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Zusammenfassung 

Zusammenfassung 

Die tropischen Regionen stellen die Ã¤lteste LebensrÃ¤um 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 palÃ¤oklimatisch Geschichte der 
entsprechenden Region ausdrÃ¼cken Neben der Frage nach dem Zusammen- 

hang zwischen heutigem Temperaturanspruch der Algen und der palÃ¤oklima 

tischen Entwicklung, stellt sich weitergehend die Frage nach der speziellen 
Evolution von Kaltwasserfloren. Um diese zu verstehen, ist ein Vergleich des 
Temperaturanspruchs mÃ¶glichs vieler Arten aus verschiedenen geogra- 
phischen Regionen notwendig. Daher wurden in der vorliegenden Arbeit der 

Temperaturbedarf fÃ¼ das Wachstum und die Ãœberlebenstemperature (USTs, 
LSTs: upper or lower survival lemperatureg.) mariner Makroalgen aus unter- 
schiedlichen geographischen Regionen bestimmt. Es wurden untersucht: 

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

- kalttemperierte und polare Isolate der amphiÃ¤quatoria (bipolar) verbreiteten 
GrÃ¼nalge Acrosiphonia arcta (9 Isolate) und Urospora penicilliformis 
(9 Isolate) sowie der amphiatlantisch arktisch-kalttemperierten A. sonderi 

(3 Isolate), 

- 15 Rotalgen von der antarktischen KÃ¶nig-Georg-Inse (SÃ¼d-Shetland-Inseln 

und der Signy-Insel (SÃ¼d-Orkney-Inseln) 

Desweiteren wurden die experimentellen Ergebnisse dieser Arbeit sowie 

die bisher verÃ¶ffentlichte Literaturdaten Ã¼be die TemperaturansprÃ¼ch von 

Makroalgen aus den unterschiedlichen geographischen Regionen verglichen 
und in Zusammenhang mit der paleoklimatischen Geschichte der jeweiligen 
Region und der Entstehung von amphiÃ¤quatoriale Verbreitungsmustern 

diskutiert. Dieser globale Vergleich erlaubt eine genauere Aussage Ã¼be den 

Zeitbedarf und die mÃ¶gliche Schritte einer Anpassung von Makroalgen an tiefe 

Temperaturen als es vorher mÃ¶glic 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. BezÃ¼glic ihrer LSTs zeigten die 
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untersuchten Arten eine groÃŸ 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 changii). LSTs in diesem Tempe- 

raturbereich sowie die TemperaturansprÃ¼ch fÃ¼ das Wachstum (Bereich: 15- 
30 'C, Optimum: 25-30 'C) sind ebenfalls typisch fÃ¼ tropisch westatlantische 
und amphiatlantisch (sub-) tropische Makroalgen, sowie auch fÃ¼ tropische 

Isolate von Arten mit atlantisch tropisch bis warmtemperierter Verbreitung. Diese 
Algen kÃ¶nne als tropisch-stenotherme Gruppe zusammengefaÃŸ werden, da sie 
nur Temperaturen bis zu ca. 10 'C tolerieren kÃ¶nnen 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 fenuistipitata, 

Monostroma nitidum, Struvea sp., Valonia aegagropila). Die LSTs dieser Arten 
sind Ã¤hnlic denen von atlantischen Algen mit tropisch bis temperierter 

Verbreitung. Diese Algen kÃ¶nne als tropisch-eurytherme Gruppe zusammen- 

gefaÃŸ werden, da sie Temperaturen bis zu (<) 1 'C tolerieren kÃ¶nnen Die 
Erniedrigung der LSTs kann als erster Schritt einer Anpassung tropischer Algen 

an tiefe Temperaturen interpretiert werden. 

Die Untersuchungen der TemperaturansprÃ¼ch der Isolate von Acrosi- 
phonia sonderi, A. arcta und Urospora penicilliformis von verschiedenen Stand- 

orten innerhalb des jeweiligen Verbreitungsgebietes zeigen, daÂ sich innerhalb 

dieser Arten Ã–kotype 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. WÃ¤hren A. sonderi von Helgoland 

sowie die kalttemperierten Isolate von A. arcta beider HemisphÃ¤re (Friday 

Harbor, Island, FÃ¤rÃ¶er-Insel Helgoland, Halifax, Roscoff, Puerto Williams) mit 
optimalen bzw. sehr hohen 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 Ã¼berlebt 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 (KÃ¶nig-Georg-Insel 

sowie des arktischen Isolates (Disko-Insel) bei 22 'C. Die Isolate von 
U. penicilliformis aus den kalttemperierten Regionen beider HemisphÃ¤re 

(Helgoland, Halifax, San-Juan-Insel, Japan, Otago-Halbinsel, Concepcion) 
wuchsen zwischen 0 und (15) 20 'C mit Ã¤hnlic hohen Raten oder mit einem 
Wachstumsoptimum zwischen 5 und 15 'C, wÃ¤hren 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, wÃ¤hren die arktischen Isolate (Spitzbergen, Disko-Insel) 23(-24) 'C 
Ã¼berlebte und das antarktische Isolat (KÃ¶nig-Georg-Insel nur 19 'C tolerierte. 

Die arktischen Isolate von Acrosiphonia sonderi, A. arcta und Urospora 

penicilliformis zeigen, daÂ eine Kaltwassergeschichte von hÃ¶chsten 3 Millionen 

Jahren wie sie in der Arktis vorliegt, fÃ¼ eine VerÃ¤nderun der Temperatur- 
Wachstumsoptima und -Wachstumsbereiche sowie fÃ¼ eine geringe Absenkung 
der USTs ausreichend sein kann. FÃ¼ eine stÃ¤rker Erniedrigung der UST 

scheint dagegen ein lÃ¤ngere 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, daÂ U. penicilliformis auf Grund der stark abgesenkten UST des 

antarktischen Isolates, einen frÃ¼here Kontakt mit den tiefen Temperaturen der 
Antarktis als A. arcta hatte. 

Die relativ geringen Unterschiede in den USTs der kalttemperierten Iso- 

late beider HemisphÃ¤re von Acrosiphonia arcta (22-231251 'C) und Urospora 

penicilliformis ([24]25-26 'C) deuten darauf, daÂ sich die Arten in den tem- 

perierten Regionen einer der beiden HemisphÃ¤re entwickelt und die tropische 
Region in einem noch nicht langzurÃ¼ckliegende geologischen Zeitraum 

Ã¼berquer haben. Aufgrund ihrer USTs wÃ¤r beiden Arten eine Passage Ã¼be 
den Ã„quato wÃ¤hren der pleistozÃ¤ne Temperaturerniedrigungen mÃ¶glic 

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 ,,sprunghafteu Ãœber 

querung der tropischen Region wÃ¤hren glazialer Temperaturerniedrigungen 
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deutet. Die Daten wurden in Hinblick auf mÃ¶glich Entstehungsgebiete und 
Wanderwege diskutiert. Desweiteren wurden anhand der ermittelten Tempera- 

turansprÃ¼ch die saisonale Entwicklung der Arten und die Natur ihrer Ver- 

breitungsgrenzen in Zusammenhang mit den heutigen lokalen Temperatur- 
bedingungen erÃ¶rtert 

Die antarktischen Rotalgen konnten aufgrund ihres Temperaturbedarfs fÃ¼ 
das Wachstum und ihrer USTs ebenfalls in eine ,,eurytherme1' und eine steno- 

therme Gruppe eingeteilt werden. Zu der mehr ,,eurythermen" Gruppe gehÃ¶rte 

ÃŸhodymeni subantarctica, Phyllophora ahnfeltioides, Gymnogongrus 

antarcticus und ÃŸhodochorto purpureum, die zwischen 0 und 10 OC mit 

optimalen Raten bei 0 oder 5 (bis 10) 'C wuchsen. Ihre USTs sowie die von 

Bangia atropurpurea, Porphyra endiviifolium und Delesseria lancifolia lagen 
zwischen 22 und 16 'C. Da diese Arten Temperaturen in einem Ã¤hnliche 
Bereich wie die meisten endemisch arktischen und arktisch-kalttemperierten 
Algen Ã¼berleben aber einen niedrigeren Temperaturbedarf fÃ¼ das Wachstum 
zeigen, kann vermutet werden, daÂ sie einen lÃ¤ngere Kontakt mit tiefen Tempe- 

raturen hatten als arktische Arten. Zu der stenothermen Gruppe gehÃ¶rte Ballia 

callitricha, Gigariina 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. Ihre USTs sowie die von Phycodrys austrogeorgica lagen zwischen 14 

und 7 'C. Die Arten dieser Gruppe mÃ¼sse einen sehr viel lÃ¤ngere Kontakt mit 
den tiefen Temperaturen der Antarktis gehabt haben als die Algen der 

,,eurythermen6' Gruppe. Georgiella confluens, Gigartina skottsbergii, Pantoneura 

plocamioides und Plocamium cartilagineum waren wahrscheinlich noch lÃ¤nge 

tiefen Temperaturen ausgesetzt als die anderen Arten der stenothermen Gruppe 
oder als antarktische GrÃ¼n und Braunalgen, da sie die niedrigsten Temperatur- 

ansprÃ¼che die bisher in Makroalgen 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, daÂ fast alle Arten, bis 
auf ÃŸhodymeni subantarctica, sehr gut an die Temperaturbedingungen ihrer 
Isolationsorte angepaÃŸ sind. Die phytogeographische Analyse ergab, daÂ nur 

wenige der Verbreitungsgrenzen durch den hier ermittelten Temperaturbedarf 

fÃ¼ das Wachstum undloder das Ã¼berlebe der jeweiligen Art bestimmt werden. 

Die Daten weisen auf die Entwicklung von ~emperatur-Ã–kotype innerhalb 
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vieler Arten hin (ÃŸhodymeni subantarctica, Ballia callitricha, Gigartina skotts- 

bergii, Bangia atropurpurea, ÃŸhodochorto purpureum, Plocamium cartila- 
gineum). 

Der Vergleich der TemperaturansprÃ¼ch von Makroalgen aus den unter- 
schiedlichen geographischen Regionen ergab, daÂ 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- 

raturansprÃ¼ch ebenfalls eine Absenkung der USTs. Dabei ist der Temperatur- 

bedarf von kalttemperierten nordatlantischen Arten etwas hÃ¶he als der von 
kalttemperierten nordostpazifischen Arten. Arktisch-kalttemperierte Arten zeigen 
eine weitere Erniedrigung der TemperaturansprÃ¼ch und kÃ¶nne mit Algen aus 

der kalttemperierten Region von SÃ¼damerik verglichen werden. Der Tempera- 

turbedarf endemisch arktischer Algen lÃ¤Ã sich mit dem antarktisch-kalt- 
temperierter Arten vergleichen und endemisch antarktische Arten weisen den 
niedrigsten Temperaturbedarf auf. Die Unterschiede hinsichtlich der Temperatur- 

ansprÃ¼ch dieser Gruppen kÃ¶nne 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 KÃ¤ltetoleran 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 gehÃ¶re der Verlust der FÃ¤higkei 

zur Reproduktion und zum Wachstum bei hohen Temperaturen (215-20 Â¡C) 

sowie Temperaturen 2 20 'C zu Ã¼berleben 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 

FÃ¤higkei zum Wachstum und zur Reproduktion bei Temperaturen 25 bis 10 OC 

sowie eine starke Reduzierung der UST bis hin zu 7 bis 14 'C. Dieser 
,Temperatur-Typ" ist fÃ¼ endemisch antarktische Algen, die seit mindestens 14 

Millionen Jahren tiefen Temperaturen ausgesetzt sind, charakteristisch. 

VII 



Summary 

Summary 

The oldest marine habitats are those of the tropical regions. Due to the for- 

rnation of ternperature provinces in ancient geological tirnes 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 

clirnatological 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 requirernents for growth and survival (USTs, LSTs: 

upper or lower s.urvival femperatures.) of rnacroalgae frorn the following 

geographic regions: 

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

- cold-ternperate 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-ternperate A. sonderi 

(3 isolates), 

- 15 red algal species frorn the Antarctic King George Island (South Shetland 

Islands) and Signy Island (South Orkney Islands). 

Furtherrnore, the results of this study were cornpared 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 rnacroalgae. In particular, the time periods necessary for adaptation to low 

ternperatures were circurnscribed 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 wer@ 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 ternperature requirernents for growth (range: 
15-30 'C, optirnurn: 25-30 'C) were rnostly similar to those of tropical W Atlantic 

and arnphi-Atlantic (sub)tropical rnacroalgae as well as to tropical isolates of 
species with an Atlantic tropical to warm-ternperate distribution. These species 
can be surnrnarized as tropical-stenotherrnal group, because they have a limited 

low ternperature survival (approx. 21 0 'C). The remaining 14 species had LST's 

between 6 and 5 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 rnostly sirnilar to those of Atlantic rnacroalgae with a tropical to 
(warm-) temperate distribution. These species can be surnrnarized as tropical- 

eurythermal group, because they have a rnuch better survival potential at low 
ternperatures (down to 21 'C). The lowering of LSTs is regarded as the first step 
of adaptation to low ternperatures in tropical macroalgae. 

The investigations On the ternperature requirernents of Acrosiphonia son- 

deri, A. arcta and Urospora penicilliformis frorn several localities within their dis- 
tribution areas showed the developrnent of ecotypes with regard to ternperature- 

growth Patterns and USTs. The isolates within these species can be separated 

into two groups, a rnore eurytherrnal (cold-ternperate) and a rnore stenotherrnal 

(polar) group. In the polar isolates of the three species ternperature growth ran- 

ges were narrower, and the growth optirna and UST's were at lower ternperatu- 
res cornpared to cold-ternperate strains. While A. sonderi frorn Helgoland as well 

as the cold-ternperate isolates of A. arcta frorn both Hernispheres (Friday Harbor, 

Island, FÃ¤rÃ¶ Islands, Helgoland, Halifax, Roscoff, Puerto Williarns) grew with 
relatively high or optimal growth rates at 15 'C, polar isolates had very low rates 

at this ternperature and showed growth optirna between 0 and 10 'C. The cold- 
ternperate 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- 

ternperate 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-ternperate isolates of U. penicilliformis frorn both Hernispheres (Helgoland, 

Halifax, San Juan Island, Japan, Otago Peninsula, Concepcion) grew between 0 
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and (15) 20 'C with alrnost 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 ternperature growth ranges and optima as 

well as for srnall changes of UST. For stronger reduction of USTs, longer time 

periods are probably necessary as exemplified in the isolate of U. penicilliformis 
frorn Antarctica, where low temperatures have existed for at least 14 Million 

years. As the Arctic and the Antarctic strain of A. arcta had the sarne UST, it is 

assurned, 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 

He rnisperes of Acrosiphonia arcta (22-23[25] 'C) and Urospora penicilliformis 
([24]25-26 'C) indicate that both species may have developed in the ternperate 

regions of one of the hernispheres 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 hernisphere during Pleistocene lowering of seawater 

ternperatures in the tropics. Growth (and reproduction), however, would not have 

been possible during Passage across the tropics due to the narrow ternperature- 

growth window. This favors a migrationist jump onto the other hemisphere. 

Possible rnigration routes, seasonal development and the nature of geographical 

boundaries are discussed in relation to the data obtained for ternperature 

requirernents in the context of the present local ternperature regimes. 

The red algal species from Antarctica investigated here can also be sepa- 

rated into a "eurytherrnal" and a stenotherrnal group. The eurythermal group 

including ÃŸhodymeni subanfarcfica, Phyllophora ahnfeltioides, Gymnogongrus 
antarcficus und ÃŸhodochorto purpureum, grew between 0 and 10 'C with opti- 

rnurn values at (0) 5 (10) 'C. The UST's of these species and of Bangia atropur- 

purea, Porphyra endiviifoliurn und Delesseria lancifolia were between 22 and 

16 Â¡C As these species survived temperatures within a sirnilar range to that 

tolerated by rnost endemic Arctic or Arcticlcold-ternperate species, but exhibited a 

lower ternperature dernand for growth, it can be supposed that they had an 
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earlier contact with low temperatures than Arctic species. The stenotherrnal 
group including Ballia callitricha, Gigartina skottsbergii, Phyllophora antarctica, 

Georgiella confluens, Myriogramme mangini, Pantoneura plocamioides and 
Plocamium cartilagineum, grew at 0 or 2 5 OC with optirnum 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 rnust have had an even earlier contact with 
the Antarctic cold-water environment than the species 01 the "eurythermai" group. 

Georgiella 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 ternperature requirernents so far deterrnined in 

seaweeds. 

The ternperature growth Pattern of the investigated red algal species were 
discussed in the context of the present local ternperature regirnes at the localities 
where they were collected. Almost all red algal species, except ÃŸhodymeni 

subantarctica, are very well adapted to the prevailing temperatures at their 

collection sides. Moreover an atternpt was rnade to explain the geographic distri- 
bution of individual species by the ternperature requirernents deterrnined in this 
study. Few of the distribution limits are deterrnined by the temperature growth 
andlor survival characteristics. In rnany species (ÃŸhodymeni subantarctica, 

Ballia callitricha, Gigartina skottsbergii, Bangia atro-purpurea, ÃŸhodochorto 

purpureum, Plocamium cartilagineum) the development of ternperature ecotypes 
is evident. 

The cornparison of the temperature requirernents of rnacroalgae from diffe- 
rent geographical regions showed that algae with a tropical to ternperate distri- 

bution have lower LSTs and ternperature-growth ranges as well as optirna. 

Temperate and polar species showed a further lowering of these temperature re- 

quirements and additionally, a lowering of the USTs. The ternperature require- 
ments of cold ternperate N Atlantic species were sornewhat higher than those of 

cold-temperate NE Pacific species. Arctic cold-ternperate species showed a fur- 

ther lowering of the temperature requirernents and can be cornpared with cold- 

temperate species frorn southernmost South Arnerica. Endemic Arctic rnacroal- 
gae corresponded to many Antarctic cold-ternperate species in their ternperature 
responses, and endernic Antarctic species exhibited the lowest temperature re- 

quirernents. The differences with regard to the ternperature requirements of these 
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groups can be related to different tirnes of exposure of the algae to low ternpera- 

tures. 

In conclusion, the first steps in the adaptation of tropical rnacroalgae to low 

temperatures were an increase in cold tolerance and the broadening of growth 

and reproduction ranges to low ternperatures. Cornpared with (sub-) tropical 

algae, this is evident in recent species with tropical to ternperate distribution. 

Further steps were the increase of growth and reproduction rates at low ternpe- 

ratures, as well as the loss of ability to grow and reproduce at 21 5 to 20 ' C  and to 

survive ternperatures 220 'C. This ternperature response type is examplified in 

endemic Arctic and Arctic cold-ternperate seaweeds exposed to low temperatu- 

res since about 3 My. The last steps in the adaptation to low ternperatures 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 ternperature response type is typical for 

endernic Antarctic species exposed to cold waters for at least 14 My. 
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1 Einleitung 

Die geographischen Verbreitungsmuster mariner Organismen sind eng 

mit der Entwicklung der Ozeane im Laufe der Erdgeschichte verknÃ¼pft Durch die 

Kontinentalverschiebung im Erdaltertum drifteten Kontinente auseinander bzw. 

zusammen und dementsprechend Ã¶ffnete oder schlossen sich Ozeane. Es 
entstanden neue KÃ¼stenlinie und freie Habitate, Barrieren wurden geschaffen 

bzw. zerstÃ¶rt und dieses lÃ¤Ã sich heute in dem weltweiten Verbreitungsmuster 

mariner Makroalgen wiederfinden. WÃ¤hren dieser geologischen Prozesse 
kÃ¶nne 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 palÃ¤oklimatische 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 PalÃ¤ozoikums 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 SÃ¼dkontinent Gondwana, trennte. Dabei begann 

sich vor ca. 200 Mio. Jahren das heutige Afrika und SÃ¼damerik von Nord- 

amerika zu trennen und der tropische Teil des atlantischen Ozeans (Zentral- 

atlantik, Karibik und der Golf von Mexiko, LÃ¼nin 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, frÃ¼h Kreide, Abb. 1). Die Temperaturen des tropischen OberflÃ¤chen 

Wassers haben wahrscheinlich seit dem frÃ¼he PrÃ¤kambrium vor 700 Mio. 

Jahren, 33 'C nie wesentlich Ã¼berschritte (Schopf 1980). Eine drastische Ernie- 

drigung der tropischen Wassertemperaturen erfolgte beim Ãœbergan vom EozÃ¤ 

zum OligozÃ¤ (vor etwa 35 Mio. Jahren), wobei der Durchschnittswert von 27 ' C  

(FrÃ¼htertiÃ und heute) bis auf 20 'C abfiel (Grant-Meckie 1979). Durch 

den ununterbrochenen WarmwassergÃ¼rtel der erst im TertiÃ¤ vor etwa 17 Mio. 
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Jura 
175 Mio 

frÃ¼h Kreide 
195 Min 

s ~ Ã ¤ t  Kreide 

spÃ¤te EozÃ¤ 
40 Mi0 

frÃ¼he MiozÃ¤ 
20 Mio 

65 Mio heute 

Abb.l: Schematische Darstellung der globalen Paleogeographie und der wichtigsten 
MeeresstrÃ¶munge (nach Williams et al. 1993 in van Oppen 1995). 

ErlÃ¤uterunge siehe Text. 
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Jahren mit der SchlieÃŸun des Seeweges zwischen dem Indischen Ozean und 
dem Mittelmeer (Meerenge von Suez) und vor 3-4 Mio. Jahren mit der Ent- 

stehung der zentralamerikanischen LandbrÃ¼ck (Panama) unterbrochen wurde, 

lÃ¤Ã sich die relativ groÃŸ Ã„hnlichkei der jeweiligen Algenflora der heutigen 

tropischen Regionen erklÃ¤re (LÃ¼nin 1990). 

In der Kreidezeit existierte das tropische Tethysmeer sowie der pazifische 

und der frÃ¼h arktische Ozean als ,,Ausbuchtung" des nÃ¶rdliche Pazifiks. Im 

SÃ¼de trennte sich im spÃ¤te Mesozoikum Ostgondwana (Antarktika, Australien 

und Neuseeland) von Westgondwana (SÃ¼damerik und Afrika) und Indien. Die 

Landmasse von Ostgondwana bildete in dieser Zeit die sÃ¼dlich pazifische 

Grenze. WÃ¤hren der Kreidezeit lagen die Wassertemperaturen im frÃ¼he ark- 

tischen Ozean noch um 10 bis 14 ' C  hÃ¶he als heute. Auch fÃ¼ das OberflÃ¤chen 

Wasser im Bereich des antarktischen Kontinents, der zu dieser Zeit noch mit 

Australien verbunden war, werden Ã¤hnlich Temperaturen angegeben (LÃ¼nin 

1990, Arntz et al. 1994). An diesen nÃ¶rdliche und sÃ¼dliche KÃ¼ste mÃ¶ge sich 

warmtemperierte Algen als VorlÃ¤ufe der heutigen Kaltwasseralgen entwickelt 

haben. 

Die Ã–ffnun des Atlantiks (Auseinanderdriften von SÃ¼darnerik und Afrika 

[frÃ¼here Westgondwana]) setzte sich in der Kreidezeit, einhergehend mit der 

Verkleinerung des Pazifiks (dem alten Superozean) fort, wobei sich die nÃ¶rd 

lichen KÃ¼ste des Nordatlantiks erst wÃ¤hren des TertiÃ¤r formten. Vor etwa 

60 Mio. Jahren (frÃ¼he TertiÃ¤r wurden der pazifische und der arktische Ozean 

durch eine LandbrÃ¼cke die heutige BeringstraÃŸe getrennt. Zu dieser Zeit hatte 

der Nordatlantik einen durchgehenden Kontakt mit dem SÃ¼datlantik wohin- 

gegen er nach Norden noch durch eine Schwelle in HÃ¶h Island - FÃ¤rÃ¶ vom 

Nordpolarmeer abgeschlossen war. Die Ã–ffnun des Nordatlantiks zum Nord- 

polarmeer Ã¼be die Norwegen-GrÃ¶nlandse entstand erst vor etwa 21 Mio. 

Jahren. Ein Austausch von Florenelementen zwischen dem Nordpazifik und dem 

Nordatlantik via den arktischen Ozean konnte nur im spÃ¤te TertiÃ¤ nach der 

Ã–ffnun der BeringstraÃŸ (vor ca. 3,5 Mio. Jahren) erfolgen, wodurch der heutige 

groÃŸ Unterschied in der Artenzusammensetzung der benthischen Flora beider 

Regionen zu erklÃ¤re ist (LÃ¼nin 1990). 

Im SÃ¼de zerbrach Ostgondwana vor etwa 40-50 Mio. Jahren (TertiÃ¤r 

frÃ¼he EozÃ¤n in Antarktika und Australien, worauf Australien nach Norden und 

der antarktische Kontinent nach SÃ¼de driftete. Dabei waren bis vor etwa 
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35 Mio. Jahren SÃ¼damerik und die Westantarktis noch durch eine LandbrÃ¼ck 

miteinander verbunden. Die zirkumantarktische MeeresstrÃ¶mun (Westwinddrift) 

begann als ununterbrochener Wasserring nach der ZerstÃ¶run dieser Land- 

verbindung, der Bildung der Drake-Passage und der Bildung einer Tiefwasser- 

Passage zwischen Ostantarktika und Neuseeland 1 Tasmanien (vor ca. 26 Mio. 

Jahren, OligozÃ¤n) Die heutige Ã„hnlichkei in den kalttemperierten Regionen der 

SÃ¼dhemisphÃ¤ und dem antarktischen Kontinent hinsichtlich der Algenflora lÃ¤Ã 

sich zum einen durch die Westwinddrift und zum anderen durch die ehemalige 

ZusammengehÃ¶rigkei zum sÃ¼dliche Superkontinent erklÃ¤re (LÃ¼nin 1990). 

Die tropischen Regionen stellen die Ã¤lteste LebensrÃ¤um dar. Sogar 

wÃ¤hren der Eiszeiten des PleistozÃ¤n (vor Ca. 2 Mio. - 18 000 Jahren) verloren 

sie ihren Warmwassercharakter nicht . Erste Untersuchungen Ã¼be die Tempera- 

turtoleranz tropischer Algenarten von ~enezue laund  Puerto Rico wurden in 

Kurzzeitexperimenten (12 stÃ¼ndig Expositionszeit) von Biebl (1 962) durch- 
gefÃ¼hrt Auch neuere Untersuchungen Ã¼be den Temperaturbedarf konzen- 

trieften sich hauptsÃ¤chlic auf Algenisolate aus dem tropischen bis warm- 

temperierten Atlantik (McLachlan und Bird 1984, Yarish et al. 1984, Cambridge 

et al. 1987, 1990, Pakker et al. 1994, 1995, 1996a, b, Pakker und Breeman 

1996). Ãœbe tropisch pazifische Arten stehen dagegen nur wenige Daten Ã¼be 

4 Rotalgenarten [Ceratodictyon intricatum (C. AGARDH) R.E. NORRIS, Digenea 
simplex (WULFEN) C. AGARDH, Gracilaria bursapastoris (GM EL.) SILVA, 

G. coronofolia, J. AGARDH] und 1 GrÃ¼nalg [Cladophoropsis membranacea 
(C. AGARDH) BOERGESEN] zur VerfÃ¼gun (McLachlan und Bird 1984, Pakker et 

al, 1994, 1995, 1996a, b). Ausgehend von diesen Langzeitexperimenten (2 bis 

12 Wochen) weisen (sub-)tropische Arten einen Ãœberlebensbereic zwischen 9- 

20 und 30-37 'C auf. Desweiteren konnte gezeigt werden, daÂ 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 angepaÃŸt 

Die heute auf beiden HemisphÃ¤re existierenden Kaltwasser- Algenfloren 

haben sich in Folge der groÃŸe AbkÃ¼hlunge seit dem TertiÃ¤ ausgebildet. 

Besonders groÃŸ AbkÃ¼hlungssprÃ¼n ereigneten sich vor ungefÃ¤h 40 Mio. 

Jahren im spÃ¤te EozÃ¤ und vor etwa 10-15 Mio. Jahren im spÃ¤te MiozÃ¤n Der 

in allen geologischen ZeitrÃ¤ume bestehende tropische WarmwassergÃ¼rte 

wirkte als Barriere zwischen den sich entwickelnden Kaltwasserfloren der Nord- 
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und SÃ¼dhemisphÃ¤r Aus dieser geographischen Isolation erklÃ¤re sich die 

fundamentalen Unterschiede zwischen den kalttemperierten und polaren Algen- 

floren beider HemisphÃ¤ren Allerdings gibt es neben nur auf einer Halbkugel 

verbreiteten Algentaxa auch einzelne amphiÃ¤quatoria (bipolar) verbreitete 

Gattungen und Arten. FÃ¼ das Vorkommen von amphiÃ¤quatoria verbreiteten 

Arten, d.h. Arten, die in beiden HemisphÃ¤re auftreten, aber in der tropischen 

Region fehlen, gibt es zwei mÃ¶glich ErklÃ¤rungen zum einen kÃ¶nne sich diese 

Arten frÃ¼hzeiti (im TertiÃ¤r von einem tropischen Entstehungszentrum in beide 

HemisphÃ¤re ausgebreitet haben und erst spÃ¤te in der tropischen Region 

ausgestorben sein. Zum anderen kÃ¶nne sich die Kaltwasserarten in einer der 

beiden HemisphÃ¤re entwickelt und die tropische Region wÃ¤hren Glazial- 

perioden Ã¼berquer haben (van den Hoek 1982 a, b, LÃ¼nin 1990). Dabei kann 

sich die Passage Ã¼be den Ã„quato wÃ¤hren der Temperaturerniedrigungen und 

daraus resultierender Verengung der tropischen Region im TertiÃ¤ oder wÃ¤hren 

der pleistozÃ¤ne Eiszeiten ereignet haben. 

Van den Hoek et al. (1 990) vermuten, daÂ amphiÃ¤quatoria kalttemperierte 

Arten wie die Braunalge Desmarestia viridis (0 .  F .  MULLER) LAMOUROUX, deren 

Populationen in der SÃ¼dhemisphÃ¤ D. confervoides (BORY) RAMIREZ ET PETERS 

genannt werden, den tropischen GÃ¼rte wahrscheinlich vor den Glazialzeiten des 

PleistozÃ¤n Ã¼berquer haben. Molekularbiologische Untersuchungen an sich 

schnell verÃ¤ndernde TranskriptionsfreirÃ¤ume der ribosomalen DNA von 

D. viridis l D. confervoides und der GrÃ¼nalg Acrosiphonia arcta (DILWYN) 

J .  AGARDH aus beiden HemisphÃ¤re deuten allerdings auf eine rezente Ent- 

stehung der heute disjunkten Verbreitung beider Arten, mÃ¶glicherweis erst 

wÃ¤hren des HÃ¶hepunkte der letzten pleistozÃ¤ne Vereisung vor 18 000 

Jahren (van Oppen et al. 1993). Die Temperaturen des tropischen OberflÃ¤chen 

Wassers wÃ¤hren des HÃ¶hepunkte der letzten pleistozÃ¤ne Glazialzeit lagen 

an den OstkÃ¼ste der Ozeane im Sommer bei etwa 26-27 'C und im Winter bei 

etwa 23-25 'C (CLIMAP 1981). Die Gametophyten von kalttemperiert amphi- 

Ã¤quatoria verbreiteten Braunalgen (darunter auch D. viridis l D. confervoides) 

weisen obere Ãœberlebenstemperature zwischen 25-28 'C auf (Peters und 

Breeman 1992, tom Dieck 1993, Bischoff und Wiencke unverÃ¶ffentlicht Daten). 

Daher wÃ¤r eine Ãœberquerun der tropischen Region wÃ¤hren dieser Zeit mÃ¶g 

lich gewesen. Aufgrund ihres niedrigen Temperaturbedarfs fÃ¼ die Reproduktion 

(515[20] 'C) hÃ¤tte sich diese Braunalgen allerdings wÃ¤hren der Wanderung 

Ã¼be den Ã„quato nicht reproduzieren kÃ¶nnen Ãœbe die heute amphiÃ¤quatoria 
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verbreiteten GrÃ¼nalge A. arcta und Urospora penicilliformis (ROTH) ARESCHOUG 

liegen dagegen nur wenige physiologische Daten vor (Fortes und LÃ¼nin 1980, 

Wiencke und torn Dieck 1990, Bischoff und Wiencke 1993). 

WÃ¤hren in der Antarktis die Vergletscherung vor etwa 38 Mio. Jahren 

einsetzte, mit einem ersten HÃ¶hepunk der Vereisung vor ungefÃ¤h 14 Mio. 

