friday Harbor, Island, den Farder-
Inseln, Helgoland und der Disko-Insel sind gut an die Temperaturen ihres Stand-
ortes angepaBt. Sie erreichen einen monatlichen Durchschnitt von mindestens
50 % ihrer monatlichen maximalen Ertrdge. Im Gegensatz dazu erreichen die
Isolate von Roscoff und Halifax einen durchschnittlichen monatlichen Ertrag von
nur 44 bzw. 24 % ihres potentiellen Maximums, was auf eine mehr rezente
Einwanderung beider Isolate in diese Regionen deuten kdnnte. Das sld-
chilenische Isolat erzielt nur einen monatlichen Durchschnitt von 16 % seines
maximalen Ertrages. Dieses ist ein weiterer Hinweis darauf, daB dieses Isolat
von weiter nérdlichen slidamerikanischen Standorten zugewandert sein kdnnte
(vgl. Kap. 6.3.2 und 6.3.3). In den eisfreien Monaten erreicht das antarktische
Isolat einen durchschnittlichen monatlichen Ertrag von nur 3 % seines poten-
tiellen Maximums (vgl. dazu Methodendiskussion in Kap. 6.3.1 und 6.3.3), was
ebenfalls auf eine rezente Einwanderung in die antarktische Region deutet.
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Die Isolate von Urospora penicilliformis aus dem zentralen Verbreitungs-
gebiet dieser Art (Helgoland, Otago Peninsula, Concepcidn) sind sehr gut an die
heutigen Temperaturen ihrer Standorte angepaft. Sie erreichen einen monat-
lichen Durchschnitt von mindestens 57 % ihres monatlichen maximalen Ertrages
(Tabelle 3 in Pub. ll). Im Gegensatz dazu zeigen die Isolate, die von Standorten
nahe der stdlichen Verbreitungsgrenze und aus den polaren Gebieten stam-
men, eine (noch) nicht so gute Adaptation an die jeweiligen Temperaturen ihrer
Standorte. Die Isolate von Japan und der K&nig-Georg-Insel erzielen einen
durchschnittlichen monatlichen Ertrag von 47 % ihres potentiellen Maximums.
Die Isolate von Halifax, der San-Juan-Iinsel wie auch die arktischen |sclate von
der Disko-Insel und Spitzbergen erreichen einen monatlichen Durchschnitt von
nur 31 bis 38 % ihres potentiellen maximalen Ertrages. Diese Daten deuten
darauf, daB die 4 zuletzt genannten Isolate wahrscheinlich einen kirzeren Zeit-
raum zur Verflgung hatten sich an die Temperaturen ihrer Standorte anzu-
passen als z.B. die Isolate von Japan oder der Kénig-Georg-insel. Die sehr
unterschiedlichen durchschnittlichen monatlichen Erréage von U. penicilliformis
und A. arcta von der Kénig-Georg-Inse! sind bemerkenswert: U. penicilliformis
erreicht 47 %, wahrend A. arcta nur 3 % des maximalen Ertrages erzielt (gleiche
Untersuchungsmethode, vgl. Kap. 6.3.1). Dieses ist sicherlich ein weiteres Indiz
dafiir, daB U. penicilliformis einen friiheren Kontakt mit der Antarktis hatte als
A. arcta (vgl. Kap. 6.3.2).

6.4 Temperaturanspriiche antarktischer Rotalgen
6.4.1 Einordnung auf Grund der Temperaturcharakteristika

Die untersuchten antarktischen Rotalgen kénnen auf Grund ihres
Temperaturbedarfs flir das Wachstum sowie ihrer USTs in 2 Gruppen eingeteilt
werden. Zu den Arten der ersten Gruppe, die mehr eurytherme Temperatur-
charakteristika aufweisen, gehdren Bangia atropurpurea, Phyllophora ahnfel-
tioides, Porphyra endiviifolium, Gymnogongrus antarcticus, Rhodymenia subant-
arctica, Rhodochorton purpureum und Delesseria lancifolia. Die USTs dieser
Arten (22-16 °C, Tabelle 2 in Publ. 1V) sind mit denen von Algen aus der
kalttemperierten Region Stidamerikas (24-17 °C, Wiencke und tom Dieck 1990,
Peters und Breeman 1993) sowie mit denen von endemisch arktischen (20-
16 °C, Novaczek et al. 1990, tom Dieck 1992, Bischoff und Wiencke 1993) und
arktisch-kalttemperierten Makroalgen (24-17 °C, z. B. Bolton und Lining 1982,
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Liining und Freshwater 1988, tom Dieck 1993, Ubersicht: Tab. Il in Publ. V) zu
vergleichen. In Bezug auf die Temperatur-Wachstumsbereiche und -optima zei-
gen diese mehr ,eurythermen” Arten jedoch eine starkere Anpassung an tiefe
Temperaturen: sie wachsen nur zwischen 0 und 10 °C mit optimalen Raten bei 0
oder 5 (bis 10) °C (Abb. 1 in Publ. 1V), ahnlich wie einige endemisch antarktische
[z.B. die Rotalge Palmaria decipiens (REINSCH) RICKER] oder antarktisch-kalttem-
perierte Arten [z.B. die Braunalge Geminocarpus geminatus (J. D. HOOKER ET
HARVEY) SKOTTSBERG, Wiencke und tom Dieck 1989, 1990]. Im Gegensatz dazu
weisen Algen aus der (kalt-}temperierten Region Slidamerikas sowie endemisch
arktische und arktisch-kalttemperierte Arten eine obere Wachstumsgrenze bei
(10)15, 20 oder 25 °C und optimale Wachstumsraten zwischen (0} 5 und 20 °C
auf (vgl. auch: Tab. |, il und IV in Publ. V).

Zu den Arten der zweiten Gruppe, die mehr stenotherme Temperatur-
charakteristika aufweisen, gehdren Ballia callitricha, Phycodrys austrogeorgica,
Gigartina skottsbergii, Phyllophora antarctica, Georgiella confluens, Mytrio-
gramme mangini, Pantoneura plocamioides und Plocamium cartilagineum. Bei
diesen Arten wird im Vergleich zu den Arten der ersten Gruppe neben einer
weiteren Absenkung der oberen Wachstumsgrenzen auch eine starke Erniedri-
gung der USTs deutlich: sie wachsen nur bei 0 °C oder zwischen 0 und 5 °C
und haben USTs zwischen 14 und 7 °C (Abb. 2, Tabelle 2 in Publ. 1V). Anhnlich
niedrige Temperaturanspriiche wurden bereits bei Sporophyten von einigen
endemisch antarktischen Braunalgen (Phaeurus antarcticus SKOTTSBERG,
Himanthothallus grandifolius (A. ET E.S. GEPP) ZINOVA, Desmarestia anceps
MONTAGNE und D. antarctica MOE ET SILVA) und bei einem antarktischen Isolat
der antarktisch-kalttempetrierten Rotalge /ridaea cordata (TURNER) BORY gefun-
den (Wachstumsbereich: 0-5 °C, Optimum: 0-5 °C, USTs: 11-15 °C, Wiencke und
tom Dieck 1989, 1990). Bei einigen der hier untersuchten Rotalgen wird eine
noch weitergehende Erniedrigung des Temperaturbedarfs fir das Wachstum
deutlich: Georgiella confluens, Gigartina skottsbergii und Plocamium catrtila-
gineum kénnen nur bei 0 °C, nicht aber bei 5 °C, wachsen (Abb. 2E-G in Publ.
IV). Desweiteren weisen Pantoneura plocamioides und Plocamium cartilagi-
neum extrem niedrige USTs (9 bzw. 7 °C, Tabelle 2 in Publ. V) auf. Diese 4 Rot-
algenarten zeigen die niedrigsten Temperaturanspriche, die bisher in Makro-
algen gefunden wurden.
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Der Grad einer Anpassung an tiefe Temperaturen bei Makroalgen ist wie
bereits in Kap. 6.3.2 kurz erlautert, von der Dauer des Kontaktes mit tiefen
Temperaturen abhangig und vollizieht sich wahrscheinlich in 3 Hauptschritten
(vgl. auch Kap. 6.5):