Jahren, begann diese Entwicklung im Nordpolarmeer erst vor 2,5-3 Mio. Jahren 

(Flohn 1984, Crowley und North 1991). Das SÃ¼dpolarmee als Ringozean hat 

keine Land- und SchelfbrÃ¼cke nach Norden und ist von Tiefsee umgeben, 

wÃ¤hren die Schelfe der Arktis kontinuierlich in die borealen KontinentalrÃ¤nde 

Ã¼bergehe (Hempel 1987). Aus dieser Situation erklÃ¤r 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 O/O der Flora des westantarktischen Kontinents geschÃ¤tz 

(LÃ¼nin 1990, Clayton 1994). 

Endemisch antarktische und einige antarktisch-kalttemperierte Arten 

weisen im Vergleich zu endemisch arktischen und arktisch-kalttemperierten 

Algen einen niedrigeren Temperaturbedarf fÃ¼ das Wachstum und die Repro- 

duktion sowie niedrigere Toleranztemperaturen auf (z. B. Bolton und LÃ¼nin 

1982, LÃ¼nin 1984, torn Dieck 1989, Wiencke und tom Dieck 1989, 1990, 

Bischoff und Wiencke 1993). Dieses lÃ¤Ã sich durch den deutlich lÃ¤ngere Kalt- 

wassercharakter der antarktischen Region (siehe oben) erklÃ¤ren Dabei bezieht 

sich das Wissen Ã¼be die TemperaturansprÃ¼ch von Makroalgen aus der antark- 

tischen Region vorwiegend auf Braun- und einige GrÃ¼nalgen Von antarktischen 

Rotalgen sind nur wenige fragmentarische Daten Ã¼be Palmaria decipiens 

(REINSCH) RICKER, Iridaea cordafa (TURNER) BoRY, Phyllophora antarcfica A. ET 

E.S. GEPP und Gigarfina skoffsbergii (BORY) SETCHELL ET GARDNER bekannt 

(Ohno 1984, Wiencke und torn Dieck 1989, 1990). Ausgehend von diesen Unter- 

suchungen wachsen endemisch antarktische sowie einige antarktisch-kalttem- 

perierte Algen nur bei Temperaturen <s 5 oder 10 (15) ' C  mit optimalen Raten 

bei 0 oder 5 (10) 'C und Ã¼berlebe auch nur 11 bis 13 (18) 'C (Delkpine und 

Asensi 1976, Ohno 1984, Wiencke und torn Dieck 1989, 1990). 

Die unterschiedlichen TemperaturansprÃ¼ch von Warm- und Kaltwasser- 

algen hÃ¤nge vermutlich mit der Dauer des Kontaktes zu hohen (tropischen) 
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oder niedrigen (polaren) Temperaturen zusammen. Die tropischen Regionen 

stellen die Ã¤lteste der temperaturmÃ¤ÃŸ charakterisierten LebensrÃ¤um des 

Meeres dar. Durch die Entstehung von Temperaturprovinzen haben sich charak- 

teristische Algen-Floren entwickelt, die wahrscheinlich in ihrem Temperatur- 

anspruch die palÃ¤oklimatisch Geschichte der entsprechenden Region aus- 

drÃ¼cken Dabei stand aufgrund der frÃ¼he Vereisung der Antarktis in der SÃ¼d 
hemisphÃ¤r ein lÃ¤ngere Zeitraum fÃ¼ die Entwicklung von Kaltwasseralgen als 

auf der NordhemisphÃ¤r zur VerfÃ¼gung Der Nordpazifik mit seinen geschlos- 

senen KÃ¼stenlinie stand seit dem Mesozoikum mit dem frÃ¼he arktischen 

Ozean in Verbindung, wÃ¤hren sich die nÃ¶rdliche KÃ¼ste des jÃ¼ngere Nord- 

atlantiks erst wÃ¤hren des TertiÃ¤r formten (siehe oben). Es stellt sich jedoch 

nicht nur die Frage nach dem Zusammenhang zwischen heutigem Temperatur- 

anspruch der Algen und palÃ¤oklimatische VerÃ¤nderung 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 mÃ¶glichs vieler Arten aus verschiedenen geographischen Re- 

gionen notwendig. 
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2 Zielsetzung 

Das Wissen Ã¼be den Temperaturbedarf tropisch bis warmtemperierter 

Algenarten beschrÃ¤nk sich heute vorwiegend auf Arten aus dem Atlantik. Ein 

Ziel dieser Arbeit war es daher, einen grÃ¶ÃŸer Ãœberblic Ã¼be den Temperatur- 
anspruch von Algen aus dem tropischen W Pazifik zu bekommen und mit dem 
von Algen aus dem tropischen Atlantik zu vergleichen. DafÃ¼ wurde die Tem- 
peraturtoleranz von 12 Rot-, 2 Braun- und 12 GrÃ¼nalge 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 fÅ¸ das 

Wachstum sowie die oberen Ãœberlebenstemperature der amphiÃ¤quatoria ver- 
breiteten GrÃ¼nalge Acrosiphonia arcta und Urospora penicilliformis zu unter- 

suchen, um den Grad der Erniedrigung der tropischen Wassertemperaturen fÃ¼ 
die postulierte ~quatorÃ¼berquerun zu bestimmen. Da bereits frÃ¼her Unter- 
suchungen auf die Ausbildung von TemperaturÃ¶kotype in diesen Arten hin- 

deuteten (Fortes und LÃ¼nin 1980, Wiencke und tom Dieck 1990, Bischoff und 
Wiencke 1993), wurden in dieser Arbeit Isolate 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 mÃ¶g 

lichen Entstehungsgebiete und Wanderwege von A. arcta und U. p@flicilliformis 
und auf die Temperaturbedingungen die fÃ¼ die Entwicklung von Kaltwasser- 

arten notwendig sind. Desweiteren sollte anhand der Daten die saisonale Ent- 

wicklung und die Natur der Arealgrenzen dieser Arten diskutiert werden. 

Viele Rotalgen wachsen ausschlieÃŸlic im Sublitoral und einige Arten 

sind als Tiefenalgen bekannt. Diese Tiefenalgen sind in der Lage, in groÃŸe 
Meerestiefe unter extrem niedrigen Lichtbedingungen zu wachsen und auch 

langfristig zu Ã¼berleben Auf Grund dieser physiologischen Anpassung ist es 
vorstellbar, daÂ diese Pflanzen auch wÃ¤hren der Glazialzeiten sogar in Regio- 

nen, die saisonal nur wenige Wochen eisfrei waren, z.B. auf der antarktischen 
Halbinsel oder geographisch benachbarten Inseln in einer Art Refugium Ã¼ber 

leben konnten. Wenn diese Theorie stimmt, dann kÃ¶nnte antarktische Rotalgen 

eine noch stÃ¤rker Anpassung an tiefe Temperaturen als antarktische GrÃ¼n 
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oder Braunalgen aufweisen. Daher war es ein weiteres Ziel dieser Arbeit, den 
Temperaturbedarf fÃ¼ das Wachstum und das Ã¼berlebe von 15 antarktischen 

Rotalgen, die auf der KÃ¶nig-Georg-Inse (SÃ¼d-Shetland-Inseln und auf der 
Signy-Insel (SÃ¼d-Orkney-Inseln isoliert wurden, zu untersuchen. Darunter be- 

fanden sich 6 endemisch antarktische und 6 antarktisch-kalttemperierte Arten, 
sowie 3 Arten mit kosmopolitischer Verbreitung. 

AbschlieÃŸen sollten die Ergebnisse dieser Arbeit und die aus der Litera- 
tur verfÃ¼gbare Daten Ã¼be die TemperaturansprÃ¼ch von Makroalgen verschie- 

dener biogeographischer Regionen verglichen werden, um den Zeitbedarf und 
die mÃ¶gliche Schritte einer Anpassung an tiefe Temperaturen aufzeigen zu 
kÃ¶nnen 



Material und Methoden 

Die Untersuchungen des Temperaturbedarfs fÃ¼ das Wachstum und der 
Temperaturtoleranz wurden an unialgalen Kulturen durchgefÃ¼hrt Die unter- 

suchten Algenarten und ihre Isolationsorte (vgl. Abb. 2) sind in Tabelle 1 zusam- 
mengefaÃŸt Die Algen wurden zunÃ¤chs in 1-2 l BecherglÃ¤ser angezogen. In 

dieser Vorkultur sowie auch in allen Versuchen wurde grundsÃ¤tzlic membran- 

filtriertes (Sartorius Sartobran II, 0,2 um), nach Provasoli (1968) angereichertes 
Nordseewasser (33 %o) verwendet. Dabei wurde der im Originalrezept angege- 

bene Tris-Puffer (Tris(hydroxymethyl)-aminomethan) durch einen HEPES- Puffer 
(2-[4-(2-Hydroxyethyl)-1-piperazinyl]-ethansulfonsÃ¤ure ersetzt. Die Medien wur- 
den stÃ¤ndi mit membranfiltrierter PreÃŸluf belÃ¼fte und in ein- bis zweiwÃ¶chige 

AbstÃ¤nde gewechselt. Zur Beleuchtung dienten, wie auch in allen Versuchen, 
Tageslicht-NeonrÃ¶hre (Osram L58lW19). Die jeweiligen Photonenfluenzraten 

(siehe unten) wurden durch den Lampenabstand oder mit Hilfe grauer neutraler 
Plastikfolie (Cinelux 209, Fa. Strand Lighting , Braunschweig) eingestellt und mit 

einem LI-COR Quantum Radiometer LI 185 B, ausgerÃ¼ste mit einem Ll-190 SB 
2re Quanturn-Sensor, gemessen. Die Algen wurden bei einer Photonenfluenz- 
rate zwischen 10 und 25 pmol m-2 s"^ (gemessen am Boden der KulturgefÃ¤ÃŸ 
kultiviert. Die tropischen Algen wurden bei 20-25 OC und einem LichtDunkel 

(L:D) Rhythmus von 12:12 Stunden gehalten. Die Isolate von Acrosiphonia 
sonderi, A. arcta und Urospora penicil/iformis 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 Toleranzternperatur 
bestimmt. Als VersuchsgefÃ¤Ã dienten mit Medium gefÃ¼llt 250 ml Glasflaschen 

mit Glasdeckel, Die Versuchsserien (3-6 ParallelansÃ¤tze wurden in temperatur- 

geregelten (Â 0,1 'C) Haake D8-V WasserbÃ¤der und bei einer Photonen- 
fluenzrate von 7 bis 15 pmol m-2 s-1 (gemessen arn Boden der gefÃ¼llte 

WasserbÃ¤der durchgefÃ¼hrt AbhÃ¤ngi von der Temperatur der Vorkultur (siehe 

oben) und den zu testenden Temperaturen, wurden die AnsÃ¤tz fÃ¼ je einen Tag 

bei den dazwischenliegenden Temperaturen (5 OC- Intervall) gehalten, um eine 
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langsame ErwÃ¤rmun bzw. AbkÃ¼hlun des Mediums zu gewÃ¤hrleisten Die 
Expositionsdauer betrug 2 Wochen, an die sich eine mindestens 4-wÃ¶chig 
Nachkultivierung unter "gÃ¼nstigen Bedingungen anschloÃŸ 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) gehalten:. Als Ãœber 
lebenskriterium galt der Neuaustrieb der Algenthalli. 

Wachstumsversuche 

Das Wachstum der Algen wurde in 5 "C-Schritten in einem der Herkunft 
entsprechenden Temperaturber'eich (15 bis 30 "C fÃ¼ die tropischen Algen, 0 bis 
(15) 20 "C fÃ¼ die kalttemperierten und polaren Algen) untersucht. Die Versuche 
wurden in temperaturgeregelten (Â 1 'C) KulturrÃ¤ume durchgefÃ¼hrt Die Ver- 
suchsserien wurden aus der jeweiligen Vorkulturbedingung (siehe oben) in die 

Untersuchungstemperaturen Ã¼berfÃ¼hr Unterschied sich die Versuchstempe- 
ratur um 2 10 ' C  von der der Vorkultur, wurden die AnsÃ¤tz fÃ¼ je einen Tag bei 

der(den) dazwischenliegenden Versuchstemperatur(en) (5 'C-AbstÃ¤nde gehÃ¤l 
tert, um eine langsame AufwÃ¤rmun bzw. AbkÃ¼hlun der Medien zu gewÃ¤hr 
leisten. Als VersuchsgefÃ¤Ã dienten 600 bzw. 1000 ml BecherglÃ¤ser Bei jedem 

Versuchsansatz (6 Parallelproben pro Temperatur) wurde darauf geachtet, daÂ 
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 pmol m-2 (gemessen am Boden der KulturgefÃ¤ÃŸ eingestellt. Die 

Versuche mit den antarktischen Rotalgen wurden bei einer Photonenfluenzrate 

von 20 pmol m-2 s - l  (Phyllophora ahnfeltioides, ÃŸhodochotto purpureum, 

Ballia callitricha , Georgiella confluens ) oder 40 pmol m-2 (ÃŸhodymeni 

subantarctica, Gymnogongrus antarcticus, Myriogramme mangini, Pantoneura 

plocamioides, Phyllophora antarctica, Gigarfina skottsbergii, Plocamium cattila- 
gineum ) durchgefÃ¼hrt 

Die Wachstumsraten wurden Ã¼be die Zunahme des Frischgewichtes 

bestimmt. Die Versuchsdauer betrug je nach Art zwischen 5 und 11 Wochen, 
wobei das Frischgewicht in ein- bis zweiwÃ¶chige AbstÃ¤nde bestimmt wurde 

(ausgenommen: Acrosiphonia arcta von den FÃ¤rÃ¶er-Inse und der KÃ¶nig 
Georg-Insel, Urospora penicilliformis von Helgoland und der KÃ¶nig-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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Isolaten von Acrosiphonia sonderi, A. arcta und Urospora penicilliformis wurde 
jeweils nach den routinemÃ¤ÃŸig Frischgewichtsbestimmungen die Algenbio- 

masse auf das Ausgangsfrischgewicht (0,02 bzw. 0,03 Â 0,001g) reduziert. Bei 
den antarktischen Rotalgen variierte das Ausgangsfrischgewicht je nach Art 
zwischen 0,016 (Â 0,001) g und 0,1 (Â±0,02 g. Die spezifischen Wachstumsraten 

(% Tag"') wurden fÅ¸ jedes MeÃŸinterval berechnet und gegen die Zeit aufge- 
tragen, um die Akklimatisierung des Wachstums an die jeweilige Temperatur 

verfolgen zu kÃ¶nnen Eine Art galt als an die jeweilige Temperatur akklimatisiert, 
wenn sich die Wachstumsraten zweier aufeinanderfolgender MeÃŸintervall nicht 
signifikant unterschieden. Zur Beschreibung der Temperatur-Wachstumsrnuster 

wurden die Wachstumsraten des letzten MeÃŸintervall benutzt. 

Bei den VersuchsansÃ¤tze mit Acrosiphonia arcta von den FÃ¤rÃ¶er-Inse 

und der KÃ¶nig-Georg-Inse sowie Urospora penicilliformis von Helgoland und 
der KÃ¶nig-Georg-Inse betrug die Versuchsdauer abweichend von den Ã¼brige 
Versuchen 28 Tage (Â 1 Tag), wobei sich die Algen vor Beginn der Versuchs- 
phasen 7 Tage (Â 1 Tag) in der jeweiligen Temperatur und Lichtbedingung kulti- 

viert wurden (siehe oben). Die spezifischen Wachstumsraten wurden durch die 
Bestimmung des Ausgangsfrischgewichtes (zum Zeitpunkt ty) und des End- 

gewichtes (zum Zeitpunkt t28) berechnet. 

Die spezifische Wachstumsrate, ausgedruckt als die prozentuale 
Gewichtszunahme pro Tag, wurde nach folgenden Formeln berechnet: 

Relative Wachstumsrate (relative growth rate: RGR) = In (Wt 1 Wj) At (1 ) 

wobei fÃ¼ 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 WasseroberflÃ¤ch ihres Isolations- 
Ortes wurde nach der Formel 3 berechnet und als Prozent des hÃ¶chstmÃ¶glich 
monatlichen Zuwaches (Temperatur-Wachstumsoptimurn) ausgedrÃ¼ckt 
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wobei Wm das potentielle Frischgewicht nach 30 Tagen ausdrÃ¼ck und fÃ¼ 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 WasseroberflÃ¤ch an den verschiedenen 

Isolationsorten stammen aus dem U.S. Navy Atlas (1981). 

An dieser Stelle sei angemerkt, daÂ die Daten zum Temperaturbedarf fÃ¼ 
das Wachstum und Ã¼berlebe der grÃ¶nlÃ¤ndisch Isolate von Acrosiphonia 

sondert, A. arcta und Urospora penicilliformis von Bischoff und Wiencke (1 993) 

und von A. arcta und U. penicilliformis von der K~nig-Georg-Insel von Wiencke 

und tom Dieck (1990) stammen. Sie wurden an dieser Stelle zur besseren Ein- 

schÃ¤tzun der Ergebnisse und der sich daraus ergebenden Diskussion mit be- 
rÃ¼cksichtigt 
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Tabelle 1 : Untersuchte Algenarten und ihre Isolationsorte (Code-Nummern vgl. Abb. 2). 

Algenarten 1 Lebensstadium Isolationsort/ Isolatorlin Kultur- 
Systematische Stellung Code-Nr. Nr. 

Rhodophyta 
Bangiales 
Bangia atropurpurea (Roth) C, Ag,, Gametophyt 

Porphyra endiviifolium (A. et E.S. Gepp) Chamb., 

Gametophyt 

Nernaliales 
Falkbergia hillebrandii (Borne!) Falkenberg 

Gelidium pusillum (Stackh.) Le Jol. 

ÃŸhodochorto purpureum (Lightf.) Rosenv. 

Cryptonemiales 
Halymenia maculata J. Ag., Gametophyt 

H. !77aC~/ata, Telrasporophyt 

Gigartinales 
Gelidiopsis intricata (Ag ) Vickers 

Gracilaria changiitxia et Abott) Abott, Chang et Xia 

G. ten~istipitata Chang el X i  var liui Chang et Xia, 

mtlnnlicher Gametophyt 

Hypnea cenomyce J. ~ g .  

H. musciformis (Wulfen) Lamx. var esperi J. Ag. 

H. spinella (C. ~ g . )  ~ Ã ¼ t z  

Gigartina skottsbergii (Bory) Setchell et Gardner 

Gametophyt 

Phyllophora ahnfeltioides Skotlsberg 

Phyllophora antarctica Skottsberg 

Plocamium cartilagineum (L.) Dixon 

Rhodymeniales 
ÃŸhodymeni subantarctica R. W. Ricker, 

weiblicher Gametophyt 

~ o n i ~ - ~ e o r ~ - l n s e l ~ 3 ,  

SÃ¼d-Shetland-Insel 

KÃ¶nig-Georg-lnsel13 
SÃ¼d-Shetland-Insel 

Hainanl 

Hainan? 
Konig-~eorg-lnse113, 
SÃ¼d-Shetland-Insel 

Hainanl 

Hainanl 

Hainanl 

KÃ¶nig-Georg-lnsel13 
SÃ¼d-Shetland-Insel 

~ o n i ~ - ~ e o r ~ - l n s e l ^ 3 ,  

SÃ¼d-Shetland-Insel 
Konig-~eorg-lnsel~3, 

SÃ¼d-Shetland-Insel 

KÃ¶nig-Georg-lnsel 3, 

SÃ¼d-Shetland-Insel 

~ o n i ~ - ~ e o r ~ - l n s e l ^ ^ ,  

SÃ¼d-Shetland-Insel 

H. Kloserl 
C. Wiencke 1992 

M. Claytonl 
C. Wiencke 1994 

I. Bartsch 1990 

I. Bartsch 1990 

H. Kloserl 
C. Wiencke 1992 

I. Bartsch 1990 

I. Bartsch I 990 

I Bartsch 1990 

B. Bischoff 1992 

I. Bartsch 1990 

B. Bischoff I 992 

I. Bartsch 1990 

B. Bischoff 1992 

C. Wiencke 1986 

H. Kloserl 
C. Wiencke 1992 

H. Kloserl 

C. Wiencke 1992 

H. Kloserl 

C. Wiencke 1992 

M. Claytonl 

C. Wiencke1994 
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Tabelle 1 : Fortsetzung 

Algenarten 1 Lebensstadium Isolationsort/ Isolatorlin Kultur- 
Systematische Stellung Code-Nr. Nr. 

Cerarniales 
Centroceras clavulatum (C. ~ g )  ~ o n t .  Hainanl 
Laurencia carfilaginea Yamada Hainani 

Laurencia changiisp. nov., weiblicher Gametophyt Hainanl 
ÃŸalli callitricha (Ag.) Kutzing 

Delesseria lancifolia (Hooker) Ag., Gametophyt 

Georgiella C O ~ J ~ ~ U ~ ~ I S  (Reinsch) Kylin 

Gymnogongrus antarcticus Skottsberg, 

Gametophyt 

Myriogramme mangini (Gain) Skottsberg 

Pantoneura plocamioides Kylin 

Phycodrys austrogeorgica Skottsberg 

Phaeophyta 

Dictyotales 
Dictyopteris repens (Okam.) Boerg 

Padina boryana Thivy 

Chlorophyta 

Cladophorales 
Cladophora vagabunda (L ) van den Hoek 

Cladophora spec. 

Ulvales 
Enteromorpha compressa (L.) Grev. 

Enteromorpha intestinales (L.) Link 

Monostroma nitidum Wittr. 

UIva conglobata Kjellm. 

U. fasciata Delile 

Siphonocladales 
Boergesenia forbesii ( H ~ N  ) Feldm. 

ÃŸoodle Composita (Harv.) Brand 

Dictyosphaeria cavernosa (Forssk.) Boerg 

Struvea spec. 

Valonia aegagropila c ~g 

KÃ¶nig-Georg-lnsel^3 

SÃ¼d-Shetland-Insel 

~onig-Georg-lnsel13, 
SÃ¼d-Shetland-Insel 

~Ã¶n ig -~eo r~ - l nse l l 3  

SÃ¼d-Shetland-Insel 
KÃ¶nig-~eorg-lnsel13 

SÃ¼d-Shetland-Insel 

signy-lnsel14, 

SÃ¼d-Orkney-Insel 
~ o n i ~ - ~ e o r ~ - l n s e l ~ 3 ,  
SÃ¼d-Shetland-Insel 

~ o n i ~ - ~ e o r ~ - l n s e l 1 3 ,  

SÃ¼d-Shetland-Insel 

I Bartsch 1990 

B. Bischoff 1992 
B. Bischoff 1992 
H. Kloserl 

C. Wiencke 1992 

H. Kloserl 

C. Wiencke 1993 
H. Kloserl 

C. Wiencke 1992 
H. Kloserl 

C. Wiencke 1992 

P. Brouwerl 

C. Wiencke 1993 
H. Kloserl 
C. Wiencke 1992 
H. Kloserl 

C. Wiencke 1994 

I. Bartsch 1990 

I. Bartsch 1990 

B. Bischoff 1992 
I. Bartsch 1990 

B. Bischoff 1992 

B. Bischoff 1992 

B. Bischoff 1992 

B. Bischoff 1992 

B. Bischoff 1992 

B. Bischoff 1992 

B. Bischoff 1992 
B. Bischoff 1992 
B. Bischoff 1992 

I Bartsch 1990 
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Tabelle 1 : Fortsetzung 

Algenarten I Lebensstadium Isolationsort/ Isolatorlin Kultur- 
Systematische Stellung Code-Nr. N r. 

Acrosiphoniales 
Acrosiphonia sonderi (Kutzing) Kornrnann Helgoland4, 

spitzbergen^, 
Disko-lnselÃŸ GrÃ¶nlan 

Acrosiphonia arcta (Dillwyn) J. ~g Roscoff, ~rankreichs 

Helgoland4 
~arÃ¶ern  
~rotta-lnsel6, Island 

Disko-1nsel8, GrÃ¶nlan 

Halifaxg, Neuschottland 

Friday Harborlo, 
Washington 

Puerto ~ i l l i ams12,  

Chile 
KÃ¶nig-~eorg-lnsel l3 
SÃ¼d-Shetland-Insel 
Helgoland4, 

spitzbergen7 

Disko-lnselÃŸ GrÃ¶nlan 

Halifaxg, Neuschottland 
~an-~uan- lnse i10 ,  

Washington 

Hokkaido2. Jaoan 

Urospora penicilliformis (ROI~) Areschoug 

K. LÃ¼nin 1978 
C. Wiencke 1991 
C. Wiencke 1990 
M. van Oppen 1991 

B. Bischoff 1990 

K. LÃ¼ning198 
K. Gunnarson 1991 

C. Wiencke 1990 

I. Novaczek 1991 
J. Olsen 1991 

C. Wiencke 1986 

C. Wiencke 1990 

C. Wiencke 1991 
C. Wiencke 1990 

I. Novaczek 1991 

A. Peters 1991 

H. Kawai 1991 . , 

Otago ~eninsu1a15, M. van Oppen 1991 1 142 
Neuseeland 

~ o n c e ~ c i o n ~  I ,  Chile A. Peters 1991 1055 

KÃ¶nig-~eorg-lnsel l3 C. Wiencke 1986 1001 
SÃ¼d-Shetland-Insel 



Material und Methoden 

Abb. 2: Isolationsorte der untersuchten Algenarten (Code-Nummern siehe Tab.l). 
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Nachfolgend werden die Abstracts sowie die Tabellen und Abbildungen 

der dieser Synopsis zugrundeliegenden Publikationen dargestellt. In dem 

Kapitel 5, Zusammenfassung der Ergebnisse, auf den Seiten 66 bis 70 wird auf 
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growth and survival of Antarctic Rhodophyta. Journal of Phycology32: 

525-535. 
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Temperature Requirements and Biogeography of Antarctic, Arctic and 
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Phycological Research 1997; 45: 9 1-104 

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

Bettina Bischoff-Basrnannl, Inka Bartschz, Bangrnei Xia3 and Christian Wienckel 
Alfred Wegener Institute for Polar and Marine Research, Am Handelshafen 12, D 27570 Bremerhaven, Germany, 
"Helgoland Biological Station, Hamburg Centre, NotkestraÃŸ 31, D 22607 Hamburg, Germany and Institute of 
Oceanology, Academia Sinica, 7 Nan Hai Road, Qingdao 266-71, P.R. China 

SUMMARY 
The ternperature tolerances of 2 4  tropical rnacroal- 
gae collected on Hainan Island (P.R. China) were in- 
vestigated. For sorne isolates, growth response 
curves were also deterrnined. The upper survival 
ternperatures (USTs, 32-37 'C) of these tropical 
west Pacific strains are sirniliar to those of tropical 
Atlantic species. With regard to their lower survival 
ternperatures (LSTs) the species investigated show 
high variations; 12 species have LSTs between 1 6  
and 7 "C (Hypnea musciformis (Wulfen) Larnx. var 
esperi J. Ag., Centroceras clavulatum (C. Ag) Mont., 
Falkenbergia hiliebrandii (Bornet) Falkenberg, Geli- 
diopsis intricata (Ag.) Vickers, Halymenia maculata 
J. Ag., Hypnea cenomyce J. Ag., Hypnea spinella (C. 
Ag.) KÃ¼tz. Gracilaria changii (Xia et Abott) Abott, 
Chang et Xia, Dictyopteris repens (Okarn.) Boerg., 
Laurencia cartilaginea Yamada, Gelidium pusillum 
(Stackh.) Le Jol., Laurencia sp.). Their LSTs and 
ternperature requirernents for growth (range: 15-30 
'C, optirnurn: 25-30 Â¡C are mostly sirnilar to those 
of tropical west Atlantic and arnphi-Atlantic 

(sub)tropical macroalgae as well as to tropical iso- 
lates of species with an Atlantic tropical to warrn- 
ternperate distribution. The rernaining 12  species 
have LSTs between 6 and 5 1 'C (Ulva conglobata 
Kjellm., Ulva fasciata Delile, Padina boryana Thivy, 
Dictyosphaeria cavernosa (Forssk.) Boerg., Boodlea 
composita ( tiarv.) Brand, Boergesenia forbesii 
(Harv.) Feldrn., 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 rnostly sirnilar to those of Atlantic rnacro- 
algae with a tropical to (warm-) ternperate distribu- 
tion. The results are discussed with respect to the 
factors which rnay have triggered the developrnent of 
the ternperature requirernents of the various species. 

Key words: growth, rnacroalgae, survival, ternpera- 
ture dernands, 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 species1Life history Stage Location Date of Isolator 

Systernatic position collection 

Rhodophyta 

Nemaliales 

Falkenbergia hillebrandii(~ornet) Falkenberg West Coral Isletl 

Gelidium pusillum (Stackh.) Le Jot. Luhuitoul 

Cryptonemiales 

Halymenia maculatÃ J. AQ., gametophyte West Coral lsletl 

H. niaculata, tetrasporophyte West Coral lsletl 

Gigartinales 

Gelidiopsis inincatÃ (AQ.) Vickers Luhuitou1 

Gracilaria chÃ¤ngii(xi et ~ b o t t )  ~bott, Chang et Xia Meixiaz 

G. tenuistip/tataChang et Xia var liui Ghang et Xia, 

male garnetophyte 

Hypnea cenornyce J. AQ. 

H. rn~~cif0rmiS (Wulfen) Lamx. var esperi J. Ag 

H. spinella (C. AQ ) KUIZ. 

Cerarniales 

Centroceras clavulatum (C. ~ g )  Mont. 

Laurencia cartilaginea Yarnada 

Laurencia sp.*, 

temale gametophyte 

Phaeophyta 

Dictyotales 

Diciyopteris repens (Okam.) Bwrg. 

Padina boryana T h i y  

Chlorophyta 

Cladophorales 

Cladophora vÃ¤gabund (l..) van den Hoek 

Ulvales 

Enteromorpha compressa (L.) Grev. 

Enteromorpha intestinales (L.) Link 

Monostroma nitidumwitir. 

UIva conglobata Kjeilm 

U. fÃ¤sciat Delile 

Siphonocladales 

Boergesenia forbesii (tiarv ) Feldm. 

Boodlea composita (H~N.) Brand 

Diciyosphaeria cavernosa (Forssk.) berg.  

Meixia2 

Xiao Dong Hai1 

Tian Ya Hai Jiaol 

Tian Ya Hai Jiaol 

Shalao4 

Xiao Dong Hai1 

Linchanz 

Linchanz 

Linchanz 

Xiao Dong Hai1 

Meixia2 

Xiao Dong Hai1 

West Coral lsletl 

Xiao Dong Hai1 

Bartsch 

Bartsch 

Bartsch 

Bartsch 

Bartsch 

Bischoff-BÃ¤sman 

Bartsch 

Bischoff-BÃ¤sman 

Bartsch 

Bischoff-Bamann 

Bartsch 

Bischoff-BÃ¤sman 

Bischoff-BÃ¤sman 

Bartsch 

Bartsch 

Bischoff-BÃ¤sman 

Bischoff-Basmann 

Bischoff-BÃ¤sman 

Bischoff-BÃ¤sman 

Bischoff-BÃ¤sman 

Bischoff-BÃ¤sman 

Bischoff-Basmann 

Bischoff-BÃ¤sman 

Bischoff-BÃ¤sman 

Valonia aegagropila C AQ. Shalao4 7.11.1990 Bartsch 
' desuibed in Xia and Bartsch (in prep.) as Laurencia changii 

20 
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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 iocation were 
investigated, a: occurred also in the Indo-West-Pacific, b: occurred also in the Atlantic, LST: lower survival 
temperatures determined after 2 or 8 wk and UST: upper survivai temperatures, determined after 2 wk exposure to 
the respactive temperatures and pst-cuiture 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 increase), +++: 4-10 wk growth-tests, photographic observation, 1 : Pakker et al. (1994), 2: Pakker et 
al. (1995), 3: Pakker et al. (1996a), 4: Pakker & Breeman (1996). 5: Pakker er al. (1996b). 6: Cambridge et al. 
(1984), 7: Cambridge etal. (1987), 8: Cambridge etal. (1990). 9: McLachlan 8. Bird (1984), 10: Yarish et al. (1984). 

Algai species Localion, LST UST Growth rang@ opUmum References 

Liie hisloiy slage 2wk 8wl< 

U.S.Virgin Islands 

Nelherlands Anlilles' 

U.S.Virgin Islands 

Fiorida 

SI, Lucia 

U,S.Virg:n islands, I 

U.S.Virgin Islands 

U.S.Vlrgin Islands 

U.S.Virgin Islands 

Nelhariands Antiilos 

Curacao 

Cape Ver& islands' 

Canary Islands 

U.S.Virgin Islands 

U.S.VirgIn Islands, 1 

U.S.Virgin Islands, 1 

Nelherlands Anlilles' 

Cape Verde Islands* 

Hainan Island* 1 

U.S.Virffin lslands, t 

Nelherlands Anlilles, I 

U.S.Virgin Islands, 1 

Canary Islands*, 1 

U.S.Virg'n Islands, s 

Nelherlards Anliites*, s 

Cape Ver& islands* 

Egypl (Red Seal, s 

Errmdesmis v e r f i c i H a t a ~ c ~ ~ Â ¥ ; ) h  U.S.Virgin Islands* 

Nelherlands Antiiles 

Cape Ver& islands" 

Canary lslands' 

Sfrwea anasiomosans-^ I H ~ ~ I  U.S.Virgin Islands 
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Table 3: continued 

A l p  species Location, LST UST Growlh rang& optimum Rsferences 

Lile hislory Stage M 8wk 

tropical-warmtemp. and 

Mediterranean 

R Olpnea simpfeift cwta-,ic fw~i? U.S.V~rgin Islands. g 

Nelherlands Annlles* t 

Cape Verde Isiands*, t 

Canary Islands', t 

E W P ~  (Red Seal, t 
W Auslralm, l 

R Solhria tenerau /v ; Ã TI-, Port Isabell (Texas), g 

R Wufdemanrra mniata'3 (~^urv^-a~t.na-^ U.S.Virgin islands 

G Cladophora prolifera [P.,>] war rg 

G Cladophoropsis membranacea3- 

C Assrcn;w- 

W Atiantic tropical-tempeyale 

R Gracilaria tlkahias I A - L ~ M * ~  

G Ciadophora laelevirens[~ I ~m~ 

G Cladophora dalmatica m rq 

G Ciadophora albida3 mo; 

Cape Verda lslands, 1 

Canary Isiands" 

Egypt (Rad Sea) 

Bnnany 

Curaqao 

Cors~ca 

U.S.Virgin islands* 

Nethariands Anlziles 

Cape Verda Isiands* 

Mauritania 

Canary Islands' 

Syria (Mediterranean) 

Egypt (Red Sea) 

Hawaii 

Bahama Islands 

Mediterranean 

Cape Verda Islands 

Canary lsiands" 

Florida 

Nova Scotia 

C O ~ ~ M ~ I C U ~ ,  9 

Conneclicut, g, 1 

Connecticut, t 

Bunany 

cors,ca 

Curaqao 

Bnnany 

Cwsica 

Brinany 

Bnttany 

Connecticut 

SW Sceland 

Hawaii 

R Graciiaria coronopifolia~ & H a w a  11-15+ 28'29+ 20-28 9 



Publikation l 

Table 4: Geographie distribution of the species investigated. Sources: Abbott (1989), Abboti & Holienberg (1976). Adams & 
Nelson (1985), Akatsuka (1973), Aleem (1978), Anderson & Stegenga (1989). Baardseth (1941), Bergesen (1934, 
1953), Cambridge etal. (1990), Chapman [1956), Chennubhotlam et al. (1990), (1970), Clayton et al. (1997), Hay ef 
al. (1985), Jaasund (1977a, b), Lawson & John (1987), Lee & Lee (1981). Levring (1960). Lewis & Norris (1987), 
Nelson & Adams (1984, 1987), Nelson et al. (1991). Nelson et al. [1992), Ricker (1987), Santelices (1980, 1988), 
Scagel etal. (1989), Seagrief (1984), Simons (1976), South & Tittley (1986), Taylor (1939, 1945, 1947, 1979). Tseng 
(1983). Wormersley (1984), Wynne (1986), Xia & Bartsch (in prep.), Yoshida et al. (1985a, b). Ouestion-marks 
ndicate uncertain rewrds. 

Alaal soecies Geoaraohic distribution 

Gracilaria tenuistipitata 

Laurencia sp. 

Halyrnenia macdata 

Graciiaria changli 

UIva congbbata 

Laurencia cartiiagiwa 

Monostroma nitidum 

Boergesenia iorbesii 

Padna t e m k  - 
P. commorsonÃ¼ 

P. boryana 

Dlctyosphaena cavernosa 

Vaionia aegagropila 

Hypnea canmyce 

Hypwa musciformis 

tmpical NW Paciiic 

Thailand, S China, Taiwan 

impreal NW Pacilic 

Hainan bland 

lmpical Indo-W Pacilic 

Mauritius, Philipines, Vietnam, Hainan Isiand 

tropkal indo-W Paciiic 

Burma, Thailand, Malaysia, Phiilipines, China: Hainan Provsnce 

tropical to temporale NW Paclfic 

China, Ishigaki lsland, Taiwan, Korea, Japan 

tropical I0 temporale W Pacilfc 

Sobmon Islands, SinppOfe, Philippines, S China. Korea, Japan. Haiwakn Istand 

tmpical to temperate W Paciiic 

N New Zealand, Phflippines, China, Taiwan, Japan 

tropical to temperate lcdo-W Paciiic 

Mauritius, lndii, Sri Lanka, Vietnam, Philippines, China. Taiwan, Japan 

tropical to temporale In&-W Pacrfic, iropical E Attantic 

South Airica, S Mozambique, Tanzania, Indian Ocean, Mauritius, Red ?aa. Saudi Arabia, N Arabian Sea, india, Sr i  Lanka, 

SW AusIraha, NE Australia, Polynesia, Malayan Archipelago, Vietnam, S China, Taiwan, Japan; Atlantic: Brazll7, 

Netheriands Antiltes?, Guadebpo'?, Antigua?, Virgin Isian&?, Puerto Rico?, Florida?, W. Ainca: Sao Tomi 

tropical 10 lernparate In&-W Pacrtic. tropical W Atlantic 

Mozambique, Mauritius, Rad Sea, Saudi Arabian, Indu. Sri Lanka, Vietnam, Philippines, China, l s b p k l  isiand, Taiwan, 

Japan, NW Hawaiian lslands; Atiantic: isla Trinidads, Brazil, Isla las Aves, Panama, Lesser Anlilles, Greater Antilies, West 

Indies, Bahamas, Jamaica, Cayman islands, Mexico, Florida, Bermuda Isiands 

tropical to temporale In&-W Paciffc, tropical W Allantic 

Mauritius, Tanzania, Kenya, Indfa, Kermadec isiands, Great Barrter Red, Vietnam. China. Hainan prwince, Japan. 

NW Hawaiian Islands;Atlanlic: Brazil. Costa Rica, Lesser Antilles, Cuba, Fionda. Barmuda Islands 

tropicai to temperate In&-W Pacific, tropical Allantic 

Mozambique, Tanzania, Indian Ocean, Mauritius, Red Sea. Saudi Arabia, N Arabian Sm,  Indu, Sr1 Lanka, Australia, 

Kermatfec lsiards, Poiynesia, Malayan Archipatago, China Sea, Vietnam. Hainan Isiand, Taiwan, Japan, NW Hawanan 

Islands; Atiantic: Lesser Antiiias. Pueno Rico. Bermuda Islands, Ghana, Cameroun 

tropical to temperate In&-W Pacific, tropical W Atiantic, Mediterranaen Sea 

South Africa, S hbzambique, Mauritius, Tanzama, Kenya, Red Sea, Saudi Arabia, N Arabian Sea, Icdia, Sr1 Lanka, 

Poiynpsla, Malayan Archipalago, Philippines, Vtetnam, S China, lshiqaki isiacd, S Taiwan, Japan, NW Hawaiun Isiands.; 

Atlamic: Brazii. Honduras. Lesser Antiiies. Greater Antilies. West indes. Jamaica, flonda. Bahamas, Meditenanaen Sea 

tropical to lernparate In&-W Pacrfic, tropical E Atlantic 

Australasia, Phiiippines, Hainan Island, Taiwan, Japan, Easter Isiand; Allanlic: Senegal, Sierra Leone 

tropical 10 temperate Indo-W Pacific, tropical to lernparate Allannc 

Cape 01 Good Hopa, Mauritius, Tanzania, Egypt, Red Sea, Saudi Arabia. N Arabian Sea, Icdia, Sri Lanka, S.W Austraiia. 

New Zealand, Poiynesia, Malayan Archipeiaqo, Phiiippinss, Vietnam, China: Hainan province, Taiwan, Japan: Alianlic: 

Uru~uay (Punta del Este) to Honduras. Lesser Ant~lies. Greater Antfi!es, Wes! indies. Jamaica, Cayman isiands. Bahamas, 

Mexico to W Florida, Brmuda lslands, from South Caroiina to Massachusetts, France (inci Channel Islacds) to Portupl, 

Azores, Medlterranaen Sea, Sensnga! to Gabon, Pnncipe, Sao Tome, Namibia, South Afrrca 
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Ta& 4: wntinued 

Agal species Geographie distribution 

Hypnea spirwila 

Centroceras clavulatum 

Enteromorpha compressa 

Emeromorpha imestinabs 

lropica! 10 WÅ¸-temperat W Pacific, troptcal lo coid-ternperate Allantic 

W Australia, S Australia, Tasmania to Bowan Island, N New Zealand, Hainan Island, NW Hawaiian Islands; Atlamic: Brazil 

10 Columbia, Lessar Anltlles, Grealer Anlilles. West Indies, Mexico 10 Nova Scotia, A~ lcos t i  Island, S Scardlnavia to S 

Spam and Portugal, Mediterranean Sea, Biack Sea, Caspian Sea, Madeira, Canary Ifilands, Cape Ver& Islands, 

S Spamsh Sahara, Sierra Leone to Cameroun 

lropical to warm-temperate Pacific 

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

EI Salvador, Easlor Island 

lropicai to lemperate Paciiic, tropical W Atiantic 

Vietnam, S China, NW Hawaiian isiands, Easter island, Marshail island, Calilomia, Mexico; Atlantic: Brazil, Lesser Antsii~~, 

Cayman Isiands, Bahama Islands. Mexico, Florlda, Bacrnuda Islands 

tropical Indo-Pacific, tropfcal Atlanlk 

Si Lanka, Great Barrier Reet, China: Hainan prov im,  Taiwan, NW Hawaiian Islands, Mexico, EI Salvador, Easter lsland; 

Atlanlic: Braztl lo Cosla Rm,  Grenada, Vlrgin Islands, Greater Artilies, West Indses, Jamaica, Mexico, W Florida, Berrnuda 

Isiands. Gambia, Sierra Leone, Ghana, Sao Tome, G a b n  

ropical to lemperate Indo-Pacific, tropical to temperale Atlamic 

South Airica. Bird Isiand, Mauritius, Tanzania, Indian Ocean, India, Sri Lanka, Australia. New Zealand, Chatham lsland, 

S China, Taiwan, Japan, NW Hawanan Islands, Peru (PumaTalara, Islas L o b s  de Atuera, Cailao, Isla San Lorenzo, 

Salaverry); Atlanlic: Uruguay (Punta del Este), Brazil, Tobago, Venezuela, Coiombia, Costa Rica, Honduras, Lesser 

Antilies. Grealer Amilles, Jamaica, West Indies, Texas, Flonda, N Carolina, Barmuda lslands, France (incl. Channel 

Islands), S Spain and Portugal, Mediterranean Sea, Liberia, Ghana, Sao Tome 

tropicai 10 cold- temperate In&-Pacilic, tropical 10 cold- temperate Allantic 

Tanzania, Kenya, Red Sea. N Arabian Sea, India, Sri Lanka, SW Australia, N New Zeaiand, Chalham Islands, Three Kings 

Island, Kermadec Islands, Polynssia, Malayan Archipelago, Vietnam, China, Taiwan, Korea, Japan, NW Hawaigan Islands, 

Britsh Columbialo Equador 10 41%. Easter isiand, Juan Fernandez Isiand; Atlanlic: Brazil, Trinidad, Colombia 10 Costa 

Rtca, Lesser Antliies, Cuba. Texas, Flonda, Berrnuda Isiands, Virginia 10 Delaware, New Jersey lo Massachusens, New 

Hampshire?, Maritime Province 01 Canada7, Shetiands, Brltish Isles, Nonvay (boreal/subarctic), S North Sea 10 S Spain 

and Portugal, Azores, Mediterranean Sea, Sierra Leone to Togo, Cameroun 

lfopical to WÅ¸-temperat Indo-Pacilic, tropical to coid-lemperate Atiantic 

Soulh Alrica, Mauritius. Red Sea, Saudi Arabia, N Arabian Sea, India, Sri Lanka, SW Australia. Campbell Island, Auckland 

islands, Anlipodes Isiands, New Zeaiand, Thres Kings Isiand, Kermadec Islands, NEAustralia, Polynasla, Malayan 

Archipelago, Vietnam, China, Ishigaki Island, Penqhu, Taiwan, Korea, Japan, NW Hawaiian isiands, Caiifornia (Sama 

Cruz) 10 52%. Easler island, Juan Femandez island; Atianiic: Brazil to Cosla Rica, Lesser Anlilles, Greater Amilles, West 

indies, Bahama islands, Jamaica, Cayman Islands, Honduras, Mexico to Flonda, Barmuda lslands, Azores, Portugal, S 

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

cosmopoiitan 

Soulh Africa, Mauritius. Red Sea, lndia, Sri Lanka, Soulh Australia, Tasmania, Subantarctic Isiands, Auckland Islands, 

Snares, Stewart island, Catham Isiand, New Zealand, Three Kings lsiand, Kermadec Islands, Philipplnes, China, Taiwan, 

ishigaki Island, Korea, Japan, Aleutian Islands, Banng Sm,  Aiaska to Costa Rica, Peru (Paita), Chile, South Shelland 

islands, Uruguay, Brazil, French Gusana, Grenada, Barbados. Guadeioupe, Puerto Rico, Florida, Barmuda Isiands, 

Virginia to Arclic eastern Canada, Greenland, Spilsbergen, Russia, Norway, Baltic Sea, Iceland, Faroes, Shetlands, Bnlteh 

Isles, S North Sea I0 S Spain, Azores 

cosmopoiitan 

Kerguelen Islands, South Alrica, Red Sea, Sn Lanka, South Australia, Tasmania, Macquarra Isiand, Auckland Islands, 

New Zealand, Three Kings Island, Philippines, Vielnam, China. Taiwan, Korea, Japan, NW Hawaiian Islands, Aieutian 

Islands. Aiaska to Mexico, SW Amsnca 12-55% Falkland lslands, Uruguay 10 Arclic eastern Canada, Greenland, 

Sprtsbergen, Russia, Norway, Bafitc Ssa, Iceland, Faroes, Shetiands, Bnlish isles, S North See. 10 S Sp in ,  Azores, Tristan 

Da Cunha 
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Fig. 1: The island of Hainan, People's Republic of China. 
Nurnbers indicate the collection sites of the isolates 
used in this study (see Table 1). 
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Laurencia W. 

- 1 Hypnea cenotnyce 1 

15 20 25 30 35 
Temperature ('C) 

1 Laurencia cartilaginea 

1 fiypnea spinella 

15 20 25 30 3 
Temperature ('C) 

Figs 2-5: Specific growth rate of Laurencia sp., L. cartilaginea, Hypnea cenomyce 
and H. spinella (% day " ; n=6; vertical bars = standard deviation). 
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hy of Acrosi 
rctic- Antarct 

B .  BISCHOFF A N D  C.  WIENCKE 

Alfred Wegener Institute for Polar and Marine Research, A m  Handelshafen 12, D-27570 Brefnerhaven, Germany 

[Received 15 Februay 1994; revised und accepted 20July  1994) 

The ternperature requirernents for growth and the upper survival ternperatures (USTs) of the Antarctic-Arctic disjunct green alga 

Acrosiphonia arcfa and of the Arctic/cold-ternperate A .  sonderi (Acrosiphoniales) frorn several localities within their distribution areas were 
determined. Ecotypic variation with regard to growth optirna as well as survival ternperatures was dernonstrated in both species, While 

cold-temperate strains had relatively high or  optimal growth rates at IS'C, polar isoiates had very low rates at this ternperature and 

showed growth optirna between 0 and 1 0 T  The UST of the polar isolates of A. arcta is 22"C, i.e. slightly lower than those of the cold- 
temperate strains at 23-2S0C. The cold-ternperate isolate of A .  soi~deri survived 2SCC, whereas Arctic strains had USTs of 22-24'C. The 

data indicate that changes in growth responses to  ternperature as well as srnall changes in UST can be achieved in relatively short hrne 
periods of exposure to low temperatures (3 rnillion years) as exernplified in Arctic populations of A .  arcta as well as A sonderi. The UST 

of A.  arcfa (zz-~s'C) indicate the possibility of dispersal across the equator into the other hernisphere 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 ternperature-growth window. Possible rnigration routes, seasonal developrnent and the nature of geographical boundanes are 
discussed in relation to the data obtained for ternperature requirernents in the context of the present local ternperature regirnes. 

Key words: Acrosiphonia, arnphi-equatorial, biogeography, seasonality, temperature ecotypes, ternperature growth pattem, upper sun~ival 

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

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

Mgal specles Code Locat lon Collector Cul tur t  
No. No. 

\crosiphonia arctg 
Dlllwyn) J. Agardh 

.crosivhonIa sonderi 1 
CÃ¼tzing Kornmann 

2 

Roscoff, France 
48" 4'N, 3O 6'W 

Helgoland 
54O 1 'N, 7 O  5'E 

Faroes 
54O 6'N, 12O 0'E 

Grotta Island, Iceland 
64O O'N, 22" O'E 

Halifax, Nova Scotia 
44' 4'N, 63' 4'W 

Friday Harbor, 
Washington 
48' 3'N, 123' 0'W 

Puerto Williarns, Chile 
54' 6 3 ,  68' 2'E 

Helgoland 
54O 1 'N, 7 O  5'E 

Spitsbergen 
86" O'N, 15" 0'E 

M. van Oppen 

B. Bischoff 

K. LÃ¼nin 

K. Gunnarson 

I. Novaczek 

J. Oben 

C. Wiencke 

K. LÃ¼nin 

C. Wiencke 
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Table 3: Mean rnonthly ternperatures for various localities (oceanic isotherrns interpolated after U.S. Navy 
Atlas, 1981) and the rnonthly yield (%) of Acrosiphonia arcta and A. sonderifrorn these localities, at 
the rnean rnonthly temperatures at these localities. The absolute rnonthly yield has been 
calculated as increase in biornass of 1g algal fresh weight within 30 days. The rnonthly yield (%) 
gives the percentage of the highest potential yield at the temperature-growth optirnurn. The 
average rnonthly yield (X) of the polar isolates refers to the ice-free rnonths. 

centra l  distribution area 1 

rnonlhlyyield Ice Ice Ice Ice 100 62 45 45 62 84 lce lce 66 



Acrosiohonia arcta. 
7 60 . Sceland 

Acrosiohonia arcta, Acrosi~honia arcta, 
Halifax, Nova Scotia Roscoff. France 

0 5 10 15 20 
Ternperature (Â¡C 

King George Island, 
Antarctica 

Temperature (Â¡C 

Farnes 

Acrosiphonia arcta, 
Puerto Williams, 

I southernmost Chile 

Helgoland 

0 5 10 15 20 

Ternperature (Â¡C 

Figs 1-9: Specific growth rates of Acrosiphonia arcta from various localities (% day-1; n=6, when not 

indicated; vertical bars = standard deviation). Growth rates shown in Figs 1-2, 5-8 were calcu- 

lated weekly or fortnightly over a 5-week period in each experimental ternperature. The growth 

rates of the final measurement were used here. Growth rates in Figs 3-4, 9 were calculated as 

mean values over whole experimental periods of 4 weeks, following 1 week where the algae had 
been rnaintained under experimental conditions. Growth rates shown in Fig. 8 were redrawn from 

Bischoff & Wiencke (1993) and growth rates shown in Fig. 9 were taken frorn Wiencke & tom 
Dieck (1990). The shaded bars show the annual temperature range of surface seawater at the 

localities, according to the oceanic isotherrns (U.S. Navy Atlas, 1981). 

Temperature (Â¡C 
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Fig. 13: Distribution of Acrosiphonia arcta. 
Distribution (closed circles) according to Gabrielson et al. (1989); Kjellrnan (1883); 
Levring (1 960); Papenfuss (1 964); Pedersen (1 976); Scagel (1 957); Scagel et al. 
(1 989); South (1 984); South & Tittley (1 986); Taylor (1 939); Tseng (1 983). 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). 

Fig. 14: Distribution of Acrosiphonia sonderi 
Distribution (closed circles) according to Pedersen (1 976); South (1 984); 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. Wienckc 

erature adaptation in strains of the amphi-equatoria! 
Urospora penicilliformis (Acrosiphoniales): biogeographical implication 

Received: 24 November 1994,lAccepted: 12 January 1995 

Abstract Thc tempcraturc requircmcnts for growth 
and the upper survival tcmperaturcs (UST's) of thc 
amphi-equatorial grccn alga Urospora penicillijormis 
collected from scveral localities within its distribution 
area bctwccn 1986 and 1991 were dctermined. Ecotypic 
variation, both with regard to growth ranges and opti- 
ma and to survival tcmperaturcs, was dcmonstrated. In 
thc polar strains of U .  penicillijormis, tempcraturc 
growth ranges werc narrower and the growth optima 
and UST's werc at  lowcr tcmperaturcs comparcd to 
cold-tcmpcratc strahis. In particular, thc polar strains 
grcw betwcen 0 and 15 'C with optimal growth at 0 or 
5 'C, whcreas the cold-tcmperate isolatcs grcw betwecn 
0 and (15) 20Â° with almost cqual growth ratcs or 
a growth optimum bctwccn 5 and 15 'C. The Arctic 
strains survivcd 23 to 24 'C, and the Antarctic isolatc 
only 19 'C, while the UST's of thc cold-tcmpcrate iso- 
lates werc betwecn (24) 25 to 26 Â¡C The data strongly 
indicate that a cold watcr history of ca. 3 million yr in 
thc Arctic can be sufficicnt for changcs in the temver- 

U .  penicilliformis. For strongcr reduction of upper sur- 
vival tcmperaturcs, longer time periods are ncccssary as 
cxemplificd in thc isolatc from Antarctica, whcrc low 
temperaturcs have existcd for at least 14 million yr. The 
significantly lowcr UST of thc Antarctic strain, points 
to an  carly contact of the alga with thc cold water of thc 
Antarctic region and may indicate an  origin of U. 
penicillijormis in the Southcrn Hcmispherc. The UST's 
of thc cold-tcmpcratc isolatcs (24 to 26'C) would have 
allowcd a migration across thc equator during Pleis- 
tocenc lowcrings of the seawatcr tcmperaturcs in the 

tropics. Growth, howcver, would not have becn pos- 
siblc during thc Passage across the equator due to thc 
narrow temperaturc-growth window. The nature of thc 
gcographical boundarics and the control of scasonal 
dcvelopmcnt of U. penicillijormis by the tcmperature 
conditions in thc various gcographical rcgions are dis- 
cussed in rclation to thc prescnt local tcmpcraturc 
rcgime. 

aturc growth rangcs and optima as well as for small 
changcs of UST as shown in the Arctic populations of 
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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). 

;ode-No. Locatlon Collector Culture No. 

Helgoland 
54' 1 'N, 7' 5'E 

Spitsbergen 
86' O'N, 15' 0'E 

Disko lsland* 
70' O'N, 53' O'W 

Halifax, Nova Scotia 
44' 4'N, 63' 4'W 

San Juan Island, 
Washington 
48' 6'N, 122' 8'W 

Hokkaido, Japan 
42' O'N, ~a.140-145~E 

Otaao Peninsula. 

Concepcion, Chile 
36' 5'S, 73' O'W 

King George lsland** 
62' 1 'S, 58' 4'W 

C. Wiencke 

C. Wiencke 

C. Wiencke 

I Novaczek 

A. Peters 

H. Kawai 

M. van Oppen 

A. Peters 

C. Wiencke 
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Table 3: The rnonthly potential yield (%) of Urospora penicilliformis from different localities, at the rnean 
rnonthly temperatures at these localities (oceanic isotherm interpolated after U.S. Navy Atlas, 
1981). The absolute monthly yield has been calculated as increase in biomass within 30 days. The 
rnonthly yield (%) gives the percentage of the highest potential yield at the temperature-growth- 
optimum.The average monthiy yield (%) of the isolates refers to the ice-free months. - 

~ o n t r a !  distribution area 1 

rnonlhlyyieki 83 83 83 76 69 63 60 60 60 63 69 76 70 

p/01 
Concepcion 6 1 14 13 13 12 12 12 13 13 14 

1%)  

29 62 62 62 62 62 62 62 62 62 62 57 

(%) 

~ ~ u a t o r  b u n d  distribution area 1 
Halifax 4 2 2 4 6 10 14 16 16 12 10 6 

('Â¥C 

rnonlhly yieki 14 2 2 14 45 100 25 7 7 45 100 45 34 

(X) 

San Juan 1s. ( 'C) 10 10 10 10 11 13 14 16 14 12 10 10 

rnonthlyyieki 50 50 50 50 41 28 22 5 22 37 50 50 38 
IO/-\ , 
Japan 6 5 5 6 8 12 15 20 19 16 12 9 

1%) 

rnwthlyyieki 40 38 38 40 43 63 100 7 11 57 63 43 47 

(%) 

po la r  distribution area 

l;t,tsbergen 
10 1.2 1.2 1.2 10  

rnonthly yieki Ice Ice Ice Ice 100 

1s. 1.2 1-2 1.2 1-2 lo 
rnwlhlyyieki Ice ice lce Ice 100 
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Fig. 10: Distribution of Urospora penicilliformis. 
Distribution (closed circles) according to Chapman (1956), Gabrielson et al. 
(1 989), Kjellman (1 883); Lamb & Zimmerman (1 977), Papenfuss (1 964), 
Pedersen (1 976), Ricker (1 987), Scagel (1 957), Scagel et al. (1 989), Seagrief 
(1 984), South (1 984), South & Tittley (1 986), Tseng (1 983), Wagner & Zanevelt 
(1988), Wormersley (1984). Thick line (W): limiting winter isotherm. Thin line 
(S): 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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TEMPERATURE R E Q U I R E M E N T S  F O R  G R O W T H  A N D  S U R V I V A L  OF 
A N T A R C T I C  R H O D O P H Y T A 1  

Bettina Bischoff-Basmann2 and Christian Wiencke 

Alfred Wcgener Institute for Polar and Marine Research, Am Handelshafen 1 2 ,  D 27570 Bremerhaven, Germany 

ABSTRACT 

The  temperatio-e requireiii~i~t forgrou'tl~ aiid the iipper 
i t t ~ ~ n ~ a l  /rii~/~eraturrs (USTs) of 15 Anta I-ctic red algal 
sprcies rolleciecl on King George Island (Soiith S h r t l d  
Isla nds) ciircl S i g y  Island (Soiith Orknry Islands) wert 
detei'imned. Two gro l ip  u'itlr eIiffi,reni iemperalure rr- 
quireiiients u'rre i d e n t w .  1) A "eur~t l i rr i t~al"  group 
iirclucles Rhodymenia subantarctica, Phyllophora 
ahnfeltioides, Gymnogongrus antarcticus, and Rho- 
dochor~on purpureum, gr07ciiig betmen O O a d  IOÂ° 
with optimum naives at (0Â¡ 5Â¡(10") The  USTs  of thesr 
species and ojporphyra endiviifolium, Delesseria lan- 
cifolia, nni-1 Bangia atropurpurea w e  b ~ t x e e n  22"and 
16' C. These species survri'ed temperatztres in  a siiitilar 
raizge as most endeinic Arctir or Arctic/colcl-teinprrate 
species but r.shibited a lower teiiiperature elemand for 
p u ' t l i ,  siiggrstii~g a n  ectr/ier conlacl u'ith 1071' t e i~~pera-  
tiires t11anArctic specirs, 2 ) A  strnotl~ennal groiip includrs 
Pantoneura plocamioides, Myriogramme mangini, 
Ballia callitricha, Phyllophora antarctica, Gigartina 
skottsbergii, Georgiella confluens. and  Plocamium 
cartilagineum grov-ling at 0"  or 5j0 C u'itl? optimum 
values at O0 or j0 C. The  USTs  of these species and  of 
Phycodrys austrogeorgica irei-e l ~ e k ~ ~ r e n  14'und 7'C. 

The  spcies oftl l is group miist have /lad a n  even eariler 
coirfact liGili tlie Aiifarctic colcl-u'ater ~ n t ~ i r o n m r n t  f han  
species of tlie " r ~ i r f i e r m a l "  poi1/1, Gigartina skotts- 
bergii, Georgiella confluens, Plocamium cartilagi- 
neum, and Pantoneura plocan~ioides u'ere probably 
exposed langer to lau' /einperaliires than tlie othei- species 
of t11is group or A t t t m t i c  greeii o-nd brown algae because 
thej s11ou' t11e loii'est teiiiperature rrqt~irrme-iits so fai- de- 
tri-minecl in seciu~ercls. Tlie rrstilts are discussed i n  tlw 
contextoJ/~reseni local teii~/~erature regimes a t  the localities 
u'liere the isolates u'rre collerted. Moreover, an atteinpt 
was madr to explaiir the grosraphic clistributioir of indi- 
vidual species 1iy the temperature r e p i r ~ i n e n t s  determined 

in tliis str~clj. Only a few of the distnbufion liviits are 
cletermiitecl by temprratzii-egrou'lli ancl/or sin-vival char- 
acteristics. In  manfspecies (Rhodyn~enia subantarctica, 
Ballia callitricha, Gigartina skottsbergii, Bangia 
atropurpurea, Rhodochorton purpureum, and Plo- 
camium cartilagineum), 111e clez~elopment oftempri-at~ii-e 
ecoiypes ts evident. 

Ke j  index u'ords: Mai-cttcez; grou'ili; pl~yiogeograpliy; 
Rl~odo/jlijta; sui'vival; t r~ i~pera lure  ecoljpes; temperature 
requiremenl 
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Tab le  1: Investigated red  algal species, location, year of collection, collector and cu l ture  
number. 

--P- 

Algal species / life history Stage Location Year of Collectorl Culture 
collection Isolator no. 

Cerarniales 
j3allia callitricb (Agardh) KÃ¼tzin 

pelesseria lancifÂ§li 
, . 

(Hooker) Agardh, 

garnetophyte 
Georaiella-SflIlfluSÂ§ (Reinsch) Kylin 

Skoitsberg, 

garnetophyte 
Mvrioararnrne mangini (Gain) Skottsberg 

Pantoneura DIO- Kylin 

PhvC0drV~ au- Skottsberg 

Rhody rneniales 
-ntarctica R. W. Ricker, 

fernale garnetophyte 

Gigartinales 
Giaartina SkOttSbm (Bory) Setchell et Gardner, 

garnetophyte 
h v l o ~ r a  a h n f e m  . . 

Skottsberg 

phvlloohora a m  Skoitsberg 

Plocarniurn cartilaaineurq (L.) Dixon 

Nernaliales 
ÃŸhodochorto Duroureurn (Lightf.) Rosenv. 

Bangiales 
-urpurea ( ~ 0 t h )  C. ~ g . ,  

garnetophyte 
Por~hvra endiviifolium (A. et E.S. Gepp) Charnb., 

garnetophyte 

King George 
Island 

King George 
Island 

King George 
Island 

King George 
Island 

Signy Island 

King George 
Island 

King George 
Island 

King George 
Island 

King George 
Island 

King George 
Island 

King George 
Island 

King George 

Island 

King George 
Island 

King George 
Island 

King George 
Island 

Kloserl 
Wiencke 
Kloserl 

Wiencke 
Kloserl 

Wiencke 
Kloserl 

Wiencke 
Brouwerl 
Wiencke 

Kloserl 
Wiencke 
Kloserl 

Wiencke 

Claytonl 
Wiencke 

Wiencke 

Kloserl 
Wiencke 

Kloserl 
Wiencke 

Kloserl 
Wiencke 

Kloserl 
Wiencke 

Claytonl 
Wiencke 
Claytonl 
Wiencke 
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Table 3: Potential monthly yield (%) of red algal species from Antarctica at the mean monthly 
temperatures (oceanic iso therm interpolated after U.S. Navy Atlas, 1981). The 
average rnonthly yield (%) refers to the ice-free months. Changes in the light regirne, 
e.g. variation of day-lengths, were not considered. 