1. die Erweiterung der Uberlebens-, Wachstums- und Reproduktionsbereiche hin
zu tiefen Temperaturen sowie die Zunahme der Wachstumsraten bei tiefen
Temperaturen,

2. die Reduzierung der oberen Temperaturgrenzen flr die Reproduktion und das
Wachstum und

3. der Verlust der Fahigkeit hohe Temperaturen zu tberleben.

Die antarktische Region ist durch eine mindestens 14 Mio. Jahre andau-
ernde Kaltwasser-Geschichte gekennzeichnet (Crame 1993, Arntz et al. 1994).
In dieser Zeit trat ein erster Hohepunkt der Vergletscherung in der Antarktis auf.
Im Gegensatz dazu begannen die Prozesse der Vereisung im Nordpolarmeer
erst vor etwa 2,5-3 Mio. Jahren (Flohn 1984, Crowley und North 1991). Die hier
untersuchten Arten der mehr ,eurythermen® Gruppe Uberleben Temperaturen in
einem &hnlichen Bereich wie die meisten endemisch arktischen und arktisch-
kalttemperierten Algen, weisen aber einen deutlich niedrigeren Temperaturbe-
darf fur das Wachstum auf (vgl. oben). Daher kann vermutet werden, daB diese
Arten einen langeren Kontakt als 3 Mio. Jahre mit den tiefen Temperaturen der
Antarktis hatten. Die Algen der stenothermen Gruppe waren wahrscheinlich sehr
viel langer tiefen Temperaturen ausgesetzt als die Arten der ersten Gruppe, da
sie eine weitere Absenkung des Temperaturbedarfs flir das Wachstum sowie
niedrigere USTs aufweisen (Abb. 6). Dieses wird besonders bei Georgiella
confluens, Gigartina skottsbergii, Pantoneura plocamioides und Plocamium
cartilagineum deutlich. Aufgrund der extrem niedrigen USTs von Pantoneura
plocamioides und Plocamium cartilagineum kann vermutet werden, daB diese
Arten einen noch langeren Kontakt mit den niedrigen Temperaturen der Antarktis
hatten als die anderen Algen dieser Gruppe.
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7 antarktische Rotalgen
: eurytherm
7| b antarktische Rotalgen
stenotherm

[:IToieranzbereich Wachstumsbereich
@ Bereich optimaler Wachstumsraten

Abb. 6: Temperaturanspriiche antarktischer Rotalgen. Weitere Erkidrung siehe Text.

Wahrend der Glazialzeiten, als die hohen Breiten der antarktischen
Region aufgrund der verstarkten Vergletscherung und der Ausdehnung des
permanenten Meereises flir Makroalgen unbesiedelbar waren, kénnten die
subant-arktischen Inseln geeignete Refugien dargestelit haben (Skottsberg
1964). Wahrend des Hdhepunktes der letzten Eiszeit (vor ca. 18 000 Jahren)
waren z.B. subantarktische Inseln wie die Macquarie-Insel oder die Marion-Insel
teilweise eis- und schneefrei (Colhoun und Goede 1973, Hall 1979/1980,
Pickard et al. 1983). Ebenfalls kénnte die slidchilenische Inselwelt flir Algen aus
der ant-arktischen Region ein geeignetes Refugium gewesen sein, da wéhrend
des Hohepunktes der letzten Eiszeit die 5 °C Sommerisotherme, heute die
nordliche Grenze der antarktischen Region (Lining 1990), durch diesen Raum
verlief (CLIMAP 1981). Viele antarktische Makroalgen zeigen eine sehr gute An-
passung an niedrige Lichtbedingungen (Wiencke et al. 1993, Weykam et al.
1996). Dieses gilt ebenfalls flr die Mehrzahl der hier untersuchten Arten.
Weykam et al. 1996 ermittelten den Lichtbedarf fir die Photosynthese von 36
Arten aus der Antarktis. Darunter befinden sich 10 der hier getesteten Rotalgen
(Ballia callitricha, Delesseria lancifolia, Georgiella confluens, Gigartina
skottsbergii, Gymnogongrus antarcticus, Myriogramme mangini, Pantoneura
plocamioides, Phyllophora ahnfeltioides, Plocamium cartilagineum, Porphyra
endiviifolium). Diese Arten sind durch niedrigere Ix-Werte (Lichtsattigungspunkt
der Photosynthese) als die meisten Griin- und Braunalgen charakterisiert. Die
starke Schattenadaptation kénnte es Rotalgen erlauben, auch in Gebieten, die
fur die meiste Zeit des Jahres von einer Eisschicht bedeckt sind, wie es heute in
den sddlichsten Gebieten des Rossmeeres der Fall ist, zu existieren. Diese
Regionen sind nur flr einige Wochen im Jahr eisfrei und Rotalgen repréa-
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sentieren die wichtigste Algengruppe (Zanevelt 1968, Miller und Pearse 1991).
Daher ist es vorstellbar, daB wéhrend der Glazialzeiten vielleicht auch geo-
graphisch relativ weit sldlich gelegene Inseln wie die Std-Shetland oder Sid-
Orkney-Inseln mogliche Refugien, besonders flir Rotalgen, dargestelit haben.
Diese Hypothese wird dadurch unterstltzt, daB diese Inseln zumindest wé&hrend
des Hoéhepunktes der letzten Vereisung flr einige Wochen auBlerhalb der
sommerlichen Meereiskante lagen (Gersonde pers. Mitteilung). W&hrend der
Interglazialzeiten wurden die hohen Breiten der antarktischen Region wieder-
besiedelt. Dabei wurde sicherlich ein Langstreckentransport von Algen (vgl. Kap.
6.3.4) durch die Westwinddrift (Edgar 1987) und durch geeignete Wanderrouten
entlang von ,stepping stones“ (Trittsteinen) wie z. B. den Insein der Scotia Arc
(z.B. Slidgecrgien, Std-Sandwich-Inseln, Sid-Orkney-Inseln), einem flr Tiere
bekannten Wanderweg (Knox und Lowry 1978), unterstitzt.