Mean rnonthly temperature (Â¡C 

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

Algal species Monthly yield (%) Average 
monthly 

yield (%) 

ÃŸhodvrneni subantarctica 

Phvlloohora ahnfeltioides 

Gvrnnoaonarus antarcticus 

Rhodochortwn Duroureum 

Mvrioararnme rnanaini 

eura olocarnioide~ 

Ice 

Ice 

Ice 

Ice 

Ice 

Ice 

Ice 

Ice 

Ice 

Ice 

Ice 

Ice 

Ice 

Ice 

k e  

Ice 

Ice 

lce 

I ce 

Ice 

l ee 

Ice 

Ice 

Ice 

Ice 

Ice 

Ice 

lce 

Ice 

I ce 

1 ce 

Ice 

Ice 

I ce 

Ice 

Ice 

Ice 

Ice 

Ice 

Ice 

Ice 

Ice 

Ice 

Ice 

I ce 

Ice 

Ice 

Ice 

Ice 

Ice 

Ice 

Ice 

Ice 

Ice 

Ice 

Ice 

Ice 

Ice 

Ice 

Ice 

Ice 

Ice 

Ice 

Ice 

Ice 

Ice 



Publikation IV 

Table 4:  Geographie dlstrlbution of the species investigated. Sources: Adams & Nelson (1985), Baardseth 
(1941), Balech (1968), Bargesen (1934), Brouwer et al. (1995), Chapman (1969, 1979), Chiang (1973), 
Cormaci et al. (1992), Del6pine (1966), Dalepine et al. (1966), Dellow (1955), Edwards (1970), Etcheverry 
(1983), Hay er al. (1985), KlÃ¶se (pers. com.), Kylin & Skottsberg (1919), Lamb & Zimmermann (1977), 
Lawson & John (1 987), Lee & Lee (1 981 ), Levring (1 945, 1960), Moe & DeLaca (1 976), Nelson & Adams 
(1 987), Nelson et al. (1991, 1992), Ogawa & Lewrnanornont (1 984), Papenfuss (1 964), Pedersen (1 976), 
Pedrini (1992), Pujals (1963), Ramirez (1986), Ricker (1987), Santelices (1980, 1988), Santelices & 
Abbott (1978), Scagel (1957), Scagel er a/.(1989), Seagrief (1984), Skottsberg (1923, 1941, 1953), South 
(1984), South & Tittley (1 986), Taylor (1 939, 1945, 1979), Tseng (1983), Waaland (1 977), Westermeier 
et al. (1992), Wynne (1982, 1986), Zaneveld (1968). Question-marks indicate uncerfain records. 

Algal species Gecgraphical distribution 

Anlarctic Peninsula, Wilkes Land, Victoria Land, South SheBand Islands, South Sandwich Islands 

Anlarctic 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 lslands, South Georgia 

Antarctic Peninsula, West Antarctica, South Shetland Islands, South Georgia 

Antarctic Peninsula, South Shetland Islands, South Orkney Islands, South Georgia, Kerguelen 

lslands 

Antarctic Peninsula, South Shetland Islands, South Orkney Islands, Falkland Islands, Tierra del 

Fuego, Kerguelen lslands, Macquarie lslands 

Antarctic Peninsula, South Shetland Islands. South Orkney Islands, South Georgia?, Falkland 

Islands? 

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

Fuego 

Antarctic Peninsula, South Shetland Islands, South Orkney Islands, Falkland Islands, Tierra del 

Fuego, Kerguelen Islands, Auckland Islands, Campbell Island, South America (west coast, 33 OS) 

South Shetland Islands, Falkland Islands, Tierra del Fuego, Juan Fernandez Islands, Kerguelen 

Islands, Macquarie Islands, Auckland Islands? 

Antarctic Peninsula, Prince Olav 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 OS), 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 Azores6outh Spain and Portugal to Soulh Greenland, 

from Labrador to Uruguay, Argentina (50Â°S 

Pacific: Chile (5-35 OS), Costa Rica lo JapanIKorea, China, Taiwan, Thailand (Songkhla), New 

Zealand (Hauraki GulQ, Chatham lslands 

Antarctic Peninsula, Mac. Robertson Coast, Adelie Coast, Wilkes Land, Victoria Land, South 

Shetland Islands, South Orkney Islands, Sou& Georgia, Falkiand Islands, Tierra del Fuego, 

Kerguelen Islands 

Atlantic: Tristan da Cunha, Senegal, Mediterranean, Azores to Western Baltic Sea, Notway, British 

sles, lreland, Shetland Islands, Faroe Islands, Iceland, Jamaica, Brazil? 

Pacific: Juan Fernandez Island, South America (west coast 18 OS), Mexico, Baja California to 

northern southeast Alaska, Bering Sea, Pakistan: Karachi, New Zealand, Auckland Islands, South 

Australia, Chatham Islands, Antipodes Islands, Campbell Island, Snares 

Antarctic Peninsula, Wilkes Land, South Shetland Islands, Kerguelen Islands, Macquarie Islands, 

Bounty lslands, 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 s u ~ i v a l  temperatures (UST) of Bangia atropurpurea, Plocamium cariilagineum a n d  
ÃŸhodochorto purpureum frorn different localities. 

Algal species LIST Exposure time1 References 

Â¡C evaluation - 

Disko Island, Greenland 

Helgoland (NE Atlantic) 

Mediterranean 

Lake Ontario, Canada 

King George Island, Antarctica 

Helgoland (NE Atlantic) 

Vancouver Island, British Columbia 

King George Island, Antarctica 

Helgoland (NE Atlantic) 

King George Island, Antarctica 

24 2wk I postcultivation 

25 1 wk I photosynthetic 

29 2wk 1 postcultivation 

30-35 2wk I photosynthetic 

22 2wk I postcultivation 

23 lwk I photosynthetic 

23 Iwk / photosynthetic 

7 2wk I oostcultivation 

23 2wk I postcultivation 

18 2wk 1 postcultivation 

Bischoff and Wiencke (1 993) 

LÃ¼nin (1 984) 

Ortanidis (pers. com.) 

Graham and Graham (1987) 

This study 

LÃ¼nin (1 984) 

LÃ¼nin and Freshwater (1988) 

This study 

Bischoff-BÃ¤sman (unpl. data) 

This study 



Publikation IV 

- k8m;bi aQ ^Â 6 

5 
8 4 s g 2 

g 0 
CL 
VI 

1 C 1 D 
0 5 10 15 0 5 10 15 
Temperature ('C) Temperature (Â¡C 

Fig. 1 A-D:Ternperature requirements for growth of Antarctic Rhodophyta, "eurythermal" group 
(% day-1; n=6, when not indicated; vertical bars = Standard deviation). The scales 
difier arnong figures. 
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Temperature (Â¡C 

J 2F 
0 5 

Temperature (Â¡C 

Fig. 2A-G:Temperature requirements for growth of Antarctic Rhodophyta, stenotherrnal group 
(% day -1; n=6, when not indicated; vertical bars = Standard deviation) The scales 
differ among figures. 
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Fig. 3A-D: Distribution of Antarctic Rhodophyta 

A) (e) Gymnogongrus antarcticus and (U) Phyllophora antarctica. 
B) (e) Myriogramme mangini, (a) Phyllophora ahnfeltioides and (A)  Phycodrys austrogeorgica. 

C )  (e) Georgiella confluens. 
D) (Ã§ Delesseria lancifolia, (a) Porphyra endiviifolium and (A)  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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Rhodvrnenia 
subantarctica 

Ballia call~tricha 
a 

I1<'.Â¥'.̂ ia-.̂ c'-?--q<  ̂

Fig. 4A-C: Distribution of Antarctic Rhodophyta. 

A) (e) Gigarfina skottsbergii, 

B) (8) Ballia callitricha. 
C) (8) Rhodymenia subantarctica. 

Thick lines (W): limiting winter isotherms. Thin lines (S): lirniting surnrner 

isotherms (derived from U.S. Navy Atlas 1981). See also Table 4. 
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Abstract 

The temperature requirements for growth and survival of cold water seaweeds frorn 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 iow temperatures. In contrast, endemic 
Arctic macroalgae show higher ternperature dernands and correspond in their temperature responses to many Antarc- 
tic cold-temperate species. Arctic cold-ternperate species show similar temperature requirements to cold-temperate 
species frorn southemmost South America. The temperature requirements of cold-ternperate N. Atlantic species are 
somewhat higher than those of cold-temperate N. E. Pacific species. These differentes are the result of the different 
times of exposure of these groups to low ternperatures. The first steps in the adaptation of macroalgae to low 
temperatures are an increase in cold tolerante and an increase of growth and reproduction rates at low temperatures. 
Later, the ability to grow and reproduce at 2 15 to 20 'C and to survive temperatures 2 20 'C is lost. This 
temperature response type is exemplified in endemic Arctic and Arctic cold-ternperate 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 2 5 or 10 Â¡ and a strong reduction in the upper survival temperatures (LST) down to 10- 
13 'C. This temperature response type is typical for endemic Antarctic species exposed to cold waters for at least 
14 \[Y. Amphiequatorial filamentous green and brown algal taxa and rnicrothalli of amphiequatorial brown algae 
mostly show UST's of 23 to 28.5 'C, significantly higher cornpared 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 ~ r o w t h  during the Passage across 
the equator would not have been possible in all species except Ectocarpus siliciilosus due to the narrow temperature- 
reproduction and temperature-growth windows. 
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Table I: Ternperature requirernents of cold-water rnacroalgae from the Southern Hernisphere. The authorities 
.* 

of the rnentioned species are given in Table 6. Abbreviations: *: strain from Antarctica, : strain from 
**' ***, 

South Arnerica, : strain frorn South Africa, : strain frorn Australia, New Zealand or Kerguelen, s: 

sporophyte, g: gametophyte, rn: male gametophyte, f :  fernale garnetophyte, UST: upper survival 

ternperature, LST: lower survival temperature, ULG: Upper temperature lirnit for garnetogenesis, +: 

growth rates deterrnined over whole experimental periods of up to 4 weeks, i. e. in plants not fully 

acclimated to the respective ternperatures. ++ growth rates calculated as mean of several weekly 

rneasurernents. a: UST deterrnined in two-week-exposures to the respective temperatures and 

postcuiture under growth permitting conditions. UST deterrnined in experiments of < 30 days and 

subsequent rnicroscopical Observation. 1: Wiencke & torn Dieck (1989), 2: Ohno (1984) 3: Wiencke 

(unpubl.), 4: Wiencke & torn Dieck (1990), 5. Peters & Breernan (1993), 6: Novaczek (1984), 7: 

Peters & Breeman (1992), 8: Delepine & Asensi (1976), 9: torn Dieck (1993), 10: Branch (1974), 11: 

Bolton & Anderson (1 987). 

Species, life history Stage Growth range, UST LST ULG References 

Phasiims, s 

H i r n a n t o t h ~ a n d i f o l i u s ,  s 

DasmflrRStia, s 

Desmarf&hnW&a, s 

Ascoseira mirabijjs 
. . . ,  

Palmaria decjjieus, m 

microthalli 

Phaeurus antarct ia ,  rn 

P. antarcta,  f 

Himantothallus arandifolius, rn 

H. arandifQjius, f 

rn 

LL2KeBi7 f 

P m ,  g 

Flachista antarclica 

Endernic Antarctic species 
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(Table 1 contin.) 

. . ..* 
-, s 

.**, 
Durvillaea ; . ** 
Gerninocar~us aerninatus 9 

Ulothrix subflaccida* . ** 
Adenocvstis , 

W o t h a m n  -** 

EnteromQmÅ¸a_tiult.Â§ 

rnicrothalli 

Desmarestia rnenziesii, f 
. . ** 

Adenocvstis utncularis , rn 

A. utriculari$*, f 

5tereocladon ruaulosus 
** 

Scvtotharnnus fasciculatus 

** 
m e a  larninarioidea , g 

*, 
I undulou , g 

Desrnarestia rnuelleri*, s 
** 

Chordaria rnaoellanica 

rnicrothalli 
** 

Lessonia vadosa , rn 
** 

L. vadosa , f 
** 

chordaria linearis , g 

Desrnarestia rnuelleri, g 
** 

D. distans , g . 
Gononerna Dectinatum 

** 
Lessonia niarescens , m 

** 
L. n i o r e w  , f 

**** 
Rcklonia radiata , rn, f 

*** 
E. rnaxima , g 

Antarctic cold-temperate species 

0-5+ 15-1 63 

1 5a 

21 3.5, 11.5-1 2+ 13.513 

0-10+ 14-1 53 

0-10, 5-10+ 23-253 

0-15+ 18, 193 

0-1 5+ 22-24a 

0-20+ 25a 

Exclusively (cold-)temperate species 

0-15+ 173 

5-15+ 17-223 

5-20' 2 I a  

0-20+ 23-243 

** 
Tinocladia falklandica 27.8-28.1 15 5 
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Table 11: Ternperature requirernents of cold-water rnacroalgae frorn the Northern Hernisphere. The authorities 
** 

of the rnentioned species are given in Table 6. Abbreviations: * :  N-Atlantic strain, : N-Pacific strain, 

s: sporophyte, g: garnetophyte, rn: male garnetophyte, f: fernale garnetophyte, UST: upper survival 

ternperature, LST: lower suwival ternperature, ULG: upper ternperature lirnit for garnetogenesis, + 

growth rates deterrnined over whole experimental periods of up to 4 weeks, i. e. in plants not fully 

acclirnated to the respective ternperatures. ++ growth rates deterrnined afler 5 to 6 weeks, i. e. after 

cornplete acciirnation of growth to the respective ternperatures. UST generally deterrnined in two- 

week-exposures to the respective ternperatures and postculture under growth perrnitting con- 

ditions. In sorne cases exposure tirnes of up to 3 rnonths were used. ̂  UST deterrnined by rneasure- 

rnents of photosynthetic capacities before and after one-week-exposures to the respective tern- 

peratures, UST deterrnined in experirnents of 5 6 rnonths and subsequent rnicroscopical obser- 

vation. 1: torn Dieck (1992), 2: Bolton & LÃ¼nin (1982), 3: torn Dieck (1993), 4: Novaczek et al. 

(1990), 5: Bischofi & Wiencke (1993), 6: LÃ¼nin (1984), 7: LÃ¼nin & Freshwater (1988), 8: Peters & 

Breernan (1992), 9: Novaczek et al. (1986), 10: Norton (1977), 11: Novaczek & Breernan (1990), 12: 

Breernan & Pakker (1994) 13: Fortes & LÃ¼nin (1980), 14: Bischoff (unpubl.). 

Species, life history Stage Growth range, UST LST ULG References 

Endemic Arctic species 

I arninaria solidunouJa, s 0-15, 5-10+ 1 6a 

Pevaleraea rarne-, rn, s o- lo+, ++ 18-20a <-5 

rnicrothalli 

Larninaria solidunaula , rn, f 

Arct ic cold-temperate, amphioceanic species 

Pihvella Iittoralis 0-20, 5-15'' 21a 

I arninaria saccharina, s 0-20, 10-15+ 2ob 

Desrnaresti- , s 0-15(20),5(1 O)+,++ 20-23a- <-1.5 

Chorda filurn, s 20, 24a. 0 

Polvsinhonia u r c e o l a ~  0-20, 10-15++ 25-26^ 

Ghaetomorpha melaaonium 0-25, 1 0-207 26? <-5 
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(Table II contin.) 

rnicrothalli: 

Alaria W*, rn 

A. escu~enta*, f 

A ~ i r u m  c d w ' ,  rn 

pe.srnare-*! ", rn 
*. P. a c u l m  , f 

I arninaria , rn 

l-sa&aM*, f 

Chorda filum, rn 

G. filurn', f 

hrorna&rurn secundatum, 

Chorda tornentosa, s 

Phvcodrvs rubens 

Membranaera a l m  

Larninaria d i a i m ,  s 

L. lonaicruris, s 

Chrornastrurn viraatulurn, 

Acrosiphonia sonderi 

rnicrothalli 

Laminaria d i a m ,  rn 

L. d i a i m ,  f 

L. lonaicruris, rn, f 

Chorda t o r n e n w ,  g 

Cvmathere t r i ~ l i c m ,  s 

Pieuro~hvcus aardneri, s 

Hedo~hvllum sessile, s 

Postelsia palrnaeforrnis, s 

Larninaria setchellii, s 

L. bonaardiana, s 

Alaria rnaraina, s 

Ptervaophora californica, s 

Arctic cold-temperate N-Atlantic species 

1 7a 5 

18, <20b. C <-1 6,9 

18-200 6 

20" 6 

0-20, 10-15+ 2 I a  17  1 , 2  

0-20, 10+ 2 

21a 5 

0-20, O++ 23a 5 

Cold-temperate NE-Pacific species 

1 5 ~  

1 5 ~  

1 5 ~  

1 5 ~  

0-18, 5-15' 1sb, l g a  

0-18, 10+ 18a. !J 

I ab 
1 ab 
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(Table II contin.) 

M a c r o m  
. .  . 

i , s  

Gvrnn- 

rnicrothalli 

-, rn 

V, f 

-' 

A-, f 

cvrnathere triulica, f 

m v c u s  wrdneri, rn, f 

1 setchelÅ ļ rn, f 
. ... 

!-imdmlr m 
. ... Li3,mkmr f 

. .  . .  
rn 

. . .  
inteonfalia, f 

Ptervaahora californica, rn 

P, f 

. . 
-, s 

Durnontia contorta 

Furcellaria lurnbricalis 

Polvides rotundus, s 

Fucus s?iraÅ  ̧
. . 

Cold-temperate N-Atlantic species 

0-20, 5-15' 20a3 k3 

0-20,lO-15' 23b 

25b 

0-25, 10-15' 253 

5-25, 10-25' 27a 

0-25, 15+ 28b 

rnicrot halli 

n 
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Table 111: Ternperature requirernents of arnphiequatorial seaweeds. The authorities of the rnentioned species 

are given in Table 6. Abbreviations: g: gametophyte, rnt: rnicrothallus, rn: male, f: fernale gameto- 

phyte, s: sporophyte, U: life history stage unknown, UST: upper survival ternperature, ULG: upper 

ternperature limit for garnetogenesis. + growth rates determined over whole experimental periods of 

up to 4 weeks, i. e. in plants not fully acclirnated to the respective ternperatures. ++ growth rates 

determined after 5 to 6 weeks, i. e. after complete acclirnation of growth to the respective tempe- 

ratures. UST deterrnined in two-week-exposures to the respective ternperatures and postculture 

under growth permitting conditions, b UST deterrnined by rneasurernents of photosynthetic capa- 

cities before and after one-week-exposures to the respective ternperatures. 1: Peters & Breernan 

(1992), 2: Bischoff & Wiencke (unpublished), 3: Rarnirez et al. (1986), 4: Anderson & Bolton (1989), 

5: Peters & MÃ¼lle (1986), 6: Nakahara (1984), 7: LÃ¼nin & Freshwater (1988), 8: Rarnirez & Peters 

(unpubl.), 9: LÃ¼nin (1984), 10: Peters 1992, 11: Clayton (1986), 12: Stache (1993), 13: tom Dieck 

(1992), 14: torn Dieck & Oliveira (1993), 15: tom Dieck (1993), 16: Bischoff & Wiencke (1993), 17: 

Peters & Breernan (1993), 18: Wiencke & torn Dieck (1990), 19: Bolton (1983), 20: Bischoff & 

Wiencke (unpubl.; The applied rnethods are identical to those used by Bischoff & Wiencke 1993). 

Species, life history Stage Origin of Growth range, UST ULG References 

strain optirnum 

Brown algae 

Desrnarestia viridig, g Helgoland 0-20, 20t 

Brittany 

Newfoundland 

Hokkaido 

Helgoland D viridis, s 

D. confervoideg, g 

D. confervoides, s 

D U ,  rn 

D. rnun&, f 

D. f i r n ,  rn 

Washington 

Argentina, 40'50's 

Argentina, 44O23'S 

Chile, 53O10'S 

Chile, 53'10's 0-20, 10-15" 

Western Canada 

Western Canada 

Central Peru 

Northern Chile 

South Africa 
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(Table III contin.) 

D. firm& f Central Peru 

Northern Chile 

South Africa 

Western Canada 

Brittany 

Hokkaido 

Chile 

Argentina, 44'23"s 

DictvosiDhon foenicul-, rn Western Ireland 

Newfoundland 

Å  ̧m, f Western Ireland 

Newfoundland 

P. h i r s w ,  rn Tierra del Fuego 

Q,hhlm., f Tierra del Fuego 

Fctocarwus s i l icu l~Â£~Â U Canadian Arctic 

Chile, 55 OS 

F. siliculosus, s Newfoundland 

Norway 

Isle of Man 

Italy 

N.Carolina, U.S.A. 

Texas, U.S.A. 

Chile 44 OS 

South Australia 

New Zealand 

-., M Western Canada 

5,Lu&akr Chile, 39051rS 

Chile, 41 '30's 

Australia 
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(Table 111 contin.) 

Striaria -, rnt 

Macrocvstis ~vrifera, rn 

Lpyri fera, f 

M. ovrifera, f 

M. ovrifera, f 

Laminaria ochroleuca, s 

L. ochroleuca, rn 

L. ochroleuca, f 

l-&s,&, s 

L. abv-, rn 

-, f 

4.. ~allida, s 

L, oaIfi&, m 

L, pallida, f 

I . schinzii, s 

. schnz ,  rn 

I , schin~ii, f 

Hokkaido 

Tasrnania 

Chile 

Argentina 

California 25-26a 

California 25a 

Chile, 40 OS 24.Ba 13 

New Zealand 24+ 

Brittanny 5-22, 15-20+ 22-23a 

25a 

25a 1 7  

Brazil (0)s-23,15-20+ 24a 

25a 

25a 2 1 

South Africa (0)5-22, 15-20' 22a 

23-25a 

25a 1 7  

South Africa (0)5-22, 10-1 5+ 22-23a 

24-25a 

25a 1 7  

Green algae 

Greenland 0-1 5; 0-1 O++ 

Western Canada 0-1 5++ 

Nova Scotia 0-1 5++ 

Iceland 0-1 5++ 

Faroes 0-15^ 

Helgoland 0-1 5++ 

Brittany 0-1 5++ 

Chile, 55% 0-1 5++ 

Antarctica 0-15; 5+ 
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(Tabte 111 contin.) 

u ~ c i l l i f o r r n i ~  Spitsbergen 0-1 5++ 23-24a 2 0 

Greenland 0-15, O++ 23a 16, 20 

Nova Scotia 0-20++ 25a 20 

Helgoland 0-20++ 2ea 2 0 

Japan 0-20++ 25-26a 2 0 

New Zealand 0-20++ 25-26a 2 0 

Antarctica 0-15, 5' 1 ga 18 



Table IV: Summary of the ternperature requirernents for growth and suwival of rnacroalgae frorn different geographical regions. UST: upper suwival 
ternperature. Values in brackets characterize exceptions. Abbreviations and Symbols: *: refers to filarnentous algae or rnicrothalli in 
species with heterornorphic life-histories, a: few data available. 

Species group Growth range UST (Â¡C 
optirna (Â¡C 

Endernic Antarctic and <5(10); 0-5 10-13 (17) 
sorne cold-ternperate species 21 0, (515)* 13-1 8* 

Antarctic cold-ternperate species 51 0, l5(2O) 13.5-1 9(25) 
20.8-21.5(24.5)* 

C^. exclusively cold-ternperate (0) 5-15, 208 17-22(24) 
14 Atlantic and 

species 19.9-25.7(28.1)* 

species 

species 

Growth range UST (Â¡C Species group 
optirna ('C) 

515; (1)5, 10 16-20 Endernic Arctic species 
18-20" 

<(15)20(25); 5-15 (20) 17-21 (26) Arctic cold-ternperate (N- 

5 20' (19)22-25* arnphioceanic) species 

S 18; 5-lSa (1 5)18-23(25) cold-ternperate NE-Pacific 

19-25. 

O(5)-(20 )23; 5-15 20-27 (30) cold-ternperate N-Atlantic 



Publikation V 

Table V: Statistical data analysis cornparing UST's oi brown algal rnicrothaili irorn different geographical 

regions (Mann-Whitney U-test, Sokal and Rohlf [1973], significance level P <0.005). 

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

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

ternperate, AE: Arctic endernic, 1: single Hemisphere taxa, 2: arnphiequatorial taxa. ns: not 

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

USTs in righthand row. Letters between brackets indicate that differente is significant in 1 - 

tailed but nor in 2-tailed lest. 

AAE AACTi AACT2 SCTl SCTg NCT2 NCTi ACT2 ACTi AE 

t t t t t t t t t 

t t t t (t) t t n s 

n s (1) n s r t ( r) r 

t t r t n s r 

n s r n s r r 

r t r r 

t ns r 

r r 

r 

AAE 

AACTi 

AACT2 

SCTl 

SCT2 

NCT2 

NCTi 

ACT2 

ACTl 

A E 
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Table VI: List of species cited in Tables I-111. 

Acrosiphonia arcta (Dillwyn) J .  Agardh 

A. sonderi (KÃ¼tzing Kornrnann 

Adenocystis utricularis (Bory) Skottsberg 

Agarum cribrosum Bory 

Alaria marginata Postels et Ruprecht 

Ascoseira mirabilis S kottsberg 

Chaetomorpha melagonium (Dillwyn) KÃ¼tzin 

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.) Larnouroux 

D. anceps Montagne 

D. antarctica Moe et Silva 

D. confervoides (Bory) Rarnirez et Peters 

D. distans (C. Agardh) J .  Agardh 

D. firma (C. Agardh) Skottsberg 

D. hirsutus (Skottsberg) Pedersen 

D. ligulata (Lightfoot) Larnouroux 

D. menziesii J. Agardh 

D. muelleri Rarnirez et Peters 

D. munda Setchell et Gardner 

D. viridis (O.F. Mueller) Larnouroux 

Delesseria sanguinea (Huds.) Larnouroux 

Devaleraea ramentacea (L.) Guiry 

Dictyosiphon foeniculaceus Greville 

Dumontia contorta (S.Grnelin) Ruprecht 

Durvillaea antarctica (Charnisso) Hariot 

Ecklonia maxima (Osbeck) Papenfuss 

E. radiata (C. Agardh) J. Agardh 

Ectocarpus siliculosus (Dillwyn) Ly ngbye 

Elachista antarctica Skottsberg 

Enteromorpha bulbosa (Suhr) Montagne 

Fucus spiralis L. 

Furcellaria lumbricalis (Hudson) Larnouroux 

Geminocarpus geminaf~S (J. D. Hooker et Harvey) Skotk 

Gigartina skottsbergii (Bory) Setchell et Gardner 

Gononema pectinatum Kuckuck et Skottsberg in Skonsber 

Gymnogongrus linearis (C. Agardh) J .  Agardh 

Hedophyllum sessile (C. Agardh) Setchell 

Himantothallus grandifolius (A.et E .  S. Gepp) Zino' 

Iridaea cordata (Turner) Bory 

I. laminarioides Bory 

I. splendens (Setchell et Gardner) Papenfuss 

I undulosa Bory 

Laminaria abyssalis Joly 

L. bongardiana Postels et Ruprecht 

L. digitata (Hudson) Larnouroux 

L. ephemera Setchell 

L. farlowii Setchell 

L. hyperborea (Gunnerus) Foslie 

L. longicruris Bach. Pylaie 

L. ochroleuca De la Pylaie 

L. pallida (Greville) J. Agardh 

L. saccharina (Linnaeus) Larnouroux 

Laminaria schinzii Foslie 

L. setchellii Silva 

L. sinclairii (Harvey ex Hookerf. 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. Grnelin) Newr. et A. TayI. 

Pilayella lifforalis (L.) Kjellrnann 

Pleurophycus gardneri Setchell et Saunders 

Polyides rotundus (Hudson) Greville 

Polysiphonia urceolafa (Lightfoot ex Dillwyn) Greville 

Postelsia palmaeformis Ruprecht 

Pterygophora californica Ruprecht 

Sacwrhiza 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 affenuata Greville 

Tinocladia falklandica (Skottsberg) Kylin 

Ulothrix subflaccida Wille 

Urospora penicilliformis (Roth )Areschoug 
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5 Zusammenfassung der Ergebnisse 

5.1 TemperaturansprÃ¼ch tropischer Makroalgen aus dem Westpazifik 

(Publikation I) 

In dieser Studie wurde die Temperaturtoleranz von 26 tropischen Makro- 

algen sowie das Temperatur-Wachsturnsrnuster von 4 Rotalgen von der Insel 

Hainan (V. R. China) untersucht (Abb. 1, Tabelle 1 in Publ. I). In Bezug auf die 

oberen Ãœberlebensternperature (upper survival temperatures: USTs) zeigte 

sich ein relativ einheitliches Bild. Die untersuchten Algenarten Ã¼berlebte Tern- 

peraturen zwischen (32) 33-36 (37) 'C (Tabelle 2 in Publ. I). Hinsichtlich der 

unteren Ãœberlebenstemperature (lower survival ternperatures: LSTs) zeigten 

die Arten dagegen eine groÃŸ 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 gehÃ¶rte Hypnea musciformis, Centroceras clavulatum, 

Falkbergia hil lebrandii, Gelidiopsis intricata, Halymenia maculata, 

Hypnea cenomyce, Hypnea spinella, Dictyopteris repens, Gracilaria changii, 
Laurencia cartilaginea, Gelidium pusillum und Laurencia changii. Die zweite 

Gruppe der Arten hatte LSTs zwischen 6 und <: 1 'C. Zu dieser Gruppe gehÃ¶rte 

UIva congtobata, U. fasciata, Padina buryana, 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. I). 

Der Ternperaturbedarf fÃ¼ das Wachstum wurde bei den Rotalgen 

Laurencia changii, L. cartilaginea, Hypnea cenomyce und H. spinella unter- 

sucht. Diese Arten wuchsen zwischen 15 und 30 'C. WÃ¤hren L. changii das 

Wachsturnsoptirnurn bei 25 und 30 'C zeigte, wuchsen die anderen drei Arten 

mit optimalen Raten bei 30 ' C .  
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5.2 TemperaturansprÃ¼ch arktisch-kalttemperierter und polar-kalttemperiert 

amphiÃ¤quatoriale GrÃ¼nalge (Publikationen II und 111) 

In diesen Arbeiten wurde der Temperaturbedarf fÃ¼ das Wachstum und die 

Temperaturtoleranz von den GrÃ¼nalge Acrosiphonia sonderi, A. arcfa (Publ. 11) 

und Urospora penicilliformis (Publ. 111) bestimmt. HierfÃ¼ wurden Isolate von ver- 

schiedenen Orten innerhalb des jeweiligen Verbreitungsgebietes untersucht 

(Tabelle 1 in Publ. II und III). A. sonderi ist eine amphiatlantisch arktisch- 
kalttemperierte Art. Bei A. arcfa und U. penicilliformis handelt es sich um Arten 

mit polar-kalttemperiert amphiÃ¤quatoriale Verbreitung. Innerhalb dieser Arten 

konnten Temperatur-Ã–kotype 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 (GrÃ¶nland 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. 11). 

Die untersuchten Isolate von Acrosiphonia arcta wuchsen zwischen 0 und 

15 'C. Die Isolate von Friday Harbor, Island, den FÃ¤r6er-Insel und Helgoland 

zeigten Ã¤hnlich 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 Isolate lagen bei 22 und 23 'C, die von dem Isolat 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 KÃ¶nig-Georg-Inse (SÃ¼d 

Shetland-Inseln) zeigte das Wachstumsoptimum bei 5 'C. Beide Isolate tolerier- 

ten 22 'C. (Abb. 1-9, Tabelle 2 in Publ. 11) 

Die Isolate von Urospora penicilliformis von Helgoland, Otago Peninsula, 

Halifax, Japan und Concepcion wuchsen zwischen 0 und 20 'C. WÃ¤hren die 

Isolate von Helgoland und Otago Peninsula mit Ã¤hnlic hohen Wachstumsraten 

zwischen 0 und 20 'C wuchsen, zeigten die Isolate von Halifax, Japan und 

Concepcion ein Wachstumsoptimum zwischen 5 und 15 'C. Die USTs 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 KÃ¶nig 

Georg-Insel nur zwischen 0 und 15 'C. Das Isolat von der San-Juan-Insel zeigte 

zwischen 0 und 15 'C Ã¤hnlic hohe Wachstumsraten (UST: 24 'C), wÃ¤hren 

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 KÃ¶nig-Georg-Inse 

zeigte das Wachsturnsoptirnurn bei 5 'C und tolerierte 19 'C (Abb. 1-2, Tabelle 2 

in Publ. 111). 

5.3 TemperaturansprÃ¼ch antarktischer Rotalgen (Publikation IV) 

Ziel dieser Untersuchung war es, den Temperaturbedarf fÃ¼ das Wachs- 

tum sowie die Temperaturtoleranz von 15 antarktischen Rotalgen von der KÃ¶nig 

Georg-Insel (SÃ¼d-Shetland-Inseln und der Signy-Insel (SÃ¼d-Orkney-Inseln 

(Tabelle 1 in Publ. IV) zu bestimmen. Hinsichtlich ihrer Ternperatur-Wachstums- 

rnuster und ihrer USTs konnten die Arten in zwei Gruppen eingeteilt werden 

(Reihenfolge der Arten entsprechend ihrer UST, vgl. Tabelle 2 in Publ. IV). 

Die erste Gruppe der Arten hatte USTs zwischen 22 und 16 'C. Zu dieser 

Gruppe gehÃ¶rte 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. WÃ¤hren Rhodymenia subant- 

arctica bei 5 und 10 'C mit optimalen Raten und sehr niedrigen Raten bei 0 'C 

wuchs, zeigte Phyllophora ahnfeltioides Ã¤hnlic hohe Wachstumsraten zwischen 

0 und 10 'C. Gymnogongrus antarcticus und Rhodochorton purpureum zeig- 

ten ein Wachsturnsoptimum bei 0 und 5 'C (Abb. 1 in Publ. IV). 

Die zweite Gruppe der Arten hatte USTs zwischen 14 und 7 'C. Zu dieser 

Gruppe ge horten Ballia callitricha, Phycodrys austrogeorgica, Gigartina 

skottsbergii, Phyllophora antarctica, Georgiella confluens, Myriogramme 

mangini, Panfoneura plocamioides und Plocamium cartilagineum. Myriogramme 

mangini, Pantoneura plocamioides, Ballia callitricha sowie Phyl lophora 

antarctica wuchsen bei 0 und 5 'C, wÃ¤hren Georgiella confluens, Gigartina 

skottsbergii und Plocamium cartilagineum nur bei 0 'C, nicht aber bei 5 'C 

wuchsen. Myriogramme mangini und Pantoneura plocamioides zeigten Ã¤hnlic 
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hohe Wachstumsraten bei 0 und 5 'C, wÃ¤hren die anderen Arten mit optimalen 

Raten bei 0 'C wuchsen (Abb. 2 in Publ. IV). 

5.4 TemperaturansprÃ¼ch antarktischer, arktischer und amphiÃ¤quatoria 

verbreiteter Makroalgen (Publikation V) 

In dieser Arbeit wurden die verfÃ¼gbare Daten von Untersuchungen bis 

1994 Ã¼be den Temperaturbedarf fÃ¼ das Wachstum und die Reproduktion sowie 

die Temperaturtoleranzen von Kaltwasseralgen beider HemisphÃ¤re und von 

amphiÃ¤quatoria verbreiteten Algen zusammengefaÃŸ (Tabelle 1-3 in Publ. V). Es 

sei angemerkt, daÂ Ã¼be die oberen Temperatur-Reproduktiongrenzen (upper 

temperature limit for gametogenesis: UGL) der Kaltwasseralgen beider Hemi- 

sphÃ¤re nur wenige Daten zur VerfÃ¼gun stehen, und daÂ sich die Angaben in 

den meisten FÃ¤lle 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 O(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 kÃ¶nne nur bei Temperaturen < 15 'C wachsen 

(Optimum: 0-10 'C, ULG: 8 'C) und zeigen USTs zwischen 16 und 20 'C. 

Kalttemperierte Arten der SÃ¼dhemisphÃ¤ wachsen zwischen O(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)lO oder 15(20) 'C mit Optima zwischen O(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 1 O(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 Ã¼be den Ternperaturbedarf 

fÃ¼ das Wachstum und das Ã¼berlebe von amphiÃ¤quatoria verbreiteten 
GrÃ¼nalge (Acrosiphonia arcta und Urospora peniciliiformis, vgl. auch Kap. 5.2) 

genannt. Die filarnentÃ¶se Stadien dieser GrÃ¼nalge sowie Mikrothalli und 

Gametophyten von amphiÃ¤quatoria verbreiteten Braunalgen tolerieren Tern- 

peraturen zwischen (22)25 und 28(33) 'C. Die GrÃ¼nalge sowie die Garneto- 

phyten von Desmarestia viridis / D. confervoides wachsen zwischen 0 und 20 'C 
bzw. 0 und 15 OC 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 

Ermittlung der Toleranztemperaturen 

Die Bestimmung der Toleranztemperatur mariner Makroalgen wurde von 

LÃ¼nin (1984) und von LÃ¼nin und Freshwater (1988) anhand von Photosyn- 

thesemessungen vor und nach der Exposition in der jeweiligen Temperatur 

durchgefÃ¼hrt Betrug die Photosyntheserate nach Ende des Versuchs noch min- 

destens 50 O/o des Kontollwertes, hatte die jeweilige Alge die Versuchsternpera- 

tur Ã¼berlebt Diese Methode liefert nur schwer interpretierbare Ergebnisse, denn 

die Mehrzahl der Zellen kann zwar letal geschÃ¤dig sein, jedoch kÃ¶nne gleich- 

zeitig Zellen subletal oder gar nicht geschÃ¤dig sein und bei gÃ¼nstigere 

Temperaturbedingungen wieder wachsen. Irn groÃŸste Teil der verÃ¶ffentlichte 

Experimente, wie auch in dieser Arbeit, wurden somit die Algen nach Versuchs- 

ende in eine fÃ¼ die jeweilige Art gÃ¼nstig Temperatur- (und Licht-) bedingung 

gebracht, so daÂ den Zellen die MÃ¶glichkei gegeben wurde, wieder zu einem 

Thallus auszuwachsen, was dann als Uberlebenskriterium galt (z.B. Bolton und 

LÃ¼nin 1982, Bolton 1983, Cambridge et al. 1984, 1987, 1990, McLachlan und 

Bird 1984, Yarish et al. 1984, 1987, Novaczek et al. 1989, 1990, Wiencke und 

tom Dieck 1989, 1990, Novazcek und Breernan 1990, Bischoff und Wiencke 

1993, Pakker et al. 1995, 1996a, b, Pakker und Breeman 1996). 

Innerhalb der Literatur werden jedoch sehr unterschiedliche Expositions- 

zeiten fÃ¼ die Bestimmung der Toleranztemperaturen angegeben: z.B. Biebl 

(1962) 12 Stunden, LÃ¼nin (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 fÃ¼ die Rotalge Polyneura hilliae 

(GREVILLE) KYLIN, daÂ die UST von der Expositionszeit in den verschiedenen 

Temperaturen abhÃ¤ngi ist. Diese Autoren fanden, daÂ die UST ab einer 2- 

wÃ¶chige 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 fÃ¼ Chaetomorpha 

melagonium (DILLWYN) KUTZING eine hÃ¶her UST bei einer 2-wÃ¶chige irn Ver- 
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gleich zu einer 12-wÃ¶chige Versuchszeit beobachten. Auch fÃ¼ Laminaria Ga- 

metophyten wurde eine Abnahme der USTs um 1-2 'C nach einer 8-wÃ¶chige 

im Gegensatz zu einer 2-wÃ¶chige Expositionszeit gefunden (tom Dieck 1993). 

In Bezug auf die LSTs wurde bei einigen tropischen Makroalgen gezeigt, daÂ sie 

eine bestimmte Temperatur 2 Wochen Ã¼berlebten aber bei dieser nach 4, 6 oder 

8 Wochen abstarben (Cambridge et al. 1990, Pakker et al. 1994, 1995, 1996a, b, 

Pakker und Breeman 1996). FÃ¼ eine Simulation von Sommer- bzw. Winter- 

bedingungen irn Feld ist eine 8 bis 12-wÃ¶chig Inkubationszeit sicherlich sinn- 

voll. Aus praktischen GrÃ¼nde wurden die Toleranzternperaturen in dieser Arbeit 

jedoch ebenfalls in 2-wÃ¶chige Inkubationszeiten bestimmt. Da in verschie- 

denen taxonomischen Gruppen Unterschiede in Bezug auf die AbhÃ¤ngigkei 

zwischen Toleranztemperatur und Inkubationszeit auftreten, ist nicht auszu- 

schlieÃŸen daÂ die Toleranztemperaturen der hier untersuchten Arten bei einer 

lÃ¤ngere Versuchszeit ebenfalls um einige Grad Celsius niedriger (UST) bzw. 

hÃ¶he (LST) liegen wÃ¼rden 

Neben der Dauer des Versuchs kÃ¶nne die in einem Experiment ver- 

wendete Photonenfluenzrate sowie die Photoperiode die Toleranztemperaturen 

ebenfalls in den oberen oder unteren Temperaturbereich verschieben. Dieses 

muÃ 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 TageslÃ¤ng besser toleriert (Novaczek et al. 1990, Cambridge 

et al. 1987, 1990). In dieser Arbeit wurden die Toleranzversuche generell bei 

einer niedrigen Photonenfluenzrate (7-15 pmol m-2 swl) durchgefÃ¼hrt Die 

TageslÃ¤ng wurde innerhalb der verschiedenen Gruppen (tropische Algen 

12:12 Stunden, polar-kalttemperierte GrÃ¼nalge 18:6 Stunden und antarktische 

Rotalgen 16% Stunden L:D Rhythmus) allerdings nicht verÃ¤ndert Auch in Bezug 

auf die oberen und unteren Reproduktionsgrenzen (upper and lower tempe- 

rature limit for gametogenesis: ULG und LLG) konnte eine AbhÃ¤ngigkei zur 

Photonenfluenzrate gezeigt werden (tom Dieck 1992, tom Dieck und Oliveira 

1993). 

Ermittlung von Wachstumsraten 

In den meisten Untersuchungen Ãœbe den Ternperaturbedarf fÃ¼ 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 LÃ¼nin 1980 [24 Stunden], Bolton 

und LÃ¼nin 1982 [7 Tage], Bolton 1983 114 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 [ I  2-1 4 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 [ I  -4 Wochen]). Unterschied- 

liche Versuchszeiten kÃ¶nne zu verschiedenen Ergebnissen fÃ¼hren da sich Al- 

gen bezÃ¼glic ihres Wachstums an eine bestimmte Temperatur akklimatisieren 

und sich somit die Wachstumsrate im Verlauf des Experiments verÃ¤ndert 

Bischoff und Wiencke (1993) bestimmten die Wachstumsraten in ein- bis zwei- 

wÃ¶chentliche AbstÃ¤nde Ã¼be einen Zeitraum von 5-6 Wochen, um den Verlauf 

der Akklimatisierung des Wachstums an die jeweilige Temperatur zu verfolgen. 

ZusÃ¤tzlic wurde die Menge des eingesetzten Materials wÃ¤hren der Versuche 

innerhalb bestimmter Grenzen mÃ¶glichs 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 Ã¼be die gesamte Versuchszeit. 

In dieser Arbeit wurde daher der Temperaturbedarf fÃ¼ das Wachstum fÃ¼ 

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 verfolgt, 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 ,,AusdÃœnnen der Kulturen verzichtet, da sich 

diese Prozedur bei einigen dieser Arten negativ auf die Wachstumsraten aus- 

wirkte. Bei den VersuchsansÃ¤tze mit Acrosiphonia arcta von den FÃ¤rÃ¶er-Inse 

und Urospora penicilliformis von Helgoland (sowie die Isolate beider Arten von 

der KÃ¶nig-Georg-Insel Wiencke und tom Dieck 1990) wurden die Wachstums- 

raten durch einzelne Wachstumsmessungen Ã¼be die gesamte Versuchszeit 

(4 Wochen) berechnet. Dieses ist bei der Diskussion der Ergebnisse zu berÃ¼ck 

sichtigen. 

In den Untersuchungen zur Bestimmung der TemperaturansprÃ¼ch von 

Makroalgen wurden eine Vielzahl von experimentellen AnsÃ¤tze benutzt. FÃ¼ 
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einen Vergleich der Ergebnisse verschiedener Autoren muÃ dieses berÃ¼ck 

sichtigt werden. Als Fazit bleibt festzuhalten, daÂ Literaturdaten nur nach 

kritischer PrÃ¼fun direkt mit den hier dargestellten Ergebnissen vergleichbar 

sind, daÂ aber die Daten dieser Arbeit (bis auf wenige Ausnahmen) auf einem 

identischen Versuchsansatz basieren. 

6.2 TemperaturansprÃ¼ch 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 Ã¤lteste LebensrÃ¤um des Meeres dar. Bei dem Ãœbergan vom 

EozÃ¤ zum OligozÃ¤ (vor etwa 35 Mio. Jahren, TertiÃ¤r fiel der Durchschnittswert 

der tropischen Wassertemperaturen von 27 'C (FrÃ¼htertiÃ und heute) bis auf 

ungefÃ¤h 20 'C ab (Grant-Meckie 1979). Auch wÃ¤hren der Vereisungen des 

PleistozÃ¤n verloren die tropischen Regionen ihren Warmwassercharakter nicht, 

obwohl sie in ihrer Ausdehnung eingeschrÃ¤nk waren (CLIMAP 1981, LÃ¼nin 

1990). Andererseits haben die tropischen OberflÃ¤chenisotherme wahr- 

scheinlich seit 700 Mio. Jahren 33 'C nie wesentlich Ã¼berschritte (Schopf 

1980). 

Die heutigen Temperaturen des OberflÃ¤chenwasser 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 hÃ¤tt 

erwartet werden kÃ¶nnen da8 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. I )  wie sie auch fÃ¼ 

Makroalgen aus dem tropischen Atlantik gefunden wurden (McLachlan 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 zusammenhÃ¤ngen 

daÂ Makroalgen in der geologischen Vergangenheit in beiden Ozeanen 

hÃ¶here Seewassertemperaturen von bis zu 33 'C ausgesetzt waren (vgl. 
oben). Als weitere ErklÃ¤rungsmÃ¶glichke fÃ¼ die heute relativ einheitlichen USTs 

der tropischen Algen muÃ in Betracht gezogen werden, da8 diese Benthos- 

organismen bekanntlich die flachen Kontinentalschelfe besiedeln, wo die Tem- 

peraturen hÃ¶he sein kÃ¶nne als in den offenen Ozeanen (van den Hoek 1982a, 

b). AuÃŸerde ist besonders fÃ¼ Makroalgen aus dem Eulittoral zu berÃ¼cksichti 
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gen, daÂ sie wÃ¤hren des Niedrigwassers oftmals erhÃ¶hte Temperaturen aus- 

gesetzt sind, wodurch sich die relativ hohen USTs von bis zu 37 'C erklÃ¤re 

lassen. Pakker et al. (1995) zeigten an karibischen Isolaten, daÂ sublittorale 

Arten weniger tolerant gegenÃ¼be hohen Temperaturen sind als Arten, die irn 

Eulittoral wachsen. Ãœbe den Zusammenhang zwischen der Vertikalzonierung 

und die Toleranz gegenÃ¼be 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), irn Eulittoral (bzw. im Eu- 

und Sublittoral) wachsen (vgl. Tabelle 2 in Publ. I, Angaben entsprechend der 

in Tabelle 4 Publ. l aufgefÃ¼hrte 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 groÃŸ 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 cenornyce, Gracilaria changii, 

Dictyopteris repens, Laurencia cartilaginea, Gelidium pusillum und Laurencia 

changii, Tabelle 2 in Publ. I). LSTs in diesem Ternperaturbereich 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 Breernan 1996). Der 

Temperaturbedarf fÃ¼ das Wachstum von Laurencia changii (LST: 7 'C), 

L. cartilaginea (LST: 8 'C), Hypnea cenomyce (LST: 1 1  'C) und H. spinella 

(LST: 11 'C) lÃ¤Ã 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 (UIva 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. I). Die LSTs dieser Arten sind Ã¤hnlic denen von 

atlantischen Algen mit tropisch bis (warm-) temperierter Verbreitung (Yarish et al. 

1984, Carnbridge 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. l zu- 

sammengefaÃŸt WÃ¤hren 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, daÂ diese Art 18 'C aber nicht 

15 "C Ã¼berlebt 

Zusammenfassend kann festgestellt werden, daÂ die untersuchten Arten 
zwar USTs in einem Ã¤hnliche 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 <I "C tolerieren (Abb. 3). 

Generell wird die Entwicklung von niedrigen LSTs mit der beginnenden Ab- 

kÃ¼hlun der Temperaturen wÃ¤hren des TertiÃ¤r in Zusammenhang gebracht 

(LÃ¼nin 1990), und kann als erster Schritt einer Anpassung tropischer Algen an 

tiefere Temperaturen interpretiert werden. Vor dem ersten AbkÃ¼hlungssprun im 

TertiÃ¤ (vor Ca. 40 Mio. Jahren) existierten nur tropische und warmtemperierte 

Regionen, denn die Temperaturen an den KÃ¼ste der hohen Breiten waren noch 

um ca. 10-14 "C hÃ¶he als heute. Weitere Versuche mÃ¼sse zeigen, bei welchen 

der Arten sich auch der Temperaturbedarf fÃ¼ das Wachstum in Richtung tieferer 

Temperaturen erweitert hat, wie es fÃ¼ einige atlantische Algen mit tropisch bis 

(warm-)temperierter Verbreitung gezeigt wurde (McLachlan und Bird 1984, 

Yarish et al. 1984, Cambridge et al. 1984, 1987, 1990, Pakker und Breeman 

1996, vgl. Tabelle 3 in Publ. I). 

tropisch-stenotherm 

tropisch-eurytherm 

n ~ o l e r a n z b e r e i c h  wachstumsbereich 

[ Bereich optimaler Wachstumsraten 

Abb. 3: TernperaturansprÃ¼ch 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 ErklÃ¤run siehe Text 
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Es ist vorstellbar, daÂ tropisch-eurytherme Arten ein Bindeglied zwischen 

tropisch-stenothermen und temperierten Algen darstellen. Aus den letzteren 

kÃ¶nnte sich wiederum die Kaltwasser-Algen abgeleitet haben (vgl. Kap. 6.5). 

Obwohl aufgrund der palÃ¤oklimatische Bedingungen diese Entwicklungsfolge 

sehr plausibel erscheint, kann nicht ausgeschlossen werden, daÂ tropisch- 

eurytherme Arten auch umgekehrt ein Bindeglied von temperierten hin zu 
tropisch-stenothermen Algen darstellen kÃ¶nnten Rezente tropische Algen mit 

niedrigen LSTs kÃ¶nnte sich demnach auch aus temperierten oder polaren 

Vorfahren entwickelt haben, die die FÃ¤higkei hohe tropische Temperaturen zu 

tolerieren noch nicht verloren oder sekundÃ¤ wiedererworben haben. 

Die Ursache fÃ¼ eine Erniedrigung der LSTs in tropischen Algen oder aber 

fÃ¼ hohe USTs in temperierten Algen kÃ¶nnt in den Temperaturbedingungen an 

den WestkÃ¼ste beider Ozeane liegen. Die sich an die tropischen Regionen 
nach Norden hin anschlieÃŸende temperierten Regionen dieser KÃ¼ste sind 

durch grÃ¶ÃŸe jahreszeitliche Schwankungen der Luft- und Wassertemperaturen 

gekennzeichnet als alle anderen KÃ¼sten Beispielsweise beginnt die kalttem- 

perierte Region an der WestkÃ¼st Japans etwa bei Kap Inubo, wo die 10 'C 

Winterisotherme auf die KÃ¼st trifft. Aber in diesem KÃ¼stengebie betragen die 

Sommertemperaturen nicht 15 'C (festgelegte Grenze zwischen warm- und kalt- 

temperierter Region nach Stephenson 1948 in LÃ¼nin 1990), sondern 25 bis 

28 'C (LÃ¼nin 1990). Auf Grund dieser extrem groÃŸe Temperaturamplitude der 

Sommer- und Wintermonate kÃ¶nne nur eurytherme Organismen an diesen 

KÃ¼ste leben. In diesen Regionen kommen sowohl tropische wie auch tem- 

perierte Arten vor (LÃ¼nin 1990). FÃ¼ 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. I), Ã¼be die relativ niedrigen Wintertemperaturen 

einen Selektionsdruck hinsichtlich der Ausbildung niedriger LSTs aus. Umge- 

kehrt besteht an diesen KÃ¼ste fÃ¼ temperierte Algen der Selektionsdruck hohe 

(tropische) Sommertemperaturen tolerieren zu kÃ¶nnen Tropische Algen mit 

niedrigen LSTs kÃ¶nne von zwei unterschiedlichen Vorfahren entstanden sein. 

Wie bereits vorher beschrieben, kÃ¶nnte sich diese tropisch-eurythermen Orga- 

nismen aus temperierten Algen entwickelt haben. Es ist aber auch vorstellbar, 

daÂ stenotherm-tropische Vorfahren existierten. Wenn das der Fall gewesen ist, 

dann mÃ¼ÃŸ eine Einwanderung stenotherm tropischer Algen und eine 

Anpassung an die niedrigen Wintertemperaturen in diesen Regionen stattge- 

funden haben. Dabei wÃ¼rd ein stenotherm-tropischer zu einen eurytherm- 
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tropischen Organismus. Das rezente Vorkommen eurytherm-tropischer Makro- 
algen in den Tropen kÃ¶nnt dann Ã¼be eine RÃ¼ckwanderun dieser sekundÃ¤ 

angepaÃŸte Populationen erklÃ¤r werden. 

In diesem Zusammenhang ist es interessant, daÂ im temperierten Nord- 

westpazifk weite durch Hartsubstrat charakterisierte Kusten fÃ¼ die Besiedlung 

von Makroalgen zur VerfÃ¼gun stehen, wÃ¤hren im Nordwestatlantik die Kusten 

der temperierten Region Ã¼be lange Strecken durch sandiges Substrat oder aus- 

gedehnte Ã„stuar gekennzeichnet sind (LÃ¼nin 1990). Weitere Untersuchungen 

mÃ¼sse 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 fÃ¼ 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 einschlieÃŸ und 2. eine Wachstums- 
undIoder Reproduktionsgrenze. Dabei werden polwÃ¤rtig Arealgrenzen durch 

niedrige letale Wintertemperaturen oder fÃ¼ das Wachstum undloder die 

Reproduktion zu niedrige Somrnertemperaturen bestimmt. AquatorwÃ¤rtig Ver- 

breitungsgrenzen werden dagegen durch zu hohe letale Sommertemperaturen 

oder fÃ¼ die Reproduktion undJoder das Wachstum zu hohe Winterternperaturen 

festgelegt. FÃ¼ die Bestimmung dieser geographischen Grenzen werden die 

Meeresisothermen des OberflÃ¤chenwassers und zwar die des kÃ¤lteste bzw. 

wÃ¤rmste Monats herangezogen. Die Isothermen berechnen sich aus den Mittel- 

werten der OberflÃ¤chentemperature des Meerwassers, und verbinden Orte 

gleicher Temperatur miteinander. Dabei ist zu beachten, daÂ die Temperaturen 
in KÃ¼stenbereiche um 1-3 ' C ,  je nach Beschaffenheit und geographischer 

Lage der KÃ¼ste schwanken kÃ¶nne (van den Hoek 1982a, b, van den Hoek und 

Breeman 1989). 

Neben der Temperatur kÃ¶nne allerdings auch andere Faktoren das Vor- 

kommen einer Art begrenzen. Landmassen und Ozeane kÃ¶nne eine Barriere 

fÃ¼ die Verbreitung darstellen. Aber auch das Fehlen von geeignetem Substrat, 

wie in der warrngemÃ¤ÃŸigt nordamerikanischen Carolina-Region oder in Teilen 
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der Nordsee, wo vorallem WeichbÃ¶de vorherrschen, kÃ¶nne die Ausbreitung 

einer Art einschrÃ¤nken Desweiteren kÃ¶nne Faktoren wie die SalinitÃ¤t z.6. ihre 

Erniedrigung in Ã„stuare (Russell 1987), oder zu starker FreÃŸdruc (Russell 

1986, Breeman 1988) die Verbreitung einer Art begrenzen. AuÃŸerde kÃ¶nne 

Algenarten, die als Kurz- oder Langtagpflanzen bekannt sind, nur in Gebieten 

vorkommen, in denen das fÃ¼ sie richtige Lichtregime auftritt (LÃ¼nin 1985, 

1 990). 

Laut der zur VerfÃ¼gun stehenden Literatur befinden sich unter den 

untersuchten Arten 2 kosmopolitische (Enteromorpha compressa, E. intestinalis 

[LSTs: <I 'C]), 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. I ) .  Von den 15 tropisch bis tem- 

perierten Arten werden 8 Arten (Gelidiopsis intricata [ I  3 'C], Hypnea cenomyce 

'C], Laurencia cartilaginea [8 'C], Ulva conglobata [6 'C], Padina boryana 

[5 'C], Dictyospaeria cavernosa [4 'C], Boodlea composita [2 'C], Boergesenia 

forbesii [<I 'C]) nur auf Grund der Beschreibung fÃ¼ die japanische KÃ¼st (warm- 

bzw. kalttemperierte Region) in diese Kategorie eingeordnet, wobei keine 

Angaben zur VerfÃ¼gun stehen, wieweit sich die jeweilige Verbreitung nach 
Norden erstreckt. Die restlichen 7 Arten (Hypnea musciformis [ I  6 'C], Falkbergia 

hillebrandii [ I  3 'C], Dicfyopteris repens [10 'C], UIva fasciata [6'C], Cladophora 

vagabunda, Monostroma nitidum, Valonia aegagropila [<I 'C]) werden ebenfalls 

fÃ¼ Gebiete anderer zumindest warmtemperierter Regionen beschrieben. Bei 

den Arten, fÃ¼ die nur Verbreitungsangaben aus der tropischen Region zur Ver- 

fÃ¼gun stehen, handelt es sich um Halymenia maculata [Sporophyt: 12 'C, 

Gametophyt: 9 'C], Hypnea spinella [ I  1 'C], Gracilaria changii [9 'C], Laurencia 

changii [7 'C] und Gracilaria tenuisfipitata [<I 'C]. Da fÃ¼ die meisten der hier 

untersuchten Arten der Temperaturbedarf fÃ¼ das Wachstum und die Repro- 

duktion bisher nicht bekannt sind, so daÂ Ã¼be die Natur der Arealgrenzen nur 

spekuliert werden kÃ¶nnte soll an dieser Stelle auf eine artspezifische phytogeo- 

graphische Analyse verzichtet werden. Hinzu kommt, daÂ allgemeine Verbrei- 

tungsangaben wie z. B. ,,Japanl' oder ,,Brasilienu eine genaue Analyse sehr er- 

schweren. 

AuffÃ¤lli ist allerdings, daÂ die nÃ¶rdlich Verbreitungsgrenze von Hypnea 

musciformis im Nordatlantik entlang der 16 'C Sommer- und der 4 'C Winter- 

isotherme (Frankreich, einschlieI3lich der Kanaiinseln - 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) verlÃ¤uft Centroceras clavulatum 

wird im SÃ¼dpazifi fÃ¼ die Campbell-Insel (ca. 52' sÃ¼dlich Breite, 170Â Ã¶stlich 

LÃ¤nge und fÃ¼ die amerikanische KÃ¼st bis hin zum 52. Breitengrad beschrie- 

ben. Diese Verbreitungsgrenze verlÃ¤uf entlang der 8 ' C  Sommer- und der 
4 ' C  Winterisotherme. Die LSTs der Isolate dieser Arten von Hainan kÃ¶nne 

eine so weite Verbreitung in die kalttemperierten Regionen nicht erklÃ¤ren 
H. musciformis Ã¼berleb nur 16 'C, G. pusillum nur 8 ' C  und C. clavulatum nur 

13 'C (Tabelle 2 und 4 in Publ. I). Der Vergleich der Verbreitungsangaben mit 

den in dieser Arbeit erzielten Resultate deuten darauf, daÂ innerhalb dieser 

Arten unterschiedliche Populationen, die sich hinsichtlich ihrer Temperaturtole- 

ranz unterscheiden, vorkommen. Diese physiologischen Unterschiede werden 

unter dem Begriff der Ã–kotypenbildun 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, UIva conglobata, 

Boergesenia forbesii, Gracilaria tenuistipitata, Monostroma nitidum). Die rest- 

lichen 15 Arten sind ebenfalls im tropischen Atlantik verbreitet (Tabelle 4 in Publ. 

I). Eine amphiozeanische Verbreitung tropischer Algen lÃ¤Ã sich sicherlich durch 

das westwÃ¤rt strÃ¶mend tropische zirkumglobale Tethysmeer erklÃ¤ren Diese 

StrÃ¶mun wurde erst vor etwa 17 Mio. Jahren mit der SchlieÃŸun des Seeweges 

zwischen dem Indischen Ozean und dem Mittelmeer (Meerenge von Suez) und 

vor 3-4 Mio. Jahren mit der Enstehung der zentralarnerikanischen LandbrÃ¼ck 

(Panama) unterbrochen. Von diesen 15 haben 10 Arten eine amphiatlantische 

Verbreitung (Hypnea musciformis, Centroceras clavulatum, Hypnea spinella, 

Gelidium pusillum, UIva fasciata, Boodlea composita, Cladophora vagabunda, 

Enteromorpha compressa, E. intestinalis, Valonia aegagropila), 2 Arten werden 

nur fÃ¼ die atlantische OstkÃ¼st (Padina boryana, Hypnea cenomyce) und 3 

Arten nur fÃ¼ die atlantische WestkÃ¼st 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 groÃŸ 

Anzahl arnphiatlantisch verbreiteter Arten erklÃ¤re lassen kÃ¶nnte Von allen 

untersuchten Arten kommen allerdings nur 8 auch an der ostpazifischen KÃ¼st 

vor (die endemisch tropische Art Hypnea spinella, die tropisch-temperierten 

Algen Centroceras clavulatum, Falkbergia hillebrandii, Gelidium pusillum, 

Dictyopteris repens, UIva fasciata sowie die Kosmopoliten Enteromorpha 
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compressa und E. intesfinalis), wovon wiederum 7 Arten ebenfalls fÃ¼ die west- 

atlantische Kuste beschrieben werden (Tabelle 4 in Publ. 1.). 

Pakker et al. (1 995) untersuchten die Temperaturtoleranz von karibischen 

Algenisolaten und fanden, daÂ Algen mit einer amphiatlantisch (sub-)tropischen 

Verbreitung eine signifikant bessere Toleranz gegenÃ¼be niedrigen Tempera- 

turen zeigten als Arten, die ausschlieÃŸlic im tropischen Westatlantik vorkom- 

men. Sie vermuteten, daÂ rezente tropisch westatlantische Arten vikariante 

Ãœberbleibse von kÃ¤ltesensitive Algen mit einer ehemals amphiatlantischen 

Verbreitung sind. Die bessere KÃ¤ltetoleran von Arten mit einer rezenten amphi- 

atlantisch (sub-)tropischen Verbreitung kÃ¶nnt ihr Ã¼berlebe an der ostatlan- 

tischen KÃ¼st wÃ¤hren der Glazialzeiten ermÃ¶glich haben. Die Frage, ob bei 

tropischen Arten des West- und Ostpazifiks Ã¤hnlich Beziehungen hinsichtlich 

der Temperaturtoleranz auftreten, wie sie Pakker et al. (1995) fÃ¼ atlantische 

Arten gefunden haben, muÃ verneint werden. Unter den hier untersuchten 

Isolaten aus dem tropischen Westpazifik befinden sich ausgehend von 

den gefundenen Verbreitungsangaben 5 endemisch (sub-)tropische Arten 

(Halymenia maculata, LST: 12 'C, Hypnea spinella, LST: 11 'C, Gracilaria 

changii, LST: 9 'C, Laurencia changii, LST: 7 ' C ,  Gracilaria fenuistipifata, LST: 

51 ' C ,  vgl. oben). Von diesen endemisch tropischen Arten wiederum kommt 

lediglich Hypnea spinella auch an der ostpazifischen Kuste vor, und es wird 

keine klare Korrelation zwischen der SensibilitÃ¤ gegenÃ¼be tiefen Temperaturen 

und dem Vorkommen an der ostpazifischen Kuste deutlich. Die tropische Region 

im Ostpazifik erstreckt sich wie die im Ostatlantik Ã¼be ein relativ kleines Gebiet 

(sÃ¼dliche Niederkalifornien bis zum Golf von Guayaquil [Grenze Ecuador- 

Peru]), und wird ebenfalls durch kalte MeeresstrÃ¶munge von Norden (Kalifor- 

nischer Strom) und SÃ¼de (Humboldt- oder Perustrom) eingeengt. Allerdings 

hatten die Eiszeiten des PleistozÃ¤n aufgrund der schmalen ,,NadelÃ¶hrver 

bindung" zwischen dem arktischen und dem pazifischen Ozean (BeringstraÃŸe 

sehr viel geringere Auswirkungen auf den tropischen Ostpazifik als auf den 

tropischen Ostatlantik. In diesem Zusammenhang ist es interessant, daÂ 

H. spinella ebenfalls an der westatlantischen Kuste vorkommt (Tabelle 4 in 

Publ. I). Daher ist es vorstellbar, daÂ diese Art vor der SchlieÃŸun der zentral- 

amerikanischen LandbrÃ¼ck (vor etwa 3 Mio. Jahren), auch die ostpazifische 

KÃ¼st besiedeln konnte. Die anderen 4 tropisch endemischen Arten werden nur 

fÃ¼ den Indo-Westpazifik beschrieben (vgl. oben). Ein Grund fÃ¼ das Fehlen 

dieser Arten (wie von vielen anderen indo-westpazifischen Arten) an der 
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ostpazifischen KÃ¼st kÃ¶nnt das weite inselarme Meeresgebiet zwischen 

Polynesien und Amerika sein, das in der geologischen Vergangenheit noch sehr 

viel grÃ¶ÃŸ war als heute, und als ,,ost-pazifische Barriere" bekannt ist (LÃ¼nin 

1990). Es ist allerdings nicht auszuschlieÃŸen daÂ durch die Anwendung der 

Methode von Pakker et al. (1995) [8 wÃ¶chig Expositionszeit und das Kriterium 

des ,,unverletzten" Ãœberlebens vgl. Kap. 6.11, auch bei den hier untersuchten 

tropischen Arten aus dem Pazifik eine Ã¤hnlich Beziehung hinsichtlich der LSTs 

wie sie bei den atlantischen Arten beschrieben wurde, aufgezeigt werden kann. 