In Bezug auf ihre Temperatur-Wachstumsmuster sind fast alle der hier
untersuchten Rotalgenarten sehr gut an die heutigen Temperaturen der Stand-
orte, an denen sie isoliert wurden (Tabelle 1 in Publ. IV), angepaBt. Sie sind in
der Lage sehr effizient mit fast gleich hohen potentiellen monatlichen Ertréagen
(vgl. Kap. 6.3.3) wahrend der eisfreien Monate zu wachsen und erreichen einen
monatlichen Durchschnitt (vgl. Kap. 6.3.4) zwischen (57)82 und 97 % ihres
jeweiligen potentiellen maximalen monatlichen Ertrages (Tabelle 3 in Publ. 1V).
Eine Ausnahme bildet Rhodymenia subantarctica, welche einen monatlichen
Durchschnitt von nur 27 % ihres potentiellen maximalen Ertrages erzielt (Tabelle
3 in Publ. 1V). Daher I&Bt sich fir diese Art eine mehr rezente Einwanderung in
die antarktische Region vermutet. R. subantarctica faBt sich mit anderen
antarktisch-kalttemperierten Arten wie mit der Braunalge Adenocystis utricularis
(BORY) SKOTTSBERG und den Grlinalgen Acrosiphonia arcta und Urospora
penicilliformis, die in der Antarktis zwischen 3 und 47 % ihres potentiellen
maximalen Ertrages erreichen, vergleichen (nach Daten von Wiencke und tom
Dieck 1990 berechnet, Kap. 6.3.4). Andererseits erzielen die Sporophyten der
endemisch antarktischen Braunalgen Himanthothallus grandifolius und
Desmarestia anceps sowie die Grinalge Lambia antarctica (SKOTTSBERG)
DELEPINE ebenfalls einen monatlichen Durchschnitt zwischen 87 und 93 % ihres
potentiellen maximalen Ertrages (nach Daten von Wiencke und tom Dieck 1989
berechnet, unveréffentlichte Daten). Die starke Anpassung deutet flr diese Arten
auf einen ahnlich langen Kontakt mit tiefen Temperaturen wie flr die meisten der
hier untersuchten Rotalgen.
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6.4.2 Phytogeographische Analyse

Die ermittelten Temperaturanspriiche der antarktischen Rotalgenisolate
werden im folgenden in Zusammenhang mit der geographischen Verbreitung
dieser Arten diskutiert. Bei einigen Algen wird diese Analyse jedoch durch relativ
wenige Verbreitungsangaben in der Literatur erschwert. Desweiteren kdnnen
sich die Temperaturen von kiistennahem Wasser von denen der Isothermen des
ozeanischen Oberflaichenwassers, die hier fur die Beschreibung der Verbrei-
tungsgrenzen benutzt wurden, unterscheiden (vgl. Kap. 6.2). Dieses wurde
bereits von van den Hoek (19824, b) erklart und gilt ebenfalls fir die antarktische
Region. Die Sommertemperaturen des Oberflachenwassers der Admiralty Bucht
(Konig-Georg-Insel) kénnen z.B. 5,3 °C (Rakusa-Suszewski 1980) erreichen,
wahrend nach den ozeanischen Isothermen Sommertemperaturen zwischen 1
und 2 °C angezeigt werden (Gordon et al. 1982). Andererseits wurden in der
Potter Bucht, nahe der Admiralty Bucht, &hnliche Wassertemperaturen wie sie
durch die Isothermen angegeben werden, gemessen (Kldser et al. 1993). Drew
und Hasting (1992) beschrieben dagegen Wassertemperaturen nahe der Signy-
Insel (Sud-Orkney-Inseln), die unter den Temperaturen der ozeanischen Iso-
thermen lagen. Bei dieser Analyse ist ebenfalls zu beachten, daB3 die meisten
der hier untersuchten Arten im Sublittoral wachsen, wo geringere saisonale
Veranderungen der Wassertemperatur als an der Oberflache auftreten (z.B.
Bienati und Comes 1971, Lipski 1987, Kldser et al. 1993). Trotz dieser Ein-
schrankungen ist eine Charakterisierung der Verbreitungsgrenzen durch den
Vergleich der Temperaturansprliche mit den das jeweilige Areal begrenzenden
ozeanischen Oberflachenisothermen mdglich. Unstimmigkeiten deuten auf das
Vorhandensein von Temperatur-Okotypen innerhalb einer Art hin. Die Anzahl
von bisher nachgewiesenen Temperatur-Okotypen in Bezug aut das Wachstum,
die Reproduktion und, das Uberleben innerhalb mariner Makroalgenarten ist
zwar gering, steigt aber stetig an (vgl. Kap. 6.3.1). Desweiteren stehen flr einige
der hier untersuchten Arten (Bangia atropurpurea, Plocamium cartilagineum,
Rhodochorton purpureum) bereits publizierte Daten fiir Isolate von temperierten
Standorten zur Verfligung und ein Vergleich der Temperaturanspriche der
unterschiedlichen Isolate weist auf die Entwicklung von Temperatur-Okotypen
innerhalb dieser Arten.

Die nérdliche Verbreitungsgrenze von Gymnogongrus antarcticus und
Phyllophora antarctica verlauft entlang der -1 °C Winterisothermen (-1° W) und
der 2 °C Sommerisothermen (2 °S, Abb. 3A, Tabelle 4 in Publ. 1V). G. antarc-
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ticus wéchst zwischen 0 und 10 °C und toleriert 19 °C. P. antarctica zeigt einen
Wachstumsbereich zwischen 0 und 5 °C und Uberlebt 12 °C (Abb. 1C, 2D,
Tabelle 2 in Publ. IV). Ohno (1984) fand flr P. antarctica von der Ost-Onguil-Insel
(69°00°S, 39°35'E) einen Wachstumsbereich zwischen 0 und 8 °C, wobei die
Dauer des Experimentes nicht angeben wird, so daB die verschiedenen Tem-
peratur-Wachstumsbereiche auf unterschiedliche Versuchsbedingungen zuriick-
zufthren sein kénnten (vgl. Kap. 6.1). Die nordliche Verbreitungsgrenze von
Phyllophora ahnfeltioides, Phycodrys austrogeorgica und Myriogramme mangini
verlauft entlang der 0° W und der 4° S isothermen (Abb. 3B, Tabelle 4 in Publ.
IV). P. ahnfeltioides wé&chst zwischen 0 und 10 °C und M. mangini zwischen 0
und 5 °C (Abb. 1B, 2A in Publ. 1V). Die UST von P. ahnfeltioides ist 22 °C, die
von M. mangini 11 °C und die von P. austrogeorgica 14 °C (Tabelle 2 in Publ.
IV). Diese 5 Arten kdnnten aufgrund ihrer Temperaturanspriche flr das Wachs-
tum sowie ihrer USTs ebenfalls weiter ndrdlich vorkommen, was auf ein unvoll-
standiges Wissen Uber die Verbreitung dieser Arten oder auf eine Temperatur-
Reproduktionsgrenze deutet. Dieses kann im Moment nicht umfassend beant-
wortet werden, da von diesen Arten keine Daten (ber ihren Temperaturbedarf fir
die Reproduktion zur Verfligung stehen.

Die ndrdliche Verbreitungsgrenze von Georgiella confluens verlauft
entlang der 4° W und der 6° S Isothermen (Abb. 3C, Tabelle 4 in Publ. 1V). Diese
Art kann nur bei Temperaturen unter 5 °C wachsen (Abb. 2E in Publ. 1V), was auf
eine Wachstums- (und Reproduktions-?) grenze schlieBen [aBt. Die UST dieser
Art (11 °C, Tabelle 2 in Publ. 1V) liegt weit Uber den Temperaturen der limitier-
enden Isothermen, so dafB diese die geographische Verbreitung nicht begrenzt,

Die nérdliche Verbreitungsgrenze von Delesseria lancifolia und Porphyra
endiviifolium verlduft entlang der 6° W und der 10° S Isothermen (Abb. 3D,
Tabelle 4 in Publ. IV). Die Temperatur-Wachstumsbereiche dieser Arten sind
unbekannt. Auf Grund ihrer USTs (16 und 21 °C, Tabelle 2 in Publ. IV) k&nnten
beide Arten jedoch auch weiter nérdlich vorkommen, was ebenfalls auf eine
Wachstums- und/oder Reproduktionsgrenze oder auf lickenhafte Verbreitungs-
angaben hinweist. Die noérdliche Verbreitungsgrenze von Pantoneura plocamioi-
des verlauft ebenfalls entlang der 6° W und der 10° S Isothermen (Abb. 3D,
Tabelle 4 in Publ. IV). Der Temperaturbedarf fiir das Wachstum (Bereich: 0-5 °C)
sowie die UST (9 °C, Abb. 2B, Tabelle 2 in Publ. 1V) dieser Art kdnnte ihre
Verbreitungsgrenze erklaren, da P. plocamioides ausschlieBlich im tiefen Sub-
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littoral wéchst (Brouwer et al. 1995, Klbser et al. 1996), wo die Temperaturen
niedriger als an der Oberflache sind.

Die ndrdliche Verbreitungsgrenze von Gigartina skottsbergii verlauft ent-
lang der 12° W und der 16° S Isothermen und wird bestimmt durch das Vor-
kommen an der stidamerikanischen WestkUste bis hin zum 33. Breitengrad (Abb.
4A, Tabelle 4 in Publ. 1IV). Beide limitierenden Isothermen treffen fast an der
gleichen geographischen Position auf diese Kiste, so daB die Verbeitung so-
woh! durch den Temperaturbedarf fir das Wachstum und die Reproduktion als
auch durch die UST limitiert sein kann. Die verflgbaren Daten Uber den
Temperatur-Wachstumsbereich (unter 5 °C) und die UST des hier untersuchten
Gametophyten (14 °C, Abb. 2F, Tabelle 2 in Publ. IV) sowie des Tetrasporo-
phyten (15 °C, Wiencke und tom Dieck 1990) kénnen diese Verbreitung nicht
erklaren. Dieses 148t auf das Vorhandensein von Temperatur-Okotypen
zwischen lsolaten aus der Antarktis und Stdamerika schlieBen.

Die nérdliche Verbreitungsgrenze der sublittoralen Art Rhodymenia
subantarctica verlauft entlang der 15° W und der 20° S Isothermen (Abb. 4B,
Tabelle 4 in Publ. IV). Der Temperatur-Wachstumsbereich (0-10 °C) und die UST
(18 °C, Abb. 1A, Tabelle 2 in Publ. IV) des antarktischen Isolates kénnen das
Vorkommen an Standorten, die durch diese Temperaturen charakterisiert sind,
nicht erkldren. Ebenso ist der Temperaturbedarf fir das Wachstum (Bereich: 0-
5°C) und die UST (14 °C, Abb. 2C, Tabelle 2 in Publ. 1V) des antarktischen
Isolates von Ballia callitricha nicht ausreichend die nérdliche Verbreitungs-
grenze, die entlang der 16° W und 21° S Isothermen verlauft (Abb. 4B, Tabelle 4
in Publ. IV), zu erklaren. Dieses deutet flr beide Arten auf die Entwickiung von
Temperatur-Okotypen zwischen antarktischen und den an den nérdlichen Ver-
breitungsgrenzen vorkommenden Populationen.

Bangia atropurpurea, Plocamium cartilagineum und Rhodochorton
purpureum sind kosmopolitische Arten und kommen auch in der tropischen
Region vor (Tabelle 4 in Publ. V). Die Temperaturanspriiche der antarktischen
Isolate dieser Arten sind nicht ausreichend, um ihre Verbreitung zu erkldren.
Bangia atropurpurea Uberlebt 22 °C und Plocamium cartilagineum wachst nur
bei Temperaturen unter 5 °C und (berlebt nur 7 °C. Rhodochorton purpureum
zeigt einen Wachstumsbereich zwischen 0 und 10 °C und toleriert 18 °C (Abb.
2@G, 1D, Tabelle 4 in Publ. V). Aus der Literatur sind einige Daten (ber die USTs
dieser Arten von anderen Standorten verfligbar. Sie sind in Tabelie 5 (Publ. 1V)
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zusammengefafBt. Allerdings sind diese Angaben nicht immer direkt vergleich-
bar, da unterschiedliche Methoden zur Bestimmung der UST benutzt wurden
(vgl. auch Kap. 6.1). Dennoch weisen sie darauf, daB die Isolate aus den ver-
schiedenen geographischen Regionen Okotypen reprasentieren. Da es aller-
dings nicht auszuschlieBen ist, daB es sich bei den untersuchten Isolaten auch
um eng verwandte Arten handeln kénnte, sind weitere 8kophysiologische sowie
molekularbiologische Untersuchungen fir eine volistdndige Interpretation not-
wendig. Die dkotypischen Variationen innerhalb dieser drei Arten sind generell
mit denen innerhalb der kosmopolitischen Braunalge Ectocarpus siliculosus, die
von Bolton (1983) erstmals beschrieben wurden, vergleichbar. Arktische, tempe-
rierte und tropische Isolate dieser Art zeigen groBe Variationen hinsichtlich ihres
Temperaturbedarfs fir das Wachstum und der UST (Bolton 1983, Wiencke und
tom Dieck 1990, Stache 1993). Die hier untersuchten antarktischen Isolate von
B. atropurpurea, P. cartilagineum und R. purpureum weisen im Vergleich zu
arktischen und kalttemperierten Isolaten aus der Nordhemisphére eine starkere
Erniedrigung der UST auf (Tabelle 5 in Publ. IV). Dieses a8t die Vermutung zu,
dafB die antarktischen Isolate (ber einen l&ngeren Zeitraum tiefen Temperaturen
ausgesetzt waren als die Isclate der Nordhemisphére (vgl. 6.4.1).