Desweiteren ist interessant, daÂ von den 13 Arten, die an der tropisch 

westatlantischen KÃ¼st vorkommen, nur 7 auch fÃ¼ die ostpazifische KÃ¼st 

beschrieben sind (vgl. oben). Ob die restlichen 6 Arten die tropische westatlan- 

tische KÃ¼st erst nach der SchlieÃŸun der zentralamerikanischen LandbrÃ¼ck 

erreicht haben, oder ob andere Faktoren fÃ¼ das heutige Fehlen an der ostpazi- 

fischen KÃ¼st verantwortlich sind, mÃ¼sse weitere Untersuchungen zeigen. 

6.3. ~emperatur-Ã–kotype bei arktisch-kalttemperierten und polar-kalttemperiert 
amphiÃ¤quatoriale GrÃ¼nalgen biogeographische Folgerungen 

Der Begriff ,,Ã–kotyp geht auf Turesson (1922) zurÃ¼ck Demnach sind 

Ã–kotype an bestimmte Ã¶kologisch Faktoren (z. B. Temperatur, SalinitÃ¤t ange- 

paÃŸt Rassen einer Art. Die spezifischen Anpassungen drÃ¼cke 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 ausÃ¼ben besie- 

delt, hat sie grundsÃ¤tzlic 2 MÃ¶glichkeite zu reagieren: sie kann sich durch ihre 

physiologische PlastizitÃ¤ akklimatisieren oder sich durch eine Ã–kotypenbildun 

genetisch adaptieren. FÃ¼ eine Bildung von Ã–kotypen d.h. also die genetisch 

fixierte Anpassung an unterschiedliche Umweltbedingungen innerhalb einer Art, 

spielt die rÃ¤umlich Isolation eine wichtige Rolle. Diese Isolation fÃ¼hr in der 

Regel zu einem reduzierten GenfluÃ zwischen der Ursprungspopulation und der 

abgeleiteten Population, und trÃ¤g damit zur Stabilisierung und eigenstÃ¤ndige 

Weiterentwicklung beider Gruppen bei. Die Differenzierung in Ã–kotype kann als 

erster Schritt zur Artbildung angesehen werden. Ein Problem bei dem Nachweis 

von Ã–kotype ist somit die Tatsache, daÂ es sich bei diesen mÃ¶glicherweis 
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bereits um eine oder mehrere neu entstandene Arten handeln kÃ¶nnte Zur 

Beantwortung dieser Frage mÃ¼ÃŸt beispielsweise Kreuzungsexperimente 

durchgefÃ¼hr werden, da die Definition einer Art eine Fortpflanzungsbarriere 

beinhaltet. 

Innerhalb mariner Makroalgenarten wurden bislang nur wenige Ã¶ko 

typische Variationen hinsichtlich des Temperaturbedarfs fÃ¼ das Wachstum und 

die Reproduktion sowie der Toleranztemperaturen beschrieben. Bolton (1 983) 

wies fÃ¼ Ectocarpus siliculosus (DILLWYN) LYNGBYE, eine kosmopolitische Braun- 

alge, Unterschiede im Temperaturbedarf fÃ¼ das Wachstum und das Ã¼berlebe 

zwischen Isolaten 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 GrÃ¼nalge 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 Ãœberlebensbereic 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 kalttemperierten und temperierten Iso- 

laten aus der SÃ¼dhemisphÃ¤ 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 sÃ¼d 

lichen Verbreitungsgrenze eine hÃ¶her Temperatur-Wachstumsgrenze als bei 

Isolaten aus dem zentralen Verbreitungsgebiet. Auch wurden bei westatlan- 

tischen Populationen hÃ¶her USTs und hÃ¶her ULGs als bei ostatlantischen 

Populationen einiger Arten nachgewiesen (2.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 

~emperatur-Ã–kotype in marinen Makroalgen jedoch gering. Dieses hÃ¤ng wahr- 

scheinlich mit den relativ wenigen Untersuchungen zu diesem Themenkomplex 

zusammen. Es ist aber generell auch vorstellbar, daÂ sich in marinen Makro- 

algen nur selten Temperatur-Ã–kotype ausbilden, da durch die Wasserbewe- 

gung (Gezeiten, StrÃ¶mungen eine hÃ¤ufig Vermischung (GenfluÃŸ zwischen 

geographisch entfernten Populationen, besonders entlang ununterbrochener 
KÃ¼stenlinien ermÃ¶glich wird. 

Neben der Temperatur als Faktor zur Entwicklung von Ã–kotype ist insbe- 

sondere der Salzgehalt von verschiedenen Autoren untersucht worden. So 
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wurden in marinen Makroalgen Ã¶kotypisch Variationen in Bezug auf das Ãœber 

leben, das Wachstum, die Photosynthese und die osmotischen Akklimatisierung 

in AbhÃ¤ngigkei zur SalinitÃ¤ 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 GrÃ¼nalg Acrosiphonia sonderi sowie in den amphiÃ¤quatoria verbrei- 

teten GrÃ¼nalge Acrosiphonia arcta und Urospora penicilliformis konnten Ã–ko 

typen in Bezug auf den Temperaturbedarf fÃ¼ das Wachstum und das Ã¼berlebe 

gefunden werden (Publ. II und III). Die Daten sind in Tab. 2 zusammengefaÃŸ 

dargestellt. Die Wahrscheinlichkeit, daÂ es sich bei den hier untersuchten lso- 

laten bereits um eigenstÃ¤ndig Arten handelt, ist Ã¤uÃŸer gering. Alle Pflanzen 

wurden bezÃ¼glic morphologischer, anatomischer und entwicklungsbiologischer 

Merkmale von mehreren GrÃ¼nalgen-Spezialiste (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 kÃ¶nne auf Grund ihrer TemperaturansprÃ¼ch jeweils in eine 

mehr eurytherme und eine mehr stenotherme Gruppe eingeteilt werden. 

Acrosiphonia sonderi von Helgoland wÃ¤chs zwischen 0 und 20 'C mit optimalen 

Raten bei 15 'C und toleriert 25 'C. Dagegen wachsen die Isolate von Spitz- 

bergen und GrÃ¶nlan nur mit sehr geringen Raten bei 15 'C, zeigen optimale 

Wachstumsraten bei 5 10 'C und Ã¼berlebe nur 22 bis 23 (24) 'C bzw. 22 ' C  

(Abb. 10-12, Tabelle 2 in Publ. 11). Die kalttemperierten Isolate von A. arcta 

(Friday Harbor, Island, FÃ¤rÃ¶er-Insel Helgoland, Halifax, Roscoff, Puerto 

Williams) kÃ¶nne als eurytherme Gruppe zusammengefaÃŸ werden. Sie 

wachsen mit Ã¤hnlic hohen Raten zwischen O(5) und 15 'C (Friday Harbor, 

Island, FÃ¤rÃ¶er-Insel Helgoland, Abb. 1-4 in Publ. 11) oder zeigen optimale Raten 

bei 10 'C (Halifax. Roscoff, Puerto Williams, Abb. 5-7 in Publ. 11). Die meisten der 

Isolate Ãœberlebe 22 bis 23 (24) 'C und das Isolat von Puerto Williams toleriert 

25 'C (Tabelle 2 in Publ. 11). Die stenotherme Gruppe bilden das arktische 

(Disko-Insel) und das antarktische Isolat (KÃ¶nig-Georg-Insel) Sie wachsen mit 

optimalen Raten zwischen 0 und 10 'C bzw. bei 5 OC und zeigen niedrige Raten 

bei 15 'C (Abb. 8, 9 in Publ. 11). Beide Isolate tolerieren 22 'C (Tabelle 2 in 

Publ. II). Zu der eurythermen Gruppe von Urospora penicilliformis gehÃ¶re fast 

alle kalttemperierten Isolate: Helgoland, Otago Peninsula, Halifax, Japan und 

Concepcion. Sie wachsen mit Ã¤hnlic 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, Concepcion, Abb. 1 in Publ. III). Diese Isolate tole- 

rieren 25 bis 26 'C (Tabelle 2 in Publ. 111). Zu der stenothermen Gruppe gehÃ¶re 

das nordostpazifische und die polaren Isolate: San-Juan-Insel, Spitzbergen, 

Disko-Insel und KÃ¶nig-Georg-Insel Diese Isolate wachsen nur zwischen 0 und 

15 'C mit Ã¤hnlic hohen Wachstumsraten zwischen 0 und 15 'C (San-Juan- 

Insel) oder mit optimalen Raten bei 0 bzw. bei 5 'C (Spitzbergen, Disko-Insel, 

KÃ¶nig-Georg-Insel Abb. 2 in Publ. III). Das antarktische isolat toleriert 19 'C und 

die anderen drei 23 bis 24 'C (Tabelle 2 in Publ. III). 

Tabelle 2: Temperatur-Ã–kotype von Acrosiphonia sonderi, A. arcta und Urospora penicilliforrnis 

(weitere ErklÃ¤run siehe Text). 

Wachstums- UST 

bereich ('C) optimum ('C) ('C) 

Acrosiphonia sonderi 

eurytherm 

stenotherm 

Acrosiphonia arcta 

eurytherm 

stenotherm 

Urospora penicilliformis 

eurytherm 0-20 0-20 25-26 

stenotherm 0-1 5 0-5 19-24 

Temperatur-Wachstums-Daten mÃ¼sse immer mit der verwendeten 

Methode fÃ¼ die Bestimmung des Wachstums in Zusammenhang gesehen 

werden. Fortes und Luning (1980) fanden fÃ¼ 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. 11). Die Unterschiede der Ergebnisse 

beider Studien lassen sich sicherlich durch die von Fortes und Luning (1980) 

verwendete sehr kurze Inkubationszeit von nur 24 Stunden erklÃ¤ren Deswei- 
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teren ist zu beachten, daÂ auch innerhalb dieser Arbeit unterschiedliche Metho- 

den fÃ¼ die Bestimmung des Temperaturbedarfs fÃ¼ das Wachstum benutzt wur- 

den, und daher die Ergebnisse nicht immer direkt vergleichbar sind. Die spezi- 

fischen Wachstumsraten von A. arcta von den FÃ¤rÃ¶er-Inse (Abb. 3 in Publ. 11) 

und Urospora penicilliformis von Helgoland (Abb. 1a in Publ. 111) sowie der Iso- 

late beider Arten von der KÃ¶nig-Georg-Inse (Wiencke und tom Dieck 1990, hier 

Abb. 9 in Publ. II, Abb. 2d in Publ. 111) wurden Ã¼be die gesamte Versuchszeit von 

4 Wochen berechnet. Dagegen wurden fÃ¼ die Beschreibung des Temperatur- 

Wachstumsmusters aller anderen hier untersuchten Isolate die Wachstumsraten 

von Temperatur-akklimatisierten Pflanzen benutzt (vgl. Kap. 6.1). Bei der Anwen- 

dung dieser Methode wÃ¤re fÃ¼ A. arcta von den FÃ¤rÃ¶er-Inse und U. penicilli- 

formis von Helgoland sicherlich ausgeprÃ¤gter Temperatur-Wachstumsoptima, 

sowie fÃ¼ die antarktischen Isolate beider Arten hÃ¶her bzw. optimale Wachs- 

tumsraten bei 0 'C zu erwarten gewesen. 

Als letzter Aspekt sei angemerkt, daÂ es fÃ¼ eine umfassende physio- 

logische Charakterisierung einer Art zwingend notwendig ist, mÃ¶glichs viele 

Isolate von verschiedenen Standorten zu untersuchen, wie die hier dargestellten 

~ernperatur-Ã–kotype 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 HÃ¶hepunk der Vereisung vor ungefÃ¤h 14 Mio. 

Jahren (Crame 1993), wÃ¤hren im Nordpolarmeer die Entwicklung einer groÃŸ 

rÃ¤umige Vergletscherung nicht vor etwa 2,5-3 Mio. Jahren begann (Flohn 1984, 

Crowley und North 1991). Es ist daher verstÃ¤ndlich daÂ der niedrigste Tempera- 

turbedarf fÃ¼ das Wachstum und das Ã¼berlebe bisher bei Algenarten der SÃ¼d 

hemisphÃ¤re besonders bei sublittoralen endemisch antarktischen und einigen 

antarktisch-kalttemperierten Arten gefunden wurde (Delepine 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 @.B. Novaczek et 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 abhÃ¤ngi zu 

sein und sich in mehreren Schritten zu vollziehen (Publ. V): die ersten Schritte 
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sind die Erweiterungen der Ãœberlebens- 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 NordhemisphÃ¤re die seit dieser 

Zeit tiefen Temperaturen ausgesetzt sind, zeigen. Der letzte Schritt ist der Verlust 

der FÃ¤higkeit hohe Temperaturen zu Ã¼berleben Dieses wurde ebenfalls bei 

einigen arktischen Arten gefunden (Novaczek et al. 1990, tom Dieck 1992, 
Bischoff und Wiencke 1993). Allerdings scheint fÃ¼ eine starke Reduzierung der 

Wachstums- und Reproduktionsbereiche, sowie fÃ¼ eine sehr starke Absenkung 

der USTs, wie es endemisch antarktische und einige antarktisch-kalttemperierte 

Arten aufweisen, ein sehr viel lÃ¤ngere Zeitraum notwendig zu sein (vgl. auch 

Kap. 6.4.1 und 6.5). 

Die Schritte der Anpassung an tiefe Temperaturen konnten in dieser 

Arbeit ebenfalls innerhalb der eulittoralen GrÃ¼nalge Acrosiphonia sonderi, 

A. arcta und Urospora penicilliformis, wenn auch nicht so stark ausgeprÃ¤g wie 

bei den oben diskutierten sublittoralen Arten, gefunden werden. In Abb. 4 ist 

dieses exemplarisch fÃ¼ U. penicilliformis dargestellt. Die polaren Isolate dieser 

drei Arten weisen im Vergleich zu den jeweiligen kalttemperierten Isolaten eine 

stÃ¤rker 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 Helgoland wÃ¤chs zwischen 0 und 20 'C mit optimalen Raten bei 15 'C, 
wÃ¤hren die arktischen Isolate von Spitzbergen und GrÃ¶nlan nur mit sehr 

geringen Raten bei 15 'C wachsen kÃ¶nne und optimale Wachstumsraten bei 0 

bis 10 'C zeigen (Abb. 10-1 2 in Publ. 11). WÃ¤hren die Isolate von A. arcta aus 

den kalttemperierten Regionen beider HemisphÃ¤re mit optimalen bzw. sehr 

hohen Wachsturnsraten bei 15 'C wachsen, zeigen das arktische und das ant- 

arktische Isolat hohe Wachsturnsraten zwischen 0 und 10 'C und sehr niedrige 

Raten bei 15 'C (Abb. 1-9 in Publ. 11). Die Isolate von Urospora penicilliformis 

aus den kaltternperierten Regionen beider HemisphÃ¤re wachsen zwischen 0 

und (15)20 'C und erreichen optimale Wachstumsraten bei (0)5 bis 15(20) 'C, 
wÃ¤hren die polaren Isolate nur zwischen 0 und 15 'C wachsen und optimale 

Raten bei 0 bzw. 5 'C zeigen (Abb. 1, 2 in Publ. III). Desweiteren weisen die 

polaren Isolate ebenfalls eine Absenkung der USTs (Tabellen 2 in Publ. II und 

111) auf: A. sonderi von Helgoland toleriert 25 'C, wÃ¤hren die arktischen Isolate 

22 bis 23(24) 'C tolerieren. Das Isolat von A. arcta aus der kalttemperierten 
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Region SÃ¼damerika toleriert 25 'C, wÃ¤hren das antarktische Isolat nur 22 ' C  

toleriert. Hier ist interessant, daÂ das antarktische und das arktische sowie die 

kalttemperierten Isolate der NordhemisphÃ¤r Ã¤hnlich USTs (22-23[24] 'C) auf- 

weisen. Die kalttemperierten Isolate von U. penicilliformis aus beiden Hemi- 

sphÃ¤re tolerieren (24)25 bis 26 'C, wÃ¤hren die arktischen Isolate von GrÃ¶n 

land und Spitzbergen 23(-24) 'C Ã¼berlebe und das antarktische Isolat nur 

19 'C toleriert. 

Urospora penicilliformis 
kalttemperiert 

Urospora penicilliformis 
arktisch 

Urospora penicilliformis 
antarktisch 

~ ~ o l e r a n z b e r e i c h  b-^^ ~achstumsbereich 

Bereich optimaler Wachstumsraten 

Abb. 4: TernperaturansprÃ¼ch von Urospora penicilliformis aus unterschiedlichen geographischen 

Regionen. Weitere ErklÃ¤run siehe Text 

Diese Ergebnisse unterstÃ¼tze die oben genannte Hypothese, daÂ der 

Grad einer Anpassung an tiefe Temperaturen von der Expositionszeit gegenÃ¼be 

tiefen Temperaturen abhÃ¤ngi ist. Ein relativ kurzer Zeitraum von hÃ¶chsten 

3 Mio. Jahren kann fÃ¼ eine VerÃ¤nderun der Temperatur-Wachstumsoptima 

und oberen -Wachstumsgrenzen sowie fÃ¼ eine gewisse Absenkung der USTs 

ausreichend sein wie es die arktischen Isolate von Acrosiphonia sonderi, 

A. arcta und Urospora pen~cilliformis zeigen. FÃ¼ eine stÃ¤rker Reduzierung der 

UST scheint dagegen ein lÃ¤ngere Kontakt mit tiefen Temperaturen notwendig 
zu sein: das antarktische Isolat von U. penicilliformis Ã¼berleb nur 19 'C, 

wÃ¤hren die arktischen Isolate noch 23 (24) 'C tolerieren. Da das antarktische 

und das arktische Isolat von A. arcta gleiche USTs aufweisen, kann vermutet 
werden, daÂ U. penicilliformis auf Grund der stark abgesenkten UST des 

antarktischen Isolates, einen frÃ¼here Kontakt mit den tiefen Temperaturen der 

Antarktis als A. arcta hatte. 
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In diesem Zusammenhang ist es auffÃ¤llig daÂ das sÃ¼dchilenisch Isolat 

von Acrosiphonia arcta eine hÃ¶her UST als die kalttemperierten Isolate der 

NordhemisphÃ¤r aufweist, obwohl diese Region Ã¼be einen lÃ¤ngere Zeitraum 

durch tiefe Wassertemperaturen gekennzeichnet ist (vgl. oben). Die sÃ¼darneri 

Panische WestkÃ¼st ist durch den von SÃ¼de nach Norden flieÃŸende kalten 

Humboldt- (oder Peru-) Strom, aber auch durch eine unregelmÃ¤ÃŸi sÃ¼dwÃ¤r 

gerichtete Ausbreitung von warmen Wassermassen, charakterisiert (EI Nifio- 

Effekt). WÃ¤hren des letzten sehr strengen EI Nifio Ereignisses in den Jahren 

1982-83 lag z.B. die Temperatur des OberflÃ¤chenwasser vor der peruanischen 

KÃ¼st im Sommer bei 31 Â¡C was einer positiven Temperaturanomalie von bis zu 

mehr als 10 'C Ã¼be dem langjÃ¤hrige Mittelwert entspricht. Dieses EI Nifio 

Ereignis hatte starke TemperaturverÃ¤nderunge bis hin zum 23. Breitengrad 

(Antofagasta, Chile) zur Folge und fÃ¼hrt zu dramatischen VerÃ¤nderunge in der 

Zusammensetzung der regionalen Flora und Fauna. Unter anderem konnten 

sich tropische Organismen ausbreiten, wÃ¤hren temperierte Arten nach SÃ¼de 

gedrÃ¤ng wurden (z. B. Arntz 1986, Arntz et al. 1991). An den nÃ¶rdliche Verbrei- 

tungsgrenzen temperierter Arten dieser Region kÃ¶nne daher hohe USTs 

wÃ¤hren solcher EI Nifio Bedingungen einen Konkurrenzvorteil darstellen 

(Peters und Breeman 1993). Eine ErklÃ¤run fÃ¼ die hohe UST des A. arcta Iso- 

lates von der SÃ¼dspitz SÃ¼damerika kÃ¶nnt somit sein, daÂ in diese Region 

erst ,,kÃ¼rzlich Populationen von mehr nÃ¶rdlic gelegenen (wÃ¤rmeren Stand- 
orten dieser KÃ¼st zugewandert sind. 

6.3.3 Geographische Grenzen und saisonales Auftreten 

Im Folgenden werden die beschriebenen TemperaturansprÃ¼ch der Arten 

in Zusammenhang mit ihrer geographischen Verbreitung diskutiert. Es ist zu 

beachten, daÂ fÃ¼ einige Regionen nur wenige phytogeographische Daten aus 

der Literatur vorliegen. Die Verbreitung von polaren und temperierten Arten zum 

Ã„quato hin wird nach van den Hoek (1982a, b) und Breeman (1988, 1990) 

durch zu hohe letale Sommertemperaturen oder fÃ¼ die Reproduktion undloder 

das Wachstum zu hohe Wintertemperaturen festgelegt (vgl. auch Kap. 6.2). 

Acrosiphonia sonderi kommt an beiden KÃ¼ste des Nordatlantiks vor, fehlt 

aber in der kanadischen Arktis vÃ¶llig was jedoch auf lÃ¼ckenhaft Verbreitungs- 

angaben zurÃ¼ckzufÃ¼hr sein kÃ¶nnte Die sÃ¼dlich Verbreitungsgrenze an der 

amerikanischen KÃ¼st verlÃ¤uf entlang der 20 'C Sommerisotherme (20Â S, 
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Abb. 14 in Publ. 11). Die USTs der untersuchten Isolate (22-24 oder 25 'C, 

Tabelle 2 in Pub. 11) deuten darauf, daÂ es sich dabei um eine Letalgrenze 

handelt. Die sÃ¼dlich Verbreitungsgrenze an der europÃ¤ische KÃ¼st verlÃ¤uf 

entlang der 8 'C Winterisotherrne (8'W, Abb. 14 in Publ. 11) und ist wahrschein- 

lich durch den Temperaturbedarf fÃ¼ die Bildung von asexuellen Verbreitungs- 

stadien bestimmt. Die Sporulation der zweigeiÃŸelige Zoosporen wurde bei dem 

Isolat von der Disko-Insel nur bei Temperaturen < 10 'C beobachtet (Bischoff 

und Wiencke 1993). 

Irn Nordatlantik verlÃ¤uf die sÃ¼dlich Verbreitungsgrenze von Acrosiphonia 

arcta an der amerikanischen KÃ¼st (NW Atlantik) entlang der 22's Isotherme 

und an der europÃ¤ische KÃ¼st (NO Atlantik) entlang der 14' W Isotherme. Die 

sÃ¼dliche Verbreitungsgrenzen irn Nordpazifik verlaufen an der asiatischen 

KÃ¼st (NW Pazifik) entlang der 26' S Isotherme und an der amerikanischen 

KÃ¼st (NO Pazifik) entlang der 12' W Isotherme (Abb. 13 in Publ. 11). Da die Iso- 

late aus der NordhemisphÃ¤r 22-23 'C tolerieren (Tabelle 2 in Publ. 11), wird die 

sÃ¼dlich Verbreitung an den WestkÃ¼ste der Ozeane sicherlich durch eine Letal- 

grenze bestimmt. Werden Temperaturschwankungen von 1-3 'C, die nach van 

den Hoek (1982a, b) an den KÃ¼ste auftreten kÃ¶nnen einbezogen, kÃ¶nnt 

dieses in den Gebieten mit hohen Sommertemperaturen auf ein saisonales Auf- 

treten dieser Art hinweisen. ZusÃ¤tzlic muÃ berÃ¼cksichtig werden, daÂ A. arcta 

im mittleren bzw. tiefen Eulittoral wÃ¤chs (Burrows 1991), wo sich zumindestens 

wÃ¤hren des Niedrigwassers die Temperaturen noch stÃ¤rke von den ozea- 

nischen Temperaturen unterscheiden kÃ¶nnen Ein saisonales Auftreten ist be- 

sonders in den Regionen nahe der sÃ¼dliche 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 

Fehlbestimmung handeln kÃ¶nnte Die Verbreitungsgrenzen an den OstkÃ¼ste 

der Ozeane (12-1 4' W) lassen sich durch den Temperaturbedarf fÃ¼ das Wachs- 

tum erklÃ¤ren Die kalttemperierten Isolate der NordhemisphÃ¤r 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. 11). Van den Hoek (1 982b) erklÃ¤rt die Verbrei- 

tungsgrenze an der nordostatlantischen KÃ¼st durch den Ternperaturbedarf fÃ¼ 

die Reproduktion. Daher kÃ¶nnt die Verbreitung von A. arcta an den OstkÃ¼ste 

der Ozeane durch eine Wachstums- undloder Reproduktionsgrenze limitiert sein. 
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In der SÃ¼dhemisphÃ¤ 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. 11). Der Temperaturbedarf fÃ¼ das 

Wachstum und das Ã¼berlebe des antarktischen wie auch des sÃ¼dchilenische 

Isolates kÃ¶nne diese geographischen Grenzen nicht erklÃ¤ren Da beide Isolate 

zwischen 0 und 15 'C wachsen kÃ¶nne und USTs von 22 'C bzw. 25 'C auf- 

weisen (Abb. 7, 9, Tabelle 2 in Publ. 11), kann angenommen werden, daÂ diese 

Art auch weiter nÃ¶rdlic vorkommt. 

Die sÃ¼dlich Verbreitung von Urospora penicilliformis verlÃ¤uf auf der 

NordhemisphÃ¤r entlang der 26 's  und der 16' W Isothermen (Abb. 3 in Publ. 

I ) .  Die kalttemperierten Isolate aus der NordhemisphÃ¤r wachsen zwischen 0 

und (15)20 'C und tolerieren 25 bis 26 'C (Abb. l a ,  C, d, 2a, Tabelle 2 in Publ. 

III). Kornmann (1966) beschreibt fÃ¼ ein Isolat von Helgoland eine Fertilisierung 

bei 15 'C. An den OstkÃ¼ste der Ozeane wird die Verbreitung durch die 16' W 

Isotherme beschrieben und die experimentellen Ergebnisse lassen auf eine 

Wachstums- undIoder Reproduktionsgrenze schlieÃŸen Im W Atlantik und W Pa- 

zifik, wo beide Isothermen fast an der gleichen geographischen Position auf die 

KÃ¼ste treffen, kÃ¶nne sowohl der Temperaturbedarf fÃ¼ das Wachstum und die 

Reproduktion als auch die UST limitierend sein. An den sÃ¼dliche Verbreitungs- 

grenzen der ozeanischen WestkÃ¼ste fehlt ein sicherer Puffer von 1-3 'C (van 

den Hoek 1982a, b) zwischen der oberen Ãœberlebensgrenz und der Tempera- 

tur des wÃ¤rmste Monats, weshalb sich in diesen Regionen ein nur saisonales 

Vorkommen von U. penicilliformis vermuten lÃ¤ÃŸ Desweiteren muÃ berÃ¼cksich 

werden, daÂ diese Art im oberen und mittleren Eulittoral wÃ¤chs (Kornmann und 

Sahling 1983, Burrows 1991), und zumindest wÃ¤hren des Niedrigwassers kurz- 

fristig hÃ¶here Temperaturen ausgesetzt sein kann. 

In der sÃ¼dliche HemisphÃ¤r verlaufen die nÃ¶rdliche Verbreitungs- 

grenzen entlang der 16' S und der 12' W Isothermen (Abb. 3 in Publ. III). Diese 

Grenzen kÃ¶nne mit den experimentellen Daten dieser Arbeit nicht erklÃ¤r 

werden. Die kalttemperierten Isolate aus der SÃ¼dhemisphÃ¤ wachsen zwischen 

0 und 20 ' C  und Ã¼berlebe 26 'C (Abb. l b ,  e, Tabelle 2 in Publ. III), weshalb 

vermutet werden kann, daÂ U. penicilliformis ebenfalls weiter nÃ¶rdlic vor- 

kommt. Generell kann es fÃ¼ eine umfassende Interpretation der geographischen 

Grenzen dieser Art wichtig sein, ebenfalls den Temperaturbedarf des mikrosko- 

pisch kleinen Codiolum-Stadiums von U. penicilliformis miteinzubeziehen. Hier- 

Ã¼be liegen allerdings keine Daten vor. 
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Aus Feldbeobachtungen ist bekannt, daÂ die Arten eine unterschiedliche 

saisonale Entwicklung an verschiedenen Standorten zeigen. Um zu prÃ¼fen 

inwieweit sich die experimentell gefundenen Wachstumsdaten der jeweiligen 

lsolate mit der saisonalen Entwicklung in Verbindung bringen lassen, wurde der 

potentielle monatliche Biomassezuwachs der Algenisolate in den durch- 

schnittlichen Monatstemperaturen der WasseroberflÃ¤ch ihres Isolationsortes 

berechnet und als Prozent des hÃ¶chstmÃ¶glich monatlichen Zuwaches 

(Temperatur-Wachstumsoptimum) ausgedrÃ¼ck (= monatlicher Ertrag). 

Die Isolate aus dem zentralen Verbreitungsgebiet der NordhemisphÃ¤r 

von Acrosiphonia sonderi (Helgoland) und A. arcta (Friday Harbor, Island, 
FÃ¤rÃ¶er-Insel zeigen eine Zunahme des potentiellen Ertrages im Sommer (Juni1 

Juli bis September/Oktober, Tabelle 3 in Publ. 11). Dieses gilt ebenfalls fÃ¼ das 

sÃ¼dchilenisch Isolat von A. arcta (Dezember bis MÃ¤rz Tabelle 3 in Publ. 11). Bei 

A. arcta von den FÃ¤rÃ¶er-Inse ist zu beachten, daÂ die Wachstumsraten mit Hilfe 

einer ungenaueren MeÃŸmethod bestimmt wurden (vgl. Kap. 6.3.1), und daÂ das 

so gefundene breite Wachstumsoptimum (0 bis 15 ' C  , Abb. 3 in Publ. 11) einen 

noch deutlicheren Anstieg des potentiellen Ertrages im Sommer Ã¼berdecke 

kÃ¶nnte Im Gegensatz dazu, kann eine Abnahme des sommerlichen Ertrages 

(August oder Juli bis September) bei Isolaten von A. arcta, die von Standorten 

nahe der sÃ¼dliche Verbreitungsgrenze stammen, festgestellt werden (Halifax, 

Roscoff, Helgoland, Abb. 13 in Publ. 11). Dieses steht im Einklang mit Feldbe- 

obachtungen Ã¼be die saisonale Entwicklung von A. arcta auf Helgoland und 

der Britischen Insel. Die aufrechten Thalli von A. arcta erscheinen im zeitigen 

FrÃ¼hjah an diesen Standorten und kÃ¶nne bis hin zum August gefunden 

werden; A. arcta Ã¼berdauer den Winter als ein kriechendes rhizoidales System 

(Kornmann und Sahling 1983, Burrows 1991). Im FrÃ¼hjahr wenn die Tempe- 

raturen ansteigen, beginnen die jungen, aufrechten Thalli zu wachsen. Dieser 

Typ von saisonaler Entwicklung ist sicherlich charakteristisch fÃ¼ Populationen 

aus dem sÃ¼dliche Verbreitungsgebiet. Der Grund fÃ¼ das Fehlen der aufrechten 

Thalli ab August ist unzweifelhaft die fÃ¼ das Wachstum zu hohe Temperatur. 