6.5. Die Temperaturanspriiche von Makroalgen aus unterschiedlichen geogra-
phischen Regionen - Anpassungsschritte an tiefe Temperaturen

In den letzten zehn bis fiinfzehn Jahren wurden sehr viele Arten unter-
schiedlicher Regionen auf ihren Temperaturbedarf fir das Wachstum und die
Reproduktion sowie auf die Temperaturtoleranz untersucht. Diese experimen-
tellen Daten wurden vorwiegend dazu verwendet, die heutigen Verbreitungs-
muster der jeweiligen Art zu erklaren. Im folgenden werden die Ergebnisse
dieser Arbeit und die aus der Literatur verfligbaren Daten Uber die Temperatur-
anspriiche von Makroalgen verschiedener biogeographischer Regionen zusam-
mengefaBt und in Zusammenhang mit der paldoklimatischen Geschichte der
jeweiligen Regionen diskutiert. Dadurch k&nnen Beziehungen zwischen den
klimatologischen Veranderungen in der geologischen Vergangenheit und der
globalen Entwicklung von Kaltwasseralgen hergestellt werden. Dieser globale
Vergleich erlaubt eine genauere Aussage Uber den Zeitbedarf und die mog-
lichen Schritte einer Anpassung an tiefe Temperaturen als es vorher maglich
war.
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Makroalgen mit einer (sub-)tropischen Verbreitung sowie tropische Isolate
von einigen Algen mit tropisch bis (warm-)temperierter Verbreitung Uberleben
Temperaturen in einem Bereich zwischen 7 bis 20 °C und 30 bis 37 °C. Sie zei-
gen einen Wachstumsbereich zwischen 15 oder 20 und 30 (35) °C mit optimalen
Raten zwischen 20 und 30 °C. Algen mit einer tropisch bis temperierten Ver-
breitung weisen USTs in dem gleichen Temperaturbereich wie (sub-)tropische
Algen auf, zeigen aber LSTs zwischen <1 und 6 °C. Cladophora albida
(HUDSON) KUTZING Uberlebt sogar Temperaturen unter -5 °C (Cambridge et al.
1984, 1990). Diese Arten wachsen zwischen 5 oder 10 und 30 (35) °C mit
optimalen Raten zwischen 15 und 30 °C {vgl. Kap. 6.2).

Die USTs von kalttemperierten nordatlantischen Arten variieren zwischen
20 und 30 °C. Die LSTs k&nnen unter -5 °C liegen wie flr Furcellaria lumbricalis
(HUDSON) LAMOUROUX und Polyides rotundus (HUDSON) GREVILLE gefunden
(Novaczek und Breeman 1990). Diese Arten wachsen zwischen 0 oder 5 und
25 °C mit optimalen Raten zwischen (5) 10 und 15 {25) °C. Mikrothalli von
Braunalgen Uberleben Temperaturen zwischen < -1,5 und 23 °C (vgl. Tabelle 2
in Publ. V). Bei einigen dieser kalttemperierten Arten zeigt sich eine untere Tem-
peraturgrenze flr die Gametogenese. Die Gametophyten von Laminaria hyper-
borea (GUNNERUS) FOSLIE zeigten z. B. bei 0 °C eine sehr reduzierte Repro-
duktionsrate (Bartsch, pers. Mitteilung) und Gametophyten von L. ochroleuca DE
LA PYLAIE wurden bei 5 °C auch nach 4 Wochen nicht fertil {tom Dieck 1992).

Kalttemperierte nordostpazifische Arten zeigen im Vergleich zu den kalt-
temperierten nordatlantischen Arten eine etwas starkere Anpassung an tiefe
Temperaturen (vgl. Tabelle Il in Publ. V). Sporophyten von Laminaria setchellii
SiLVA und L. bongardiana POSTELS ET RUPRECHT tolerieren 19 oder 18 °C und
zeigen bei 18 °C ihre obere Wachstumsgrenze, wahrend die verwandte nord-
atlantische Art L. hyperborea noch 20 °C Uberlebt und bis hin zu 20 °C w#chst.
Hinsichtlich ihrer Temperatur-Wachstumsoptima (5-15 °C) unterscheiden sich
diese drei kalttemperierten Arten allerdings nicht (tom Dieck 1992). Die
Sporophyten anderer nordostpazifischer Tange (Cymathere triplicata POSTELS
ET RUPRECHT, Pleurophycus gardneri SETCHELL ET SAUNDERS, Hedophyllum
sessile (C. AGARDH) SETCHELL, Postelsia palmaeformis RUPRECHT, Alaria margi-
nata POSTELS ET RUPRECHT und Pterygophora californica RUPRECHT) zeigen
ahnlich niedrige USTs zwischen 15 und 18 °C (Lining und Freshwater 1988).
Allerdings wurden die USTs dieser Arten durch Messungen der Photosyn-
thesekapazitat vor und nach der Exposition in der jeweiligen Temperatur er-
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mittelt, wodurch niedrigere Werte als durch die Methode der Post-Kultivierung zu
erwarten sind (vgl. Kap. 6.1). Andererseits unterschieden sich die USTs von
Laminaria setchellii und L. bongardiana Sporophyten, die mittels dieser beiden
Versuchsansatze bestimmt wurden, héchstens um 1 °C (Lining und Freshwater
1988, tom Dieck 1992). Mikrothalli von nordostpazifischen Arten Uberleben
Temperaturen zwischen < -1,5 und 19 bis 25 °C. Im Gegensatz zu den Mikro-
thalli der nordostpazifischen Arten zeigen nur 3 von 12 nordwestpazifischen
Arten der Ordnung Laminariales USTs < 25 °C (Laminaria angustata KJELLMAN,
L. longissima MIYABE, L. coriacea MIYABE). Die anderen Arten kénnen auch
hohere Temperaturen lberleben und die héchste UST (29-30 °C) wurde bisher
bei Eisenia bicyclis (KIELLMAN) SETCHELL gefunden (tom Dieck 1993). Ein &hn-
liches Ph&nomen wurde ebenfalls bei Desmarestia ligulata und D. viridis
gezeigt: japanische Isolate dieser Arten weisen im Vergleich zu nordostpazi-
fischen oder nordatlantischen Isolaten héhere USTs auf (Peters und Breeman
1992).

Arktisch-kalttemperierte (amphiozeanisch und nordatlantische) Arten tole-
rieren Temperaturen zwischen < -1,5 und 17 bis 25 °C. Die oberen Temperatur-
Wachstumsgrenzen liegen zwischen 15 oder 20 (25) °C und die Wachstums-
optima zwischen (0)5 und 15 (20) °C. Mikrothalli von arktisch-kalttemperierten
Braunalgen Uberleben Temperaturen zwischen < -1,5 und 19 bis 25 (28) °C. Sie
zeigen obere Temperatur-Wachstumsgrenzen bei 20 °C. Die ULGs, die nur fir
wenige Arten bekannt sind, liegen bei 10, 15 oder 17 °C (vgl. Tabelle 1l in
Publ. V).

Fir die arktische Region sind nur 5 endemische Arten bekannt, wobei
diese auch teilweise in kalttemperierte Gebiete vordringen (Lining 1985, 1990).
Fur 2 dieser Arten, der Rotalge Devaleraea ramentacea (L.) GUIRY und der
Braunalge Laminaria solidungula J. AGARDH sind bisher Daten Uber ihre
Temperaturanspriche bekannt (vgl. Tabelle Il in Publ. V). Sie zeigen eine
Wachstumsgrenze bei 10 oder 15 °C mit optimalen Raten bei 5 oder 10 °C. Ein
kanadisches Isolat von D. ramentacea wdachst optimal bei -2 und 0 °C
(Novaczek et al. 1990) und L. solidungula weist im Gegensatz zu anderen nord-
atlantischen Laminaria Arten hohe Wachstumsraten bei 0 °C auf (tom Dieck
1992). Die LSTs liegen bei < -1,5 °C, die USTs der Makrothalli zwischen 16 und
20 °C und die der Mikrothalli zwischen 18 und 20 °C,
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Arten der Stdhemisphare mit einer kalttemperierten Verbreitung, wie z.B.
die Braunalge Desmarestia muelleri RAMIREZ ET PETERS (Desmarestia sp. in
Wiencke und tom Dieck 1990) und die Rotalge /ridaea undulosa BORY sind nicht
in der lL.age bei 0 °C zu wachsen oder zeigen wie lridaea laminarioides BORY
sehr geringe Wachstumsraten bei dieser Temperatur (Wiencke und tom Dieck
1990). Diese Arten und die Braunalge Chordaria magellanica KYLIN zeigen
obere Wachstumsgrenzen bei 15 oder 20 °C und die USTs variieren zwischen
17 und 24 °C. Die Mikrothalli von Braunalgen dieser Verbreitungsgruppe Uber-
leben Temperaturen zwischen < -2 und 20 bis 26 (28) °C. Der Temperatur-
Reproduktionsbereich liegt zwischen -2 und 15 °C (Peters und Breeman 1993,
vgl. auch Tabelle | in Publ. V).

Antarktisch-kalttemperierte Arten weisen USTs zwischen 13,5 und 19
(25) °C und obere Wachstumsgrenzen bei 10 oder 15 (20) °C mit optimalen
Raten zwischen 0 oder 5 und 10 oder 15 (20) °C auf. Mikrothalli von Braun-
algenarten zeigen USTs zwischen 21 und 25 °C und ULGs zwischen 13 und
15 °C (Tabelle I in Publ. V, Kap. 6.4).

Endemisch antarktische Algen wachsen nur bei Temperaturen unter 5
bzw. bis 5 cder bis 10 °C mit optimalen Raten bei 0 oder 5 °C. Einen vergleich-
bar niedrigen Temperaturbedarf flir das Wachstum zeigen ebenfalls antarktische
Isolate von einigen antarktisch-kalttemperierten Arten (/ridaea cordata (TURNER)
BORY, Gigartina skottsbergii, Ballia callitricha, Pantoneura plocamioides) sowie
ein Isolat der kosmopolitischen Rotalge Plocamium cartilagineum (Tabelle | in
Publ. V, Kap. 6.4). Die USTs dieser Algen liegen zwischen 7 und 14 bis 19
(22) °C. Mikrothalli von endemisch antarktischen Braunalgen wie auch von der
antarktisch-kalttemperierten Braunalge Desmarestia menziesii J. AGARDH
wachsen bis zu 10 oder 15 °C und Uberleben 15 bis 18 °C. Daten Uber den
Temperaturbedarf fur die Reproduktion endemisch antarktischer Algen liegen
bisher nur fur Desmarestia antarctica (Desmarestia sp. in Wiencke und tom
Dieck 1989) vor. Diese Art zeigt eine ULG bei 5 °C.

Zusammenfassend kann festgestellt werden, daf3 Algen mit einer tropisch-
(kalt-temperierten Verbreitung im Vergleich zu (sub-)tropischen Arten, die unter
den Algen der verschiedenen Verbreitungsgruppen die hdchsten Temperatur-
ansprlche zeigen, eine Absenkung der LSTs und der Temperatur-Wachstums-
bereiche und -optima aufweisen (Tabelle 3). Kalttemperierte und polare Arten
zeigen dagegen eine weitere Absenkung der Temperaturansprliche. Dieses
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Tabelle 3: Zusammenfassung des Temperaturbedarfs fiir Wachstum und Uberleben von Makroalgen verschiedener geographischer Regionen. LST:
untere Ubrlebenstemperatur, UST: obere Uberlebenstemperatur. Werte in Klammern kennzeichnen Ausnahmen. (Referenzen: siehe auch

Tab. 3 in Publikation |, Tab. 1, 2 in Publikation V).

Artengruppe LST Wachstumsbereich/  UST Artengruppe
(°C) -optima (°C) °C)
Tropisch und tropisch bis (7) 11-16 (18) 15, 18, 20-30 (35)/ 30-37
warmtemperierte Arten (20)25-30
tropisch bis kalttemperierte Arten (<-5) 0-6 (0)10(15)-30(35)/ 30-37
{(15)20-30
Wachstumsbereich/ usT Wachstumsbereich/ UST
-optima (°C) (°C) -optima (°C) (°C)
Siidhemisphare Nordhemisphare
<18/ (15) 18-23 (25) kalttemperierte Arten
5-15 Nordostpazifik
0 (5) - (20) 25/ 20-27 (30) kalttemperierte Arten
5-15 Nordatiantik
kalttemperierte Arten 0 (5)-15, 20; 17-24 (28) <(15)20(25)/ 17-23 (28) Arktisch-kalttemperierte Arten
(0) 5-15 (20) (0) 5-15 (20)
Antarktisch-kalttemperierte Arten <10, 15 (20); 13,5-19 (25) 0-(10) 15/ 16-20 Endemisch arktische Arten
(0) 5-15 (20) (0) 5-10
Endemisch antarktische und <5,10 (15) 7-14 (19)
einige antarktisch-kalttemperierte
Arten
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wird bei kalttemperierten nordostpazifischen Arten deutlicher als bei kalttem-
perierten nordatlantischen Arten. Desweiteren weisen arktisch-kalttemperierte
Arten ahnliche Temperaturanspriche wie Algen aus der kalttemperierten Region
von Stddamerika auf. Der Temperaturbedarf endemisch arktischer Algen wie-
derum 148t sich mit dem vieler antarktisch-kalttemperierter Arten vergleichen.
Allerdings zeigen unter den Algen der verschiedenen Verbreitungsgruppen
endemisch antarktische und einige antarktisch-kalttemperierte Arten den
niedrigsten Temperaturbedarf. Die Unterschiede hinsichtlich der Temperaturan-
spriche dieser Gruppen kénnen mit der Dauer des Kontaktes der Algen mit
tiefen Temperaturen in Zusammenhang gebracht werden.