Dieses wird in der Abnahme des berechneten Sommerertrages zwischen Juli 

und September fÃ¼ A. arcta von Helgoland und der anderen Standorte in der 

NÃ¤h der sÃ¼dliche Verbreitungsgrenze offensichtlich. Burrows (1991) vermutet, 

daÂ in Populationen des zentralen Verbreitungsgebietes die Wachstumssaison 

sehr viel lÃ¤nge andauert, was durch die kalkulierte Zunahme des sommerlichen 

Ertrages der Isolate von Friday Harbor, Island, den FÃ¤rÃ¶er-Inse und Puerto 
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Williams bestÃ¤tig werden kann. Das HelgolÃ¤nde Isolat von A. sonderi zeigt 

ebenfalls eine Zunahme des Ertrages im Sommer. Dieses ist Ã¼berraschend da 

dieser Standort in der NÃ¤h der sÃ¼dliche Verbreitungsgrenze liegt (Abb. 14  in 

Publ. 11). Allerdings wird diese Grenze wahrscheinlich durch den relativ niedrigen 

Ternperaturbedarf fÃ¼ 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 MÃ¤rz 

Tabelle 3 in Publ. 111) auf. Dieses zeigt sich auch fÃ¼ das Isolat von Helgoland, 

obwohl dieses Ergebnis auf eine ungenauere Methode zur Bestimmung der 

Wachstumsraten beruht (vgl. A. arcta FÃ¤rÃ¶er-Inseln Dennoch zeigt sich die fÃ¼ 

Isolate aus dem zentralen Verbreitungsgebiet typische Zunahme des poten- 

tiellen Ertrages im Sommer (JunilJuly bis Septernber/Oktober), wÃ¤hren die 

Isolate, die von Standorten nahe der sÃ¼dliche Verbreitungsgrenze stammen 

(Halifax, San-Juan-Insel, Japan, Abb. 3 in Publ. 111) eine Abnahme des Ertrages 

irn Sommer (JulyIAugust bis Oktober) aufweisen. Dieses aus den experimen- 

tellen Daten abgeleitete saisonale Wachstumsmuster lÃ¤Ã sich wie bei A. arcta 

ebenfalls mit Feldbeobachtungen in Verbindung bringen: in den sÃ¼dliche 

Randgebieten des Verbreitungsareals ist die Wachstumssaison auf einen oder 

nur wenige Monate im Jahr eingeschrÃ¤nkt In Japan wurde diese Art nur im 

FrÃ¼hjah (Burrows 1991) und in Portugal nur irn MÃ¤r gefunden (Burrows 1991), 
was sicherlich mit den fÃ¼ das Wachstum zu hohen Sommertemperaturen an 

diesen Standorten zusammenhÃ¤ngt Die Wachstumssaison ist an Standorten 

des zentralen Verbreitungsgebietes sehr viel ausgedehnter. An den KÃ¼ste der 

Britischen Insel kann diese Art im Winter, FrÃ¼hjah sowie teilweise auch im 

Sommer gefunden werden (Burrows 1991). Auf Helgoland tritt sie von Dezember 

bis August (Kornrnann 1966, Kornmann und Sahling 1983) und an der nord- 

kanadischen KÃ¼st wÃ¤hren des FrÃ¼hjahr und des Sommers auf (Burrows 

1991). Obwohl das Isolat von Concepcion eine Abnahme des sommerlichen 

Ertrages zeigt, wird es hier zu den Isolaten aus dem zentralen Verbreitungs- 

gebiet gezÃ¤hlt da sich die Abnahme auf nur 2 Monate (Januar1 Februar, Tabelle 

3 in Publ. 111) beschrÃ¤nkt Auf Grund des Temperaturbedarfs fÃ¼ das Wachstum 

und das Ã¼berlebe dieses Isolates kann angenommen werden, daÂ U. peni- 

cilliformis auch an weiter nÃ¶rdlic gelegenden Standorten vorkommt (vgl. oben), 

wo das saisonale Muster vermutlich stÃ¤rke in Erscheinung tritt. 
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In den polaren Regionen sind die KÃ¼ste im Winter von Meereis bedeckt, 

wodurch das Wachstum der Arten auf die FrÃ¼hjahrs und Sommermonate einge- 

schrÃ¤nk 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 (JuniIJuly bis September, Tabelle 3 in Publ. I1 

und 111) zeigt, daÂ sich diese Isolate sehr gut an die tiefen FrÃ¼hjahrstemperature 

ihre Standorte angepaÃŸ haben. Dagegen zeigen A. sonderi von Spitzbergen 

und die Isolate von A. arcta und U. penicilliformis von der KÃ¶nig-Georg-Inse 

wÃ¤hren der eisfreien Monate Ã¤hnlic hohe potentielle ErtrÃ¤g mit einer leichten 

Zunahme (im Gegensatz zu einer Abnahme) im Sommer. Dieses kÃ¶nnt ein 

Hinweis darauf sein, daÂ diese Isolate erst Ã¼be einen relativ kurzen Zeitraum 

tiefen Temperaturen ausgesetzt waren und mÃ¶glicherweis vor nicht allzu langer 

Zeit von Populationen niedrigerer Breitengrade in die polaren Regionen einge- 

wandert sind. Allerdings ist, wie bereits vorher erwÃ¤hnt hierbei zu beachten, daÂ 

die den Berechnungen zugrundeliegenden Wachstumsraten von A. arcta und 

U. penicilliformis von der KÃ¶nig-Georg-Inse mit einer weniger genauen Unter- 

suchungsmethode erfaÃŸ wurden. Wenn diese Messungen mit der gleichen Me- 

thode durchgefÃ¼hr worden wÃ¤ren wie sie z.  B. fÃ¼ die arktischen Isolate dieser 

Arten benutzt wurde, ist zu erwarten, daÂ sie ebenfalls ein Ã¤hnliche saisonales 

Muster wie diese aufweisen (vgl. Kap. 6.3.1). 

Generell muÃ hier berÃ¼cksichtig werden, daÂ es sich bei den monatlichen 

potentiellen ErtrÃ¤ge nur um grobe AbschÃ¤tzunge handelt, da diese Kalkula- 

tionen lediglich auf monatliche Ã„nderunge der Temperatur (entsprechend der 

Meeresisothermen) basieren. Ã„nderunge des Lichtregimes wurden nicht be- 

rÃ¼cksichtigt In Gebieten der hohen Breitengraden Ã¤nder sich z.B. die Tages- 

l2nge Ã¼be das Jahr sehr stark, so daÂ die potentiellen ErtrÃ¤g trotz konstanter 

Temperatur erheblich variieren kÃ¶nnten Desweiteren wachsen diese Arten im 

Eulittoral, wo hÃ¤ufi bis zu 40-fach hÃ¶her Photonenfluenzraten als bei den hier 

durchgefÃ¼hrte Experimenten (vgl. Kap. 3), auftreten. Dieses kÃ¶nnt zu einer 

Limitierung (Photoinhibition) und damit verbundenen Wachstumshemmung 

fÃ¼hren Auch darf eine mÃ¶glich Austrocknung wÃ¤hren des Niedrigwassers 

nicht vernachlÃ¤ÃŸi werden. In zukÃ¼nftige Untersuchungen sollten diese 

Aspekte mit einbezogen werden. 
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6.3.4 MÃ¶glich Wanderwege und Entwicklungsgebiete 

Neben nur auf einer Halbkugel verbreiteten Algentaxa gibt es einzelne 

amphiÃ¤quatoria verbreitete Arten, die in beiden HemisphÃ¤re vorkommen, aber 

in den Tropen fehlen. Zu diesen Arten gehÃ¶re z.6. neben Desmaresfia viridisl 

D. confervoides auch Acrosiphonia arcta und Urospora penicilliformis. Arnp hi- 

Ã¤quatoria verbreitete Arten kÃ¶nne sich frÃ¼hzeiti (im TertiÃ¤r von einem tro- 

pischen Entstehungszentrurn in beiden HemisphÃ¤re ausgebreitet haben, und 

erst spÃ¤te in der tropischen Ursprungsregion ausgestorben sein. HierfÃ¼ liegen 

jedoch keine unterstÃ¼tzende Hinweise, z.B. fossile Funde, vor. Eine alternative 

ErklÃ¤rungsmÃ¶glichke ist, daÂ diese Organismen sich in den temperierten 

Regionen einer der beiden HemisphÃ¤re entwickelt und die tropische Region 

wÃ¤hren Glazialperioden Ã¼berquer haben, und quasi sekundÃ¤ die gegen- 

Ã¼berliegend HemisphÃ¤r besiedelten (van den Hoek 1982a, b, LÃ¼nin 1990). 

Dabei wÃ¤r die Passage Ã¼be den Ã„quato wÃ¤hren der Temperaturernie- 

drigung und daraus resultierender Verengung der tropischen Region im TertiÃ¤ 
(vor 10-1 5 Mio. Jahren) oder wÃ¤hren der Eiszeiten des PleistozÃ¤n (vor Ca. 2 

Mio. - 18 000 Jahren) mÃ¶glic gewesen. 

Molekularbiologische Untersuchungen von sich schnell verÃ¤ndernde 

TranskriptionsfreirÃ¤ume der ribosomalen DNA zeigten fast identische Sequen- 

zen in Isolaten von D. viridis l D. confervoides und Acrosiphonia arcta aus 

beiden HemisphÃ¤ren In 2 Isolaten von D. viridis aus der NordhemisphÃ¤r und 

3 Isolaten von D. confervoides aus der SÃ¼dhemisphÃ¤ unterschied sich von 

1073 Nucleotidpositionen lediglich 1 Basenpaar. In Isolaten von A. arcta aus 

beiden HemisphÃ¤re unterschieden sich 17 von 626 Nukleotiden. Diese Er- 

gebnisse deuten darauf, daÂ sich die Arten in einer der HemisphÃ¤re entwickelt 

haben, und daÂ die disjunkte Verbreitung beider Arten in einem nicht so lang 

zurÃ¼ckliegende geologischen Zeitraum entstand, mÃ¶glicherweis erst wÃ¤hren 

des HÃ¶hepunkte der letzten pleistozÃ¤ne 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 HemisphÃ¤re von 

A. arcta (22-23[25] 'C) und Urospora penicilliformis (25-26 'C) deuten eben- 

falls eher darauf, daÂ sich die Arten in einer der HemisphÃ¤re entwickelt und die 

tropische Region wÃ¤hren einer der Eiszeiten des PleistozÃ¤n Ã¼berquer haben, 

wodurch sie dann die andere HemisphÃ¤r besiedeln konnten. Ã„hnlic geringe 

Unterschiede hinsichtlich der USTs wurden auch in einigen filamentosen Algen 

bzw. Mikrothalli von amphiÃ¤quatoriale Braunalgen (darunter auch D. viridis 1 
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D. confervoides) aus den kalttemperierten Regionen beider HemisphÃ¤re ge- 

funden (Peters und Breeman 1992, tom Dieck 1993, Bischoff und Wiencke 
unverÃ¶ffentlich 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 fÃ¼ amphiÃ¤quatoria kalttemperierte Arten 

(D. viridis /D. converfoides) annahmen, daÂ die Wanderungen Ã¼be den tro- 

pischen GÃ¼rte wahrscheinlich lange vor den Glazialzeiten des PleistozÃ¤n statt- 

gefunden haben. 

Die Rekonstruktion der Temperaturen wÃ¤hren des HÃ¶hepunkte der 

letzten pleistozÃ¤ne Eiszeit ergab, daÂ die Temperaturen des OberflÃ¤chen 

Wassers in den kÃ¤lteste 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 wÃ¤r es demnach beiden Arten mÃ¶glic gewesen, 

die tropische Region wÃ¤hren der letzten Eiszeit zu Ã¼berqueren 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. 11, Abb. 1 ,  2 in Publ. III). Untersuchungen an Mikrothalli 

von kalttemperierten amphiÃ¤quatoria verbreiteten Braunalgen bzw. Artenpaaren 

[Desmarest ia l igulata (LIGHTFOOT) LAMOUROUX,  D. firma (C. AGARDH) 

SKOTTSBERG / D. munda SETCHELL ET GARDNER, D. viridis l D. confervoides, 

Dictyosiphon foeniculaceus G REVILLE / Dictyosiphon hirsutus (SKOTTSBERG) 

PEDERSEN und Macrocystis pyrifera (L.) C. AGARDH] zeigten ebenfalls, daÂ fÃ¼ 

diese Pflanzen aufgrund ihrer USTs (25-28,5 Â¡C eine Ãœberquerun der tro- 

pischen Region wÃ¤hren der letzten pleistozÃ¤ne Eiszeit im OberflÃ¤chenwasse 

prinzipiell mÃ¶glic gewesen wÃ¤r (Peters und Breeman 1992, tom Dieck 1993, 

Bischoff und Wiencke unverÃ¶ffentlicht Daten). FÃ¼ die sexuelle Reproduktion, 

die fÃ¼ das Etablieren einer Population an einem Standort notwendig ist, hÃ¤tte 

die Temperaturen in der tropischen Region jedoch auf 20 'C (D. firma) bzw. auf 

515 'C (fÃ¼ die anderen Arten) absinken mÃ¼sse (Peters und Breeman 1992, 

1993). Da dieses nicht der Fall war, hat wahrscheinlich eine sprunghafte Ãœber 

querung der tropischen Region, z.B. festsitzend auf schwimmfÃ¤hige oder 

treibendem Substrat, im Gegensatz zu einer graduellen Ausbreitung wÃ¤hren 

glazialer Temperaturerniedrigungen mit anschlieÃŸende Aufsplittung der Popu- 

lationen in wÃ¤rmere 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 Ã¤lteste Hawaii-Inseln 5 Mio. Jahre) und auÃŸerde 

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, unterstÃ¼tzt Beispielsweise zeigte tom Dieck (1993), daÂ Lami- 

nariales Gametophyten in der Lage sind 18 Monate Dunkelheit zu Ãœberleben 

Ãœbe die Entstehungsgebiete von Acrosiphonia arcta und Urospora peni- 

cilliformis lassen die vorhandenen Daten sicherlich nur Spekulationen zu. 

Dennoch deuten die Resultate fÃ¼ beide Arten auf eine Entstehung in der SÃ¼d 

hemisphÃ¤re Innerhalb der untersuchten Isolate von A. arcta weist das sÃ¼dchile 

nische Isolat die hÃ¶chst UST (25 'C) auf, womit eine Ãœberquerun der 
tropischen Region wÃ¤hren der letzten Glazialzeit am leichtesten gewesen wÃ¤re 

Von allen untersuchten Isolaten von U. penicilliformis zeigt das antarktische 

Isolat die am stÃ¤rkste erniedrigte UST, was einen frÃ¼he Kontakt mit dem 

antarktischen Kaltwasserregime vermuten lÃ¤Ã (vgl. Kap. 6.3.2), und ebenfalls 

auf einen Ursprung dieser Art in der SÃ¼dhemisphÃ¤ deuten kÃ¶nnte Die Wan- 

derung Ã¼be den Ã„quato in die andere HemisphÃ¤r kÃ¶nnt entlang der West- 

kÃ¼ste von Amerika oder Afrika stattgefunden haben (Abb. 5). An diesen KÃ¼ste 

hat die tropische Region eine relativ geringe Ausdehnung, die wÃ¤hren der 

letzten Glazialzeit stark eingeengt wurde. Da heute A. arcta und U. penicilli- 

formis an der afrikanischen KÃ¼st nicht vorkommen (Abb. 13 in Publ. 11, Abb. 3 in 

Publ. 111) kann vermutet werden, daÂ beide Arten die tropische Region an der 

WestkÃ¼st Amerikas Ã¼berquerten Der NW Pazifik sowie der N Atlantik (via dem 

arktischen Ozean) kÃ¶nnt dann vom NO Pazifik aus besiedelt worden sein. Die 

molekularbiologische RFLP (Restriction Fragment Length Polymorphism) 

Analyse von sich schnell verÃ¤ndernde TranskriptionsfreirÃ¤ume der riboso- 

malen DNA sowie die Analyse von RAPD (Random Amplified Polymorphic DNA) 

Markern von A. arcta unterstÃ¼tze diese Hypothese: sie zeigen zwischen dem 

NO pazifischen (Friday Harbor) Isolat und den N atlantischen Isolaten eine 

grÃ¶ÃŸe genetische Distanz als zwischen den SO und NO pazifischen Popu- 

lationen (van Oppen et al. 1994). In diesem Zusammenhang ist es interessant, 

daÂ 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 (0-1 5 'C, vgl. Abb. 
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Abb. 5a: Die Tropen als Warrnwasserbarriere fÃ¼ die Verbreitung von Acrosiphonia 
arcta. Die Grenzen der Tropen korrespondieren mit den oberen Uber- 
lebensternperaturen (23 und 25 Â¡C vgl. Tab. 2 in Publ. II). 

vor 18 000 Jahren 
(August) i 

Abb. 5b: Die Verengung der tropischen Warrnwasserbarriere wÃ¤hren des HÃ¶he 
punktes der letzten Eiszeit. Pfeile zeigen mÃ¶glich Wanderwege von 
A. arcta an. Gebiete, in denen die Art die hohen Temperaturen nicht 
Ã¼berlebe konnte, sind durch die 25 "C-Isotherme begrenzt. 
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1-2 in Publ. 1 1 1 )  und eine etwas niedrigere UST (24 'C, vgl. Tabelle 2 in Publ. 111). 

Dieses kÃ¶nnt auf einen Kontakt (GenfluÃŸ mit weiter nÃ¶rdlic vorkommenden 

(arktischen) Populationen deuten. 

FÃ¼ eine AbschÃ¤tzung inwieweit sich die Isolate an die heutigen 

Temperaturen ihrer jeweiligen Standorte angepaÃŸ haben, wurde der Mittelwert 

der potentiellen monatlichen ErtrÃ¤g (% des hÃ¶chstmÃ¶glich monatlichen Bio- 
massezuwaches, vgl. Kap. 6.3.3) berechnet und als durchschnittlicher monat- 

licher Ertrag bezeichnet (Tabelle 2 in Publ. II und III). Dabei beziehen sich die 

durchschnittlichen monatlichen ErtrÃ¤g der polaren Isolate auf die eisfreien 

Monate. Das Isolat 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 angepaÃŸt Die polaren Isolate 

zeigen sehr unterschiedliche Werte: das Isolat von der Disko-Insel ist sehr gut 

angepaÃŸ (66 X), wÃ¤hren das Isolat von Spitzbergen nur einen monatlichen 

Durchschnitt von 15 % des Maximums in den eisfreien Monaten erreicht. Dieses 

kÃ¶nnt darauf hinweisen, daÂ das Isolat von der Disko-Insel einen lÃ¤ngere 

Zeitraum zur VerfÃ¼gun hatte, sich an die tiefen Temperaturen dieses Standortes 

anzupassen. Die Isolate von Helgoland und Spitzbergen sind mÃ¶glicherweis 

erst vor kurzer Zeit von sÃ¼dlichere Populationen in diese Gebiete einge- 

wandert. 

Die Isolate von Acrosiphonia arcta von Friday Harbor, Island, den FÃ¤rÃ¶e 

Inseln, Helgoland und der Disko-Insel sind gut an die Temperaturen ihres Stand- 

ortes angepaÃŸt Sie erreichen einen monatlichen Durchschnitt von mindestens 

50 % ihrer monatlichen maximalen ErtrÃ¤ge 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 kÃ¶nnte Das sÃ¼d 

chilenische Isolat erzielt nur einen monatlichen Durchschnitt von 16 % seines 

maximalen Ertrages. Dieses ist ein weiterer Hinweis darauf, daÂ dieses Isolat 

von weiter nÃ¶rdliche sÃ¼damerikanische Standorten zugewandert sein kÃ¶nnt 

(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, Concepcion) sind sehr gut an die 

heutigen Temperaturen ihrer Standorte angepaÃŸt Sie erreichen einen monat- 

lichen Durchschnitt von mindestens 57 % ihres monatlichen maximalen Ertrages 

(Tabelle 3 in Pub. III). Im Gegensatz dazu zeigen die Isolate, die von Standorten 

nahe der sÃ¼dliche 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 KÃ¶nig-Georg-Inse erzielen einen 

durchschnittlichen monatlichen Ertrag von 47 % ihres potentiellen Maximums. 

Die Isolate von Halifax, der San-Juan-Insel wie auch die arktischen Isolate von 

der Disko-Insel und Spitzbergen erreichen einen monatlichen Durchschnitt von 

nur 31 bis 38 % ihres potentiellen maximalen Ertrages. Diese Daten deuten 

darauf, daÂ die 4 zuletzt genannten Isolate wahrscheinlich einen kÃ¼rzere Zeit- 

raum zur VerfÃ¼gun hatten sich an die Temperaturen ihrer Standorte anzu- 

passen als z.B. die Isolate von Japan oder der KÃ¶nig-Georg-Insel Die sehr 

unterschiedlichen durchschnittlichen monatlichen ErtrÃ¤g von U. penicilliformis 

und A. arcta von der KÃ¶nig-Georg-Inse sind bemerkenswert: U. penicilliformis 

erreicht 47 %, wÃ¤hren A. arcta nur 3 % des maximalen Ertrages erzielt (gleiche 

Untersuchungsmethode, vgl. Kap. 6.3.1). Dieses ist sicherlich ein weiteres Indiz 

dafÃ¼r daÂ U. penicilliformis einen frÃ¼here Kontakt mit der Antarktis hatte als 

A. arcta (vgl. Kap. 6.3.2). 

6.4 TemperaturansprÃ¼ch antarktischer Rotalgen 

6.4.1 Einordnung auf Grund der Temperaturcharakteristika 

Die untersuchten antarktischen Rotalgen kÃ¶nne auf Grund ihres 

Temperaturbedarfs fÃ¼ das Wachstum sowie ihrer USTs in 2 Gruppen eingeteilt 

werden. Zu den Arten der ersten Gruppe, die mehr eurytherme Temperatur- 

charakteristika aufweisen, gehÃ¶re Bangia atropurpurea, Phyllophora ahnfel- 

tioides, Porphyra endiviifolium, Gymnogongrus antarcticus, Rhodyrnenia subant- 

arctica, ÃŸhodochorto purpureum und Delesseria lancifolia. Die USTs dieser 

Arten (22-16 Â¡C Tabelle 2 in Publ. IV) sind mit denen von Algen aus der 

kalttemperierten Region SÃ¼damerika (24-17 'C, Wiencke und tom Dieck 1990, 

Peters und Breeman 1993) sowie mit denen von endemisch arktischen (20- 

16 'C, Novaczek ef al. 1990, tom Dieck 1992, Bischoff und Wiencke 1993) und 

arktisch-kalttemperierten Makroalgen (24-17 'C, z. B. Bolton und LÃ¼nin 1982, 
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LÃ¼nin und Freshwater 1988, tom Dieck 1993, Ãœbersicht Tab. II in Publ. V) zu 

vergleichen. In Bezug auf die Temperatur-Wachstumsbereiche und -optima zei- 

gen diese mehr ,,eurythermenM Arten jedoch eine stÃ¤rker 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. IV), Ã¤hnlic 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 torn Dieck 1989, 19901. Im Gegensatz dazu 

weisen Algen aus der (kalt-)temperierten Region SÃ¼darnerika 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. I, II und IV in Publ. V). 

Zu den Arten der zweiten Gruppe, die mehr stenotherme Temperatur- 

charakteristika aufweisen, geh0 ren Ballia callitricha, Phycodrys austrogeorgica, 

Gigartina skottsbergii, Phyllophora antarctica, Georgiella confluens, Myrio- 

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. IV). Ã„hnlic 

niedrige TemperaturansprÃ¼ch 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 E J  SILVA) und bei einem antarktischen Isolat 

der antarktisch-kalttemperierten Rotalge Iridaea cordata (TURNER) BORY gefun- 

den (Wachstumsbereich: 0-5 'C, Optimum: 0-5 'C, USTs: 11-15 'C, Wiencke und 

torn Dieck 1989, 1990). Bei einigen der hier untersuchten Rotalgen wird eine 

noch weitergehende Erniedrigung des Temperaturbedarfs fÃ¼ das Wachstum 

deutlich: Georgiella confluens, Gigartina skottsbergii und Plocamium cartila- 

gineum kÃ¶nne 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. IV) auf. Diese 4 Rot- 

algenarten zeigen die niedrigsten TemperaturansprÃ¼che 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 erlÃ¤utert von der Dauer des Kontaktes mit tiefen 

Temperaturen abhÃ¤ngi und vollzieht sich wahrscheinlich in 3 Hauptschritten 

(vgl. auch Kap. 6.5): 

1 .  die Erweiterung der Ãœberlebens- Wachstums- und Reproduktionsbereiche hin 

zu tiefen Temperaturen sowie die Zunahme der Wachstumsraten bei tiefen 

Temperaturen, 

2. die Reduzierung der oberen Temperaturgrenzen fÃ¼ die Reproduktion und das 

Wachstum und 

3. der Verlust der FÃ¤higkei hohe Temperaturen zu Ã¼berleben 

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 HÃ¶hepunk 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 Ãœberlebe Temperaturen in 
einem Ã¤hnliche Bereich wie die meisten endemisch arktischen und arktisch- 

kalttemperierten Algen, weisen aber einen deutlich niedrigeren Temperaturbe- 

darf fÃ¼ das Wachstum auf (vgl. oben). Daher kann vermutet werden, daÂ diese 

Arten einen lÃ¤ngere Kontakt als 3 Mio. Jahre mit den tiefen Temperaturen der 

Antarktis hatten. Die Algen der stenothermen Gruppe waren wahrscheinlich sehr 

viel lÃ¤nge tiefen Temperaturen ausgesetzt als die Arten der ersten Gruppe, da 

sie eine weitere Absenkung des Temperaturbedarfs fÃ¼ 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, daÂ diese 

Arten einen noch lÃ¤ngere Kontakt mit den niedrigen Temperaturen der Antarktis 

hatten als die anderen Algen dieser Gruppe. 
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antarktische Rotalgen 
eurytherm 

antarktische Rotalgen 
stenotherm 

l Bereich optimaler Wachstumsraten 

Abb. 6: TernperaturansptÃ¼ch antarktischer Rotalgen. Weitere ErklÃ¤run siehe Text. 

WÃ¤hren der Glazialzeiten, als die hohen Breiten der antarktischen 

Region aufgrund der verstÃ¤rkte Vergletscherung und der Ausdehnung des 
permanenten Meereises fÃ¼ Makroalgen unbesiedelbar waren, kÃ¶nnte die 

subant-arktischen Inseln geeignete Refugien dargestellt haben (Skottsberg 

1964). WÃ¤hren des HÃ¶hepunkte 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 kÃ¶nnt die sÃ¼dchilenisch Inselwelt fÃ¼ Algen aus 

der ant-arktischen Region ein geeignetes Refugium gewesen sein, da wÃ¤hren 

des HÃ¶hepunkte der letzten Eiszeit die 5 ' C  Sommerisotherme, heute die 

nÃ¶rdlich Grenze der antarktischen Region (LÃ¼nm 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 fÃ¼ die Mehrzahl der hier untersuchten Arten. 

Weykam et al. 1996 ermittelten den Lichtbedari fÃ¼ die Photosynthese von 36 

Arten aus der Antarktis. Darunter befinden sich 10 der hier getesteten Rotalgen 

(Ballia callifricha, Delesseria lancifolia, Georgiella confluens, Gigart ina 

skoffsbergii, Gymnogongrus antarcticus, Myriogramme mangini, Pantoneura 

plocamioides, Phyllophora ahn felfioides, Plocamium cartilagineum, Porphyra 
endiviifolium). Diese Arten sind durch niedrigere Ik-Werte (LichtsÃ¤ttigungspunk 

der Photosynthese) als die meisten GrÃ¼n und Braunalgen charakterisiert. Die 

starke Schattenadaptation kÃ¶nnt es Rotalgen erlauben, auch in Gebieten, die 

fÃ¼ die meiste Zeit des Jahres von einer Eisschicht bedeckt sind, wie es heute in 

den sÃ¼dlichste Gebieten des Rossmeeres der Fall ist, zu existieren. Diese 

Regionen sind nur fÃ¼ einige Wochen im Jahr eisfrei und Rotalgen reprÃ¤ 
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sentieren die wichtigste Algengruppe (Zanevelt 1968, Miller und Pearse 1991). 

Daher ist es vorstellbar, daÂ wÃ¤hren der Glazialzeiten vielleicht auch geo- 

graphisch relativ weit sÃ¼dlic gelegene Inseln wie die SÃ¼d-Shetlan oder SÃ¼d 

Orkney-Inseln mÃ¶glich Refugien, besonders fÃ¼ Rotalgen, dargestellt haben. 

Diese Hypothese wird dadurch unterstÃ¼tzt daÂ diese Inseln zumindest wÃ¤hren 

des HÃ¶hepunkte der letzten Vereisung fÃ¼ einige Wochen auÃŸerhal der 

sommerlichen Meereiskante lagen (Gersonde pers. Mitteilung). WÃ¤hren 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 Inseln der Scotia Arc 

z . B .  SÃ¼dgeorgien SÃ¼d-Sandwich-Inseln SÃ¼d-Orkney-Inseln) einem fÃ¼ Tiere 

bekannten Wanderweg (Knox und Lowry 1978), unterstÃ¼tzt 

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), angepaÃŸt Sie sind in 

der Lage sehr effizient mit fast gleich hohen potentiellen monatlichen ErtrÃ¤ge 

(vgl. Kap. 6.3.3) wÃ¤hren 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. IV). 

Eine Ausnahme bildet Rhodymenia subantarctica, welche einen monatlichen 

Durchschnitt von nur 27 % ihres potentiellen maximalen Ertrages erzielt (Tabelle 

3 in Publ. IV). Daher lÃ¤Ã sich fÃ¼ diese Art eine mehr rezente Einwanderung in 

die antarktische Region vermutet. R. subantarctica lÃ¤Ã sich mit anderen 

antarktisch-kalttemperierten Arten wie mit der Braunalge Adenocystis utricularis 

(BORY) SKOTTSBERG und den GrÃ¼nalge 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 GrÃ¼nalg 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, unverÃ¶ffentlicht Daten). Die starke Anpassung deutet fÃ¼ diese Arten 

auf einen Ã¤hnlic langen Kontakt mit tiefen Temperaturen wie fÃ¼ die meisten der 

hier untersuchten Rotalgen. 
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6.4.2 Phytogeographische Analyse 

Die ermittelten TemperaturansprÃ¼ch 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 kÃ¶nne 

sich die Temperaturen von kÃ¼stennahe Wasser von denen der Isothermen des 

ozeanischen OberflÃ¤chenwassers die hier fÃ¼ die Beschreibung der Verbrei- 

tungsgrenzen benutzt wurden, unterscheiden (vgl. Kap. 6.2). Dieses wurde 

bereits von van den Hoek (1 982a, b) erklÃ¤r und gilt ebenfalls fÃ¼ die antarktische 

Region. Die Sommertemperaturen des OberflÃ¤chenwasser der Admiralty Bucht 

(KÃ¶nig-Georg-Insel kÃ¶nne z.B. 5,3 @C (Rakusa-Suszewski 1980) erreichen, 

wÃ¤hren 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, Ã¤hnlich Wassertemperaturen wie sie 

durch die Isothermen angegeben werden, gemessen (KlÃ¶se et al. 1993). Drew 

und Hasting (1 992) beschrieben dagegen Wassertemperaturen nahe der Signy- 

Insel (SÃ¼d-Orkney-Inseln) die unter den Temperaturen der ozeanischen Iso- 

thermen lagen. Bei dieser Analyse ist ebenfalls zu beachten, daÂ die meisten 

der hier untersuchten Arten im Sublittoral wachsen, wo geringere saisonale 

VerÃ¤nderunge der Wassertemperatur als an der OberflÃ¤ch auftreten (z.9. 

Bienati und Comes 1971, Lipski 1987, KlÃ¶se et al. 1993). Trotz dieser Ein- 
schrÃ¤nkunge ist eine Charakterisierung der Verbreitungsgrenzen durch den 

Vergleich der TernperaturansprÃ¼ch mit den das jeweilige Areal begrenzenden 

ozeanischen OberflÃ¤chenisotherme mÃ¶glich Unstimmigkeiten deuten auf das 

Vorhandensein von Temperatur-Ã–kotype innerhalb einer Art hin. Die Anzahl 

von bisher nachgewiesenen Temperatur-Ã–kotype in Bezug auf das Wachstum, 

die Reproduktion und. das Ã¼berlebe innerhalb mariner Makroalgenarten ist 

zwar gering, steigt aber stetig an (vgl. Kap. 6.3.1). Desweiteren stehen fÃ¼ einige 

der hier untersuchten Arten (Bangja atropurpurea, Plocamium cartilagineum, 

ÃŸhodochorto purpureum) bereits publizierte Daten fÃ¼ Isolate von temperierten 

Standorten zur VerfÃ¼gun und ein Vergleich der TemperaturansprÃ¼ch der 

unterschiedlichen Isolate weist auf die Entwicklung von Temperatur-Ã–kotype 

innerhalb dieser Arten. 