Die heutigen Arten der tropischen und warmtemperierten Regionen zei-
gen LSTs zwischen 7 und 20 °C. Da in der Kreidezeit die Temperaturen an den
Kusten der hohen Breiten noch um 10 bis 14 °C héher waren als heute, begann
die Ausbildung von kaltevertraglichen Algen méglicherweise als diese Tempera-
turen in Polndhe im Verlauf des Tertiérs unterschritten wurden und damit ein
neuer Lebensraum erdffnet wurde (vgl. Kap. 6.2). Wahrend die wérmeliebenden
Arten infolge der sinkenden Wassertemperaturen im Tertidr &quatorwarts ge-
drangt wurden, konnten sich neu entstandene kéltevertrdgliche Algen an den
Felsklsten der alimahlich kalter werdenden polaren Regionen entwickein und
ausbreiten. Der niedrigere Temperaturbedarf von temperierten und polaren
Makroalgen aus der Sidhemisphdre im Vergleich zu Makroalgen aus den
entsprechenden Regionen der Nordhemisphére 148t sich durch die langere
Kaltwassergeschichte der antarktischen Region erklaren. Die Vereisung von
Ostantarktika begann vor ungefdhr 38 Mio. Jahren (Flohn 1984, Crowley und
North 1991). Parallel dazu sanken die Temperaturen des Oberflachenwassers
unter 10 °C (Crame 1993). Vor ca. 26 Mio. Jahren entstand die zirkumantark-
tische Meeresstromung (Westwinddrift) als ununterbrochener Wasserring. Die-
ses flhrte zu einer Isolierung der antarktischen Region (LUning 1990). Die Ver-
gletscherung des ostantarktischen Kontinents wurde dadurch intensiviert und
erreichte einen ersten Héhepunkt der Vereisung vor etwa 14 Mio. Jahren
(mittleres Miozan; Flohn 1984, Crowley und North 1991). Zu dieser Zeit lagen die
Temperaturen des antarktischen Oberflachenwassers bei ungefdhr 5 °C (Crame
1993). Am Ende des Miozans (vor ca. 9 Mio. Jahren) war Westantarktika eben-
falls eisbedeckt, wéhrend flr diese Zeit noch kein Anzeichen einer &hnlich
groBflachigen Vereisung in der arktischen Region gefunden wurde. Diese Ent-
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wicklung begann im Nordpolarmeer erst vor etwa 2,5-3 Mio. Jahren (Flohn 1984,
Crowley und North 1991).

Wahrend der Glazialzeiten waren die hohen Breiten der polaren
Regionen flr Makroalgen unbesiedelbar und die Kaltwasser-Taxa wurden in
niedrigere Breitengrade gedréngt. Als Refugien flr Algen aus der antarktischen
Region kénnten Inseln wie die Std-Shetland oder Sid-Orkney-inseln, die sub-
antarktischen Inseln oder die sldchilenische Inselwelt gedient haben. Wahrend
der Interglazialzeiten wurde eine Riickwanderung dieser Arten nach Suden
sicherlich durch die Westwinddrift und durch das Vorhandensein von geeigneten
Wanderwegen entlang von ,stepping stones”, wie z.B. den Inseln der Scotia Arc,
unterstitzt (vgl. Kap. 6.4.1). Da in der Slidhemisphére demnach seit mindestens
14 Mio. Jahren Kaltwasserbedingungen und fir Algen geeignete Habitate
existieren, 1&Bt sich die starke Adaptation an tiefe Temperaturen von Arten aus
dieser Hemisphare, besonders die der endemisch antarktischen Algen, erklaren.

Im Norden wurden die Kaltwasser-Taxa durch die Glazialzeiten (4 groBe
Vereisungsperioden im Pleistoz&n) ebenfalls nach Siden und wéhrend der
Interglazialzeiten wieder nach Norden verschoben. W&hrend des H&hepunktes
der letzten Vereisung lagen die Temperaturen des Oberfidchenwassers im
Nordatlantik um etwa 10 °C und im Nordpazifik um ungeféhr 4 °C niedriger als
heute. Im Nordatlantik ist generell wahrend der Glazialperioden mit einer Ver-
schiebung von 15 bis 20 Breitengraden an der europdischen und 5 bis 10
Breitengraden an der nordamerikanischen Seite zu rechnen (Lining 1990). Die
Gebiete im Atlantik nérdlich einer Linie von New York nach Stdengland, die
wéahrend der Vereisungsperioden von einer Eisschicht bedeckt waren, muften
jeweils vollig neu besiedelt werden (postglaziale Kolonisierung, Hempel 1987).
Insofern ist vorstellbar, dafl durch diese Verschiebungswanderungen im Nord-
atlantik eine groBe Anzahl von Arten verloren ging (LlUning 1990). Besonders an
der nordwestatlantischen Kiste stand den Arten mit einer oberen Reproduktions-
und/oder Wachstumsgrenze bei 10 bis 15 °C, ein extrem reduziertes Verbrei-
tungsgebiet zur Verfligung, wodurch wahrscheinlich viele Arten an dieser Kuste
ausstarben (van den Hoek und Breeman 1989). Das Verbreitungsareal dieser
Arten war zu dieser Zeit zwischen den kontinentalen Gletschern und der 10 bis
15 °C Winterisotherme, ihrer slidlichen Reproduktionsgrenze, komprimiert. Bei
Laminaria hyperborea und L. ochroleuca kdnnte es sich beispielsweise um
Arten handeln, die wahrend der Glazialzeiten an der nordwestatlantischen Klste
ausstarben, aber an der nordostatlantischen Kiste Uberleben konnten. Dadurch
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|&Bt sich die heutige verarmte Flora der nordwestatiantischen Kiiste erklaren.
Der Pazifik, in dem die Temperaturerniedrigungen nicht so drastisch waren
zeichnet sich heute durch seinen Artenreichtum aus (Llning, 1990).

Kaittemperierte nordostpazifische Arten zeigen im Vergleich zu nord-
atlantischen Arten eine starkere Anpassung an tiefe Temperaturen (siehe oben).
Dieses kann mit der langeren Kaltwassergeschichte des Nordpazifiks, beson-
ders des Nordostpazifiks, erklart werden. Wahrend sich die noérdlichen K(isten
des Nordatlantiks erst im Verlauf des Tertidrs formten, steht der Pazifik seit dem
Mesozoikum, d.h. seit ca. 200 Mio. Jahren, mit dem friithen Arktischen Ozean in
Verbindung (Lining 1990). Nach dem Schliessen der BeringstraBe vor etwa
60 Mio. Jahren boten die weiten nérdlichen Kisten ein priméres Gebiet flr die
Evolution von endemischen Kaltwasserarten, die im Norden durch die Bering-
straBe und im Sitden durch tropische Wassertemperaturen isoliert waren. Im
Ostpazifik bringt der von Siden kommende Kuroshio-Strom warme Wasser-
massen nach Norden und wird erst bei etwa 41° Nord durch den von Norden
kommenenden Oyasho-Strom nach Westen abgelenkt. An der amerikanischen
Kiste transportiert dagegen der von Norden her flieBende Kalifornien-Strom
kalte Wassermassen nach Sutden und konvergiert erst etwa bei 10 © Nord mit
aquatorialen Wassermassen. Diese Konvergenz wurde wadhrend die AbkUlh-
lungen der letzten 15 Mio. Jahre sehr viel starker verdndert als die Konvergenz
der Kuroshio- und Oyasho-Stréme, so daB Abklhlungen geringere Auswir-
kungen an der asiatischen als an der amerikanischen Kiste hatten. Desweiteren
verursachen die jahreszeitlichen Verschiebungen der zuletzt genannten Strome
die groBen Schwankungen der Luft- und Wassertemperaturen an der nord-
westpazifischen Kuste (vgl. Kap. 6.2). Die Uber einen langen geologischen
Zeitraum bestehenden hohen Sommertemperaturen in den temperierten
Regionen dieser Kiste, erklaren die relativ hohen USTs der kalttemperierten
japanischen Laminariales und Desmarestiales im Vergleich zu nordostpazi-
fischen Arten (vgl. oben).

Die Anpassung an niedrige Temperaturen erfolgt nach den vorliegenden
Daten in mehreren Schritten (Abb. 7). Der erste Schritt ist die Zunahme der
Kéltetoleranz, um niedrige Wintertemperaturen an einem Standort Uberleben zu
kénnen. Der nachste Schritt ist eine Erweiterung des Wachstums- und Repro-
duktionsbereiches hin zu tiefen Temperaturen. Dieses zeigt sich im Vergleich zu
(sub)tropischen Algen bereits bei rezenten Algen mit tropisch bis (kalt-)tempe-
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Erniedrigung der LST zum Uberleben tieferer Wintertemperaturen

Erniedrigung der unteren Wachstums- und Reproduktionsgrenze

Erh6hung der Wachstumsraten und Erleichterung der Reproduktion
bei niedrigen Temperaturen

Verlust der Fahigkeit zur Reproduktion und zum Wachstum
bei hohen Temperaturen (215-20 °C)

Verlust der Fahigkeit hohe Temperaturen (=20 °C) zu Uberleben

Verlust der Fahigkeit zur Reproduktion und zum Wachstum
bei Temperaturen < 5 oder 10 °C

Verlust der Fahigkeit hohe Temperaturen (< 14 °C) zu Uberleben

Abb. 7: Stationen in der Adaptation von Makroalgen an tiefe Temperaturen.

rierter Verbreitung. Desweiteren erfordert eine Kélte-Adaptation eine Erhéhung
der Wachstumsraten bei tiefen Temperaturen wie es besonders bei den ark-
tischen lsolaten von Acrosiphonia sonderi, A. arcta und Urospora penicilliformis
(Bischoff und Wiencke 1993) sowie bei der endemisch arktischen Rotalge
Devalaraea ramentacea (Novaczek et al. 1990, Bischoff und Wiencke 1993)
deutlich wird. Dieser Schritt ist oft begleitet mit einer Zunahme der Repro-
duktionsraten bei niedrigen Temperaturen, wie es flr Algen aus der temperierten
Region von Sldamerika gezeigt wurde (Peters und Breeman 1983), und mit
dem Verlust der Fahigkeit zur Fortpflanzung und zum Wachstum bei hohen
Temperaturen (= 15-20 °C). Dieses kann sich in einem Zeitraum von 3-2,5 Mio.
Jahren entwickeln, wie es bei vielen Arten der Nordhemisphére deutlich wird
(Tabelle 3), die seit dieser Zeit niedrigen Temperaturen ausgesetzt sind. Fir eine
weitere Erniedrigung der Wachstums- und Reproduktionsbereiche (< 5 oder
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10 °C), die bei einigen antarktisch-kalttemperierten und endemisch antark-
tischen Makroalgen nachgewiesen wurde, ist ein sehr viel langerer Zeitraum
notwendig. Der letzte Schritt einer Anpassung an tiefe Temperaturen ist die
Erniedrigung der UST. Der Verlust der Fahigkeit hohe Temperaturen (= 20 °C)
Uberleben zu kdénnen kann bereits bei arktisch-kalttemperierten und endemisch
arktischen Makroalgen sowie bei Algen aus der kalttemperierten Region
Sudamerikas beobachtet werden. Makroalgen aus der antarktischen Region
zeigen jedoch eine sehr viel starkere Absenkung der USTs (< 14 °C), was sich
nur in sehr langen geologischen Zeitrdumen zu entwickeln scheint. lhnen stand
ein Zeitraum von mindestens 14 Mio. Jahren flir eine Anpassung an tiefe
Temperaturen zur Verfigung und die starke Absenkung der USTs weist auf
einen sehr frihen Kontakt mit den tiefen Temperaturen der antarktischen Region
hin.

In Abb. 8 sind die bisher bekannten Temperaturanspriiche wvon
Makroalgen aus verschiedenen geographischen Regionen zusammengefaBt fr
beide Hemispharen dargestellt. Innerhalb der verschiedenen Verbreitungs-
gruppen lassen sich jeweils eine eurytherme und eine stenotherme Gruppe
charakterisieren. Dabei wird deutlich, daB tropisch-stenotherme Arten nur
Temperaturen Uber 18 °C tolerieren kénnen, wéhrend polar-stenotherme Arten
lediglich Temperaturen unter 10 °C Uberleben. Es tritt keine Uberschneidung der
Toleranzbereiche auf. Die Gruppen zwischen diesen Extremen kdénnen als
Bindeglieder in der Entwicklung von Warm- zu Kaltwasserarten interpretiert
werden.
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7 SchluBbetrachtung und Ausblick

Die Ergebnisse geben einen Einblick welch groBe Zeitrdume flr eine
genetisch fixierte Anderung der spezifischen Temperaturanspriche einer Art
erforderlich sind. Die Temperaturgrenzen innerhalb derer eine Art wachsen und
sich reproduzieren kann und die sie noch toleriert, sind gréBtenteils sehr deutlich
ausgepragt. So Uberlebt z.B. Gymnogongrus antarcticus noch flr 14 Tage 19 °C
und stirbt schon bei 20 °C ab. Sprunghafte Anderungen der Wassertemperatur
fihren daher zwangslaufig zu Verschiebungen der Verbreitungsgrenzen mariner
Makroalgen. Sinkt die Wassertemperatur, wird das Areal tropischer Arten ein-
geengt, wohingegen sich das Areal von Kaltwasseralgen &guatorwarts aus-
dehnt. Wahrend einer solchen Abkilhlungsphase wahrend einer der letzten
Eiszeiten war es z.B. heute bipolar verbreiteten Arten wie Acrosiphonia arcta und
Urospora penicilliformis mdglich, den Aquator zu (berqueren und die gegen-
liberliegende Hemisphdre zu besiedeln. Die Kenntnis vom Temperaturbedarf
der heute lebenden Arten erlaubt andererseits die Entwicklung von Szenarien,
wie sich die Verbreitung von Algen angesichts mdglicher zuklnftiger globaler
Klimaveranderungen wandelt. Bei einer Erwarmung der Temperaturen des
Meerwassers um 2 °C (und gleichen Isothermenverldaufen wie sie heute auf-
treten), wirde sich beispielsweise die sldliche Verbreitungsgrenze von A. arcta
an der europdischen Kiste, die heute etwa bei Lissabon (14 °C Winter-
isotherme) verlauft, um etwa 500 km nach Norden (etwa bis La Corufia, NW
Spanien) verschieben. Die Konsequenzen solcher Veranderungen im Areal
einzelner Algenarten fur die verschiedenen Kiisten&kosysteme sind vielfaltig.
Flr die Prognose der zuklnftigen Entwicklung von Kistentkosystemen ange-
sichts globaler Umweltveranderungen kdnnen Untersuchungen zum Tempe-
raturbedarf 6kologisch wichtiger Makroalgenarten wichtige Bausteine liefern.
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