Die nÃ¶rdlich Verbreitungsgrenze von Gymnogongrus antarcticus und 

Phyllophora antarctica verlÃ¤uf entlang der -1 OC Winterisothermen ( - I 0  W) und 

der 2 OC Somrnerisothermen (2 OS, Abb. 3A, Tabelle 4 in Publ. IV). G. antarc- 
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ticus wÃ¤chs zwischen 0 und 10 'C und toleriert 19 'C. P. antarctica zeigt einen 

Wachsturnsbereich zwischen 0 und 5 'C und Ã¼berleb 12 'C (Abb. l C ,  2D, 

Tabelle 2 in Publ. IV). Ohno (1984) fand fÃ¼ P. antarctica von der Ost-Ongul-Insel 

(69@00'S, 39'35'E) einen Wachstumsbereich zwischen 0 und 8 'C, wobei die 

Dauer des Experimentes nicht angeben wird, so daÂ die verschiedenen Tern- 

peratur-Wachsturnsbereiche auf unterschiedliche Versuchsbedingungen zurÃ¼ck 

zufÃ¼hre sein kÃ¶nnte (vgl. Kap. 6.1). Die nÃ¶rdlich Verbreitungsgrenze von 

Phyllophora ahnfeltioides, Phycodrys austrogeorgica und Myriogramme mangini 

verlÃ¤uf entlang der 0' W und der 4' S Isothermen (Abb. 3B, Tabelle 4 in Publ. 

IV). P. ahnfeltioides wÃ¤chs zwischen 0 und 10 'C und M. mangini zwischen 0 

und 5 'C (Abb. l B ,  2A in Publ. IV). 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 kÃ¶nnte aufgrund ihrer TemperaturansprÃ¼ch fÃ¼ das Wachs- 

tum sowie ihrer USTs ebenfalls weiter nÃ¶rdlic vorkommen, was auf ein unvoll- 

stÃ¤ndige Wissen Ã¼be die Verbreitung dieser Arten oder auf eine Temperatur- 
Reproduktionsgrenze deutet. Dieses kann irn Moment nicht umfassend beant- 

wortet werden, da von diesen Arten keine Daten Ã¼be ihren Temperaturbedarf fÃ¼ 

die Reproduktion zur VerfÃ¼gun stehen. 

Die nÃ¶rdlich Verbreitungsgrenze von Georgiella confluens verlÃ¤uf 

entlang der 4' W und der 6' S Isothermen (Abb. 3C, Tabelle 4 in Publ. IV). Diese 

Art kann nur bei Temperaturen unter 5 'C wachsen (Abb. 2E in Publ. IV), was auf 

eine Wachstums- (und Reproduktions-?) grenze schlieÃŸe laÃŸt Die UST dieser 

Art (1 1 'C, Tabelle 2 in Publ. IV) liegt weit Ã¼be den Temperaturen der limitier- 

enden Isothermen, so daÂ diese die geographische Verbreitung nicht begrenzt. 

Die nÃ¶rdlich Verbreitungsgrenze von Delesseria lancifolia und Porphyra 

endiviifolium verlÃ¤uf 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) kÃ¶nnte 

beide Arten jedoch auch weiter nÃ¶rdlic vorkommen, was ebenfalls auf eine 

Wachstums- undloder Reproduktionsgrenze oder auf lÃ¼ckenhaft Verbreitungs- 

angaben hinweist. Die nÃ¶rdlich Verbreitungsgrenze von Pantoneura plocamioi- 

des verlÃ¤uf ebenfalls entlang der 6' W und der 10' S Isothermen (Abb. 3D, 

Tabelle 4 in Publ. IV). Der Temperaturbedarf fÃ¼ das Wachstum (Bereich: 0-5 'C) 

sowie die UST (9 'C, Abb. 2B, Tabelle 2 in Publ. IV) dieser Art kÃ¶nnt ihre 

Verbreitungsgrenze erklÃ¤ren da P. plocamioides ausschlieÃŸlic im tiefen Sub- 
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littoral wÃ¤chs (Brouwer et al. 1995, KlÃ¶se et al. 1996), wo die Temperaturen 

niedriger als an der OberflÃ¤ch sind. 

Die nÃ¶rdlich Verbreitungsgrenze von Gigartina skottsbergii verlÃ¤uf ent- 
lang der 12' W und der 16' S lsothermen und wird bestimmt durch das Vor- 

kommen an der sÃ¼damerikanische WestkÃ¼st bis hin zum 33. Breitengrad (Abb. 

4A, Tabelle 4 in Publ. IV). Beide limitierenden lsothermen treffen fast an der 

gleichen geographischen Position auf diese KÃ¼ste so daÃ die Verbeitung so- 

wohl durch den Temperaturbedarf fÃ¼ das Wachstum und die Reproduktion als 

auch durch die UST limitiert sein kann. Die verfÃ¼gbare Daten Ã¼be 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 ( I  5 'C, Wiencke und tom Dieck 1990) kÃ¶nne diese Verbreitung nicht 

erklÃ¤ren Dieses lÃ¤Ã auf das Vorhandensein von ~emperatur-Ã–kotype 

zwischen lsolaten aus der Antarktis und SÃ¼damerik schlieÃŸen 

Die nÃ¶rdlich Verbreitungsgrenze der sublittoralen Art ÃŸhodymeni  

subanfarctica verlÃ¤uf entlang der 15' W und der 20' S lsothermen (Abb. 4B, 
Tabelle 4 in Publ. IV). Der Temperatur-Wachstumsbereich (0-10 'C) und die UST 

(18 'C, Abb. I A ,  Tabelle 2 in Publ. IV) des antarktischen lsolates kÃ¶nne das 

Vorkommen an Standorten, die durch diese Temperaturen charakterisiert sind, 

nicht erklÃ¤ren Ebenso ist der Temperaturbedari fÃ¼ das Wachstum (Bereich: 0- 

5 'C) und die UST (14 ' C ,  Abb. 2C, Tabelle 2 in Publ. IV) des antarktischen 

lsolates von Ballia callitricha nicht ausreichend die nÃ¶rdlich Verbreitungs- 

grenze, die entlang der 16' W und 21' S lsothermen verlÃ¤uf (Abb. 4B, Tabelle 4 

in Publ. IV), zu erklÃ¤ren Dieses deutet fÃ¼ beide Arten auf die Entwicklung von 

~emperatur-Ã–kotype zwischen antarktischen und den an den nÃ¶rdliche Ver- 

breitungsgrenzen vorkommenden Populationen. 

Bangia atropurpurea, Plocamium cartilagineum und ÃŸhodochorto 

purpureum sind kosmopolitische Arten und kommen auch in der tropischen 

Region vor (Tabelle 4 in Publ. IV). Die TemperaturansprÃ¼ch der antarktischen 

lsolate dieser Arten sind nicht ausreichend, um ihre Verbreitung zu erklÃ¤ren 

Bangia atropurpurea Ã¼berleb 22 'C und Plocamium cartilagineum wÃ¤chs nur 

bei Temperaturen unter 5 ' C  und Ã¼berleb nur 7 'C. ÃŸhodochorto purpureum 

zeigt einen Wachstumsbereich zwischen 0 und I 0  'C und toleriert I 8  'C (Abb. 

2G, I D, Tabelle 4 in Publ. [V). Aus der Literatur sind einige Daten Ã¼be die USTs 

dieser Arten von anderen Standorten verfÃ¼gbar Sie sind in Tabelle 5 (Publ. IV) 
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zusammengefaÃŸt 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, daÃ die lsolate aus den ver- 

schiedenen geographischen Regionen Ã–kotype reprÃ¤sentieren Da es aller- 

dings nicht auszuschlieÃŸe ist, daÃ es sich bei den untersuchten lsolaten auch 

um eng verwandte Arten handeln kÃ¶nnte sind weitere Ã¶kophysiologisch sowie 

molekularbiologische Untersuchungen fÃ¼ eine vollstÃ¤ndig Interpretation not- 

wendig. Die Ã¶kotypische 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 lsolate dieser Art zeigen groÃŸ Variationen hinsichtlich ihres 

Temperaturbedarfs fÃ¼ das Wachstum und der UST (Bolton 1983, Wiencke und 

tom Dieck 1990, Stache 1993). Die hier untersuchten antarktischen lsolate von 

B. atropurpurea, P, carfilagineum und ÃŸ purpureum weisen im Vergleich zu 

arktischen und kalttemperierten lsolaten aus der NordhemisphÃ¤r eine stÃ¤rker 

Erniedrigung der UST auf (Tabelle 5 in Publ. IV). Dieses lÃ¤Ã die Vermutung zu, 

daÃ die antarktischen Isolate Ã¼be einen lÃ¤ngere Zeitraum tiefen Temperaturen 

ausgesetzt waren als die lsolate der NordhemisphÃ¤r (vgl. 6.4.1). 

6.5. Die TemperaturansprÃ¼ch von Makroalgen aus unterschiedlichen geogra- 

phischen Regionen - Anpassungsschritte an tiefe Temperaturen 

In den letzten zehn bis fÃ¼nfzeh Jahren wurden sehr viele Arten unter- 

schiedlicher Regionen auf ihren Temperaturbedarf fÃ¼ 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 erklÃ¤ren lm folgenden werden die Ergebnisse 

dieser Arbeit und die aus der Literatur verfÃ¼gbare Daten Ã¼be die Temperatur- 

ansprÃ¼ch von Makroalgen verschiedener biogeographischer Regionen zusam- 

mengefaÃŸ und in Zusammenhang mit der palÃ¤oklimatische Geschichte der 

jeweiligen Regionen diskutiert. Dadurch kÃ¶nne Beziehungen zwischen den 

klimatologischen VerÃ¤nderunge in der geologischen Vergangenheit und der 

globalen Entwicklung von Kaltwasseralgen hergestellt werden. Dieser globale 

Vergleich erlaubt eine genauere Aussage Ã¼be den Zeitbedarf und die mÃ¶g 

lichen Schritte einer Anpassung an tiefe Temperaturen als es vorher mÃ¶glic 

war. 
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Makroalger? mit einer (sub-)tropischen Verbreitung sowie tropische lsolate 

von einigen Algen mit tropisch bis (warm-)temperierter Verbreitung Ã¼berlebe 

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 51 und 6 ' C .  Cladophora albida 

(HUDSON) KUTZING Ã¼berleb sogar Temperaturen unter -5 'C (Cambridge et al, 

1984, 1990). Diese Arten wachsen zwischen 5 oder I 0  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 kÃ¶nne unter -5 'C liegen wie fÃ¼ 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 Ã¼berlebe Temperaturen zwischen < -1,s und 23 'C (vgl. Tabelle 2 

in Publ. V). Bei einigen dieser kalttemperierten Arten zeigt sich eine untere Tem- 

peraturgrenze fÃ¼ 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 stÃ¤rker Anpassung an tiefe 

Temperaturen (vgl. Tabelle I 1  in Publ. V). Sporophyten von Laminaria setchellii 

SILVA und L. bongardiana POSTELS ET RUPRECHT tolerieren 19 oder I 8  'C und 

zeigen bei 18 'C ihre obere Wachstumsgrenze, wÃ¤hren die verwandte nord- 

atlantische Art L. hyperborea noch 20 'C Ã¼berleb und bis hin zu 20 'C wÃ¤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 Ru PRECHT, Alaria margi- 

nata POSTELS ET RUPRECHT und Pterygophora californica RUPRECHT) zeigen 

Ã¤hnlic niedrige USTs zwischen 15 und 18 'C (LÃ¼nin und Freshwater 1988). 

Allerdings wurden die USTs dieser Arten durch Messungen der Photosyn- 

thesekapazitÃ¤ 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 

VersuchsansÃ¤tz bestimmt wurden, hÃ¶chsten um I 'C (LÃ¼nin und Freshwater 

1988, tom Dieck 1992). Mikrothalli von nordostpazifischen Arten Ã¼berlebe 

Temperaturen zwischen < -1,s und 19 bis 25 'C. lm Gegensatz zu den Mikro- 

thalli der nordostpazifischen Arten zeigen nur 3 von 12 nordwestpazifischen 

Arten der Ordnung Laminariales USTs 5 25 'C (Lamjnaria angustata KJELLMAN, 

L. longissima MIYABE, L. coriacea MIYABE). Die anderen Arten kÃ¶nne auch 

hÃ¶her Temperaturen Ã¼berlebe und die hÃ¶chst UST (29-30 'C) wurde bisher 

bei Eisenia bicyclis (KJELLMAN) SETCHELL gefunden (tom Dieck 1993). Ein Ã¤hn 

liches PhÃ¤nome wurde ebenfalls bei Desmarestia ligulata und D. viridis 

gezeigt: japanische lsolate dieser Arten weisen im Vergleich zu nordostpazi- 

fischen oder nordatlantischen lsolaten hÃ¶her USTs auf (Peters und Breeman 

1992). 

Arktisch-kalttemperierte (amphiozeanisch und nordatlantische) Arten tole- 

rieren Temperaturen zwischen 5 -1,s und I 7  bis 25 'C. Die oberen Temperatur- 

Wachstumsgrenzen liegen zwischen I 5  oder 20 (25) 'C und die Wachstums- 

optima zwischen (015 und 15 (20) 'C. Mikrothalli von arktisch-kalttemperierten 

Braunalgen Ã¼berlebe Temperaturen zwischen < -1,5 und 19 bis 25 (28) 'C. Sie 

zeigen obere Temperatur-Wachstumsgrenzen bei 20 OC. Die ULGs, die nur fÃ¼ 

wenige Arten bekannt sind, liegen bei 10, 15 oder 17 ' C  (vgl. Tabelle I1 in 

Publ. V). 

FÃ¼ die arktische Region sind nur 5 endemische Arten bekannt, wobei 

diese auch teilweise in kalttemperierte Gebiete vordringen (LÃ¼nin 1985, 1990). 

FÃ¼ 2 dieser Arten, der Rotalge Devaleraea ramentacea (L.) GUIRY und der 

Braunalge Laminaria solidungula J. AGARDH sind bisher Daten Ã¼be ihre 

TemperaturansprÃ¼ch bekannt (vgl, Tabelle 11 in Publ. V). Sie zeigen eine 

Wachstumsgrenze bei 10 oder I5 'C mit optimalen Raten bei 5 oder 10 'C. Ein 

kanadisches lsolat von D. ramentacea wÃ¤chs 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 I 8  und 20 'C .  
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Arten der SÃ¼dhemisphÃ¤ 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 lridaea undulosa BORY sind nicht 

in der Lage 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 Chordarja 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 Ã¼ber 

leben Temperaturen zwischen < -2 und 20 bis 26 (28) 'C. Der Temperatur- 

Reproduktionsbereich liegt zwischen -2 und I 5  'C (Peters und Breeman 1993, 

vgl. auch Tabelle I 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 I 0  oder 15 (20) 'C auf. Mikrothalli von Braun- 

algenarten zeigen USTs zwischen 21 und 25 OC 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 oder bis 10 'C mit optimalen Raten bei 0 oder 5 'C. Einen vergleich- 

bar niedrigen Temperaturbedarf fÃ¼ das Wachstum zeigen ebenfalls antarktische 

lsolate von einigen antarktisch-kalttemperierten Arten (lridaea cordata (TURNER) 

BORY, Gigartina skottsbergii, Ballia callitricha, Pantoneura plocamioides) sowie 

ein lsolat der kosmopolitischen Rotalge Plocamium cartilagineum (Tabelle I 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 Desmaresfia menziesii J. AGARDH 

wachsen bis zu 10 oder 15 'C und Ã¼berlebe 15 bis 18 'C. Daten Ã¼be den 

Temperaturbedarf fÃ¼ die Reproduktion endemisch antarktischer Algen liegen 

bisher nur fÃ¼ Desmarestia antarcfica (Desmarestia sp. in Wiencke und torn 

Dieck 1989) vor. Diese Art zeigt eine ULG bei 5 'C. 

Zusammenfassend kann festgestellt werden, daÃ Algen mit einer tropisch- 

(kalt-)temperierten Verbreitung im Vergleich zu (sub-)tropischen Arten, die unter 

den Algen der verschiedenen Verbreitungsgruppen die hÃ¶chste Temperatur- 

ansprÃ¼ch zeigen, eine Absenkung der LSTs und der Temperatur-Wachstums- 

bereiche und -0ptima aufweisen (Tabelle 3). Kalttemperierte und polare Arten 

zeigen dagegen eine weitere Absenkung der TemperaturansprÃ¼che Dieses 



Tabelle 3: Zusammenfassung des Temperaturbedarfs fÃ¼ Wachstum und Ã¼berlebe von Makroalgen verschiedener geographischer Regionen. LST: 

untere Ãœbrlebenstemperatur UST: obere Ãœberlebenstemperatur Werte in Klammern kennzeichnen Ausnahmen. (Referenzen: siehe auch 
Tab. 3 in Publikation I, Tab. 1,  2 in Publikation V). 

Artengruppe LST Wachstumsbereichl UST Artengruppe 
'C )  -0ptima ("C) ('0 

Tropisch und tropisch bis 
warmtemperierte Arten 

tropisch bis kalttemperierte Arten (<-5)O-6 (0)10(15)-30(35)1 30-37 

Wachstumsbereichl UST 
-0ptima (Â¡C 'C )  

kalttemperierte Arten 0 (5)-15, 20; 

(0) 5- 1 5 (20) 

Antarktisch-kalttemperierte Arten 5 10, 15 (20); 1 
(0) 5-15 (20) 

Endemisch antarktische und < 5, 10 (15) 7-14 (19) 

einige antarktisch-kaltternper~erte 

Arten 

Vachstumsbereich/ U ST 
-0ptima (Â¡C 'C)  

Nordhernisphare 

51 81 (1 5) 18-23 (25) kalttemperierte Arten 
5-1 5 Nordostpazifik 

0 (5) - (20) 251 20-27 (30) kalttemperierte Arten 
5-1 5 Nordatlantik 

$1 5)20(25)1 17-23 (28) Arktisch-kalttemperierte Arten 

(0) 5-1 5 (20) 
0-(10) 151 16-20 Endemisch arktische Arten 
(0) 5-10 
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wird bei kalttemperierten nordostpazifischen Arten deutlicher als bei kalttem- 

perierten nordatlantischen Arten. Desweiteren weisen arktisch-kalttemperierte 

Arten Ã¤hnlich TemperaturansprÃ¼ch wie Algen aus der kalttemperierten Region 

von SÃ¼damerik auf. Der Temperaturbedarf endemisch arktischer Algen wie- 

derum lÃ¤Ã 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- 

sprÃ¼ch dieser Gruppen kÃ¶nne 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 

KÃ¼ste der hohen Breiten noch um 10 bis 14 'C hÃ¶he waren als heute, begann 

die Ausbildung von kÃ¤ltevertrÃ¤glich Algen mÃ¶glicherweis als diese Tempera- 

turen in PolnÃ¤h im Verlauf des TertiÃ¤r unterschritten wurden und damit ein 

neuer Lebensraum erÃ¶ffne wurde (vgl. Kap. 6.2). WÃ¤hren die wÃ¤rmeliebende 

Arten infolge der sinkenden Wasserternperaturen im TertiÃ¤ Ã¤quatorwÃ¤r ge- 

drÃ¤ng wurden, konnten sich neu entstandene kÃ¤ltevertrÃ¤glic Algen an den 

FelskÃ¼ste der allmÃ¤hlic kÃ¤lte werdenden polaren Regionen entwickeln und 

ausbreiten. Der niedrigere Ternperaturbedarf von temperierten und polaren 

Makroalgen aus der SÃ¼dhemisphar im Vergleich zu Makroalgen aus den 

entsprechenden Regionen der NordhemisphÃ¤r lÃ¤Ã sich durch die lÃ¤nger 

Kaltwassergeschichte der antarktischen Region erklÃ¤ren Die Vereisung von 

Ostantarktika begann vor ungefÃ¤h 38 Mio. Jahren (Flohn 1984, Crowley und 

North 1991). Parallel dazu sanken die Temperaturen des OberflÃ¤chenwasser 

unter 10 'C (Crame 1993). Vor Ca. 26 Mio. Jahren entstand die zirkumantark- 

tische MeeresstrÃ¶mun (Westwinddrift) als ununterbrochener Wasserring. Die- 

ses fÃ¼hrt zu einer Isolierung der antarktischen Region (LÃ¼nin 1990). Die Ver- 

gletscherung des ostantarktischen Kontinents wurde dadurch intensiviert und 

erreichte einen ersten HÃ¶hepunk der Vereisung vor etwa 14 Mio. Jahren 

(mittleres MiozÃ¤n Flohn 1984, Crowley und North 1991). Zu dieser Zeit lagen die 

Temperaturen des antarktischen OberfiÃ¤chenwasser bei ungefÃ¤h 5 'C (Grame 

1993). Am Ende des MiozÃ¤n (vor ca. 9 Mio. Jahren) war Westantarktika eben- 

falls eisbedeckt, wÃ¤hren fÃ¼ diese Zeit noch kein Anzeichen einer Ã¤hnlic 

groÃŸflÃ¤chig 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). 

WÃ¤hren der Glazialzeiten waren die hohen Breiten der polaren 

Regionen fÃ¼ Makroalgen unbesiedelbar und die Kaltwasser-Taxa wurden in 

niedrigere Breitengrade gedrÃ¤ngt Als Refugien fÃ¼ Algen aus der antarktischen 

Region kÃ¶nnte Inseln wie die SÃ¼d-Shetlan oder SÃ¼d-Orkney-Inseln die sub- 

antarktischen Inseln oder die sÃ¼dchilenisch Inselwelt gedient haben. WÃ¤hren 

der Interglazialzeiten wurde eine RÃ¼ckwanderun dieser Arten nach SÃ¼de 

sicherlich durch die Westwinddrift und durch das Vorhandensein von geeigneten 

Wanderwegen entlang von ,,stepping stones", wie z.B. den Inseln der Scotia Arc, 

unterstÃ¼tz (vgl. Kap. 6.4.1). Da in der SÃ¼dhemisphÃ¤ demnach seit mindestens 

14 Mio. Jahren Kaltwasserbedingungen und fÃ¼ Algen geeignete Habitate 

existieren, lÃ¤Ã sich die starke Adaptation an tiefe Temperaturen von Arten aus 

dieser HemisphÃ¤re besonders die der endemisch antarktischen Algen, erklÃ¤ren 

Im Norden wurden die Kaltwasser-Taxa durch die Glazialzeiten (4 groÃŸ 

Vereisungsperioden im PleistozÃ¤n ebenfalls nach SÃ¼de und wÃ¤hren der 

Interglazialzeiten wieder nach Norden verschoben. WÃ¤hren des HÃ¶hepunkte 

der letzten Vereisung lagen die Temperaturen des OberfÃ¤chenwasser im 

Nordatlantik um etwa 10 'C und im Nordpazifik um ungefÃ¤h 4 'C niedriger als 

heute. Im Nordatlantik ist generell wÃ¤hren der Glazialperioden mit einer Ver- 

schiebung von 15 bis 20 Breitengraden an der europÃ¤ische und 5 bis 10 

Breitengraden an der nordamerikanischen Seite zu rechnen (LÃ¼nin 1990). Die 

Gebiete im Atlantik nÃ¶rdlic einer Linie von New York nach SÃ¼dengland die 

wÃ¤hren der Vereisungsperioden von einer Eisschicht bedeckt waren, muÃŸte 

jeweils vÃ¶lli neu besiedelt werden (postglaziale Kolonisierung, Hempel 1987). 

Insofern ist vorstellbar, daÂ durch diese Verschiebungswanderungen im Nord- 

atlantik eine groÃŸ Anzahl von Arten verloren ging (LÃ¼nin 1990). Besonders an 

der nordwestatlantischen Kuste stand den Arten mit einer oberen Reproduktions- 

undloder Wachstumsgrenze bei 10 bis 15 ' C ,  ein extrem reduziertes Verbrei- 

tungsgebiet zur VerfÃ¼gung wodurch wahrscheinlich viele Arten an dieser KÃ¼st 

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 sÃ¼dliche Reproduktionsgrenze, komprimiert. Bei 

Laminaria hyperborea und L. ochroleuca kÃ¶nnt es sich beispielsweise um 

Arten handeln, die wÃ¤hren der Glazialzeiten an der nordwestatlantischen KÃ¼st 

ausstarben, aber an der nordostatlantischen Kuste Ã¼berlebe konnten. Dadurch 
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lÃ¤Ã sich die heutige verarmte Flora der nordwestatlantischen Kuste erklÃ¤ren 

Der Pazifik, in dem die Temperaturerniedrigungen nicht so drastisch waren 

zeichnet sich heute durch seinen Artenreichtum aus (LÃ¼ning 1990). 

Kalttemperierte nordostpazifische Arten zeigen im Vergleich zu nord- 

atlantischen Arten eine stÃ¤rker Anpassung an tiefe Temperaturen (siehe oben). 
Dieses kann mit der lÃ¤ngere Kaltwassergeschichte des Nordpazifiks, beson- 

ders des Nordostpazifiks, erklÃ¤r werden. WÃ¤hren sich die nÃ¶rdliche KÃ¼ste 

des Nordatlantiks erst im Verlauf des TertiÃ¤r formten, steht der Pazifik seit dem 

Mesozoikum, d.h. seit Ca. 200 Mio. Jahren, mit dem frÃ¼he Arktischen Ozean in 

Verbindung (LÃ¼nin 1990). Nach dem Schliessen der BeringstraÃŸ vor etwa 

60 Mio. Jahren boten die weiten nÃ¶rdliche KÃ¼ste ein primÃ¤re Gebiet fÃ¼ die 

Evolution von endemischen Kaltwasserarten, die im Norden durch die Bering- 

straÃŸ und im SÃ¼de durch tropische Wassertemperaturen isoliert waren. Im 

Ostpazifik bringt der von SÃ¼de 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 

KÃ¼st transportiert dagegen der von Norden her flieÃŸend Kalifornien-Strom 

kalte Wasserniassen nach SÃ¼de und konvergiert erst etwa bei 10 O Nord mit 

Ã¤quatoriale Wassermassen. Diese Konvergenz wurde wÃ¤hren die AbkÃ¼h 

lungen der letzten 15 Mio. Jahre sehr viel stÃ¤rke verÃ¤nder als die Konvergenz 

der Kuroshio- und Oyasho-StrÃ¶me so daÂ AbkÃ¼hlunge geringere Auswir- 

kungen an der asiatischen als an der amerikanischen KÃ¼st hatten. Desweiteren 

verursachen die jahreszeitlichen Verschiebungen der zuletzt genannten StrÃ¶m 

die groÃŸe Schwankungen der Luft- und Wassertemperaturen an der nord- 

westpazifischen KÃ¼st (vgl. Kap. 6.2). Die Ã¼be einen langen geologischen 

Zeitraum bestehenden hohen Sommertemperaturen in den temperierten 

Regionen dieser Kuste, erklÃ¤re die relativ hohen USTs der kalttemperierten 

japanischen Laminariales und Desmarestiales irn 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 

KÃ¤ltetoleranz um niedrige Wintertemperaturen an einem Standort Ã¼berlebe zu 

kÃ¶nnen Der nÃ¤chst 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 Ã¼berlebe tieferer Wintertemperaturen 1 
Erniedrigung der unteren Wachstums- und Reproduktionsgrenze 7 

1 ErhÃ¶hun der Wachstumsraten und Erleichterung der ~ e ~ r o d u k q  

1 bei niedrigen Temperaturen 

Verlust der FÃ¤higkei zur Reproduktion und zum Wachstum 

bei hohen Temperaturen (21 5-20 'C) 

Verlust der FÃ¤higkei hohe Temperaturen (220 'C) zu Ã¼berlebe 

l Verlust der FÃ¤higkei zur Reproduktion und zum Wachstum I 
bei Temperaturen 2 5 oder 10 'C 

Verlust der FÃ¤higkei hohe Temperaturen (< 14 'C) zu Ã¼berlebe I 
Abb. 7: Stationen in der Adaptation von Makroalgen an tiefe Temperaturen 

rierter Verbreitung. Desweiteren erfordert eine KÃ¤lte-Adaptatio eine ErhÃ¶hun 

der Wachstumsraten bei tiefen Temperaturen wie es besonders bei den ark- 

tischen Isolaten 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 fÃ¼ Algen aus der temperierten 

Region von SÃ¼damerik gezeigt wurde (Peters und Breeman 1993), und mit 

dem Verlust der FÃ¤higkei zur Fortpflanzung und zum Wachstum bei hohen 

Temperaturen (2 15-20 'C). Dieses kann sich in einem Zeitraum von 3-2,5 Mio. 

Jahren entwickeln, wie es bei vielen Arten der NordhemisphÃ¤r deutlich wird 

(Tabelle 3), die seit dieser Zeit niedrigen Temperaturen ausgesetzt sind. FÃ¼ eine 

weitere Erniedrigung der Wachstums- und Reproduktionsbereiche (2 5 oder 
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10 'C), die bei einigen antarktisch-kalttemperierten und endemisch antark- 

tischen Makroalgen nachgewiesen wurde, ist ein sehr viel lÃ¤ngere Zeitraum 

notwendig. Der letzte Schritt einer Anpassung an tiefe Temperaturen ist die 

Erniedrigung der UST. Der Verlust der FÃ¤higkei hohe Temperaturen (2 20 ' C )  
Ã¼berlebe zu kÃ¶nne kann bereits bei arktisch-kalttemperierten und endemisch 

arktischen Makroalgen sowie bei Algen aus der kalttemperierten Region 

SÃ¼damerika beobachtet werden. Makroalgen aus der antarktischen Region 

zeigen jedoch eine sehr viel stÃ¤rker Absenkung der USTs (< 14 'C), was sich 

nur in sehr langen geologischen ZeitrÃ¤ume zu entwickeln scheint. Ihnen stand 

ein Zeitraum von mindestens 14 Mio. Jahren fÃ¼ eine Anpassung an tiefe 
Temperaturen zur VerfÃ¼gun und die starke Absenkung der USTs weist auf 

einen sehr frÃ¼he Kontakt mit den tiefen Temperaturen der antarktischen Region 

hin. 

In Abb. 8 sind die bisher bekannten TemperaturansprÃ¼ch von 

Makroalgen aus verschiedenen geographischen Regionen zusammengefaÃŸ fÃ¼ 

beide HemisphÃ¤re dargestellt. Innerhalb der verschiedenen Verbreitungs- 

gruppen lassen sich jeweils eine eurytherme und eine stenotherme Gruppe 

charakterisieren. Dabei wird deutlich, daÂ tropisch-stenotherme Arten nur 

Temperaturen Ã¼be 18 OC tolerieren kÃ¶nnen wÃ¤hren polar-stenotherme Arten 

lediglich Temperaturen unter 10 OC Ã¼berleben Es tritt keine Ãœberschneidun der 

Toleranzbereiche auf. Die Gruppen zwischen diesen Extremen kÃ¶nne als 

Bindeglieder in der Entwicklung von Warm- zu Kaltwasserarten interpretiert 

werden. 
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n ~ o l e r a n z b e r e i c h  Wachstumsbereich 

Bereich optimaler 
Wachstumsraten 

tropisch 
stenotherm 

tropisch 
eurytherm 

tropisch-temperiert 
stenotherm 

tropisch-temperiert 
eurytherm 

temperiert 
eurytherm 

temperiert 
stenotherm 

polar-temperiert 
eurytherm 

polar-temperiert 
stenotherm 

polar 
eurytherm 

polar 
stenotherm 

Abb. 8: TernperaturansprÃ¼ch von Makroalgen verschiedener geographischer Regionen beider 

HemisphÃ¤ren 
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7 SchluÃŸbetrachtun und Ausblick 

Die Ergebnisse geben einen Einblick welch groÃŸ ZeitrÃ¤um fÃ¼ eine 

genetisch fixierte Ã„nderun der spezifischen TemperaturansprÃ¼ch einer Art 

erforderlich sind. Die Temperaturgrenzen innerhalb derer eine Art wachsen und 

sich reproduzieren kann und die sie noch toleriert, sind grÃ¶ÃŸtentei sehr deutlich 

ausgeprÃ¤gt So Ã¼berleb z.B. Gymnogongrus antarcticus noch fÃ¼ 14 Tage 19 'C 

und stirbt schon bei 20 ' C  ab. Sprunghafte Ã„nderunge der Wassertemperatur 

fÃ¼hre daher zwangslÃ¤ufi zu Verschiebungen der Verbreitungsgrenzen mariner 

Makroalgen. Sinkt die Wassertemperatur, wird das Areal tropischer Arten ein- 

geengt, wohingegen sich das Areal von Kaltwasseralgen Ã¤quatorwÃ¤r aus- 

dehnt. WÃ¤hren einer solchen AbkÃ¼hlungsphas wÃ¤hren einer der letzten 

Eiszeiten war es z.B. heute bipolar verbreiteten Arten wie Acrosiphonia arcta und 

Urospora penicilliformis mÃ¶glich den Ã„quato zu Ãœberquere und die gegen- 

Ã¼berliegend HemisphÃ¤r zu besiedeln. Die Kenntnis vom Temperaturbedarf 

der heute lebenden Arten erlaubt andererseits die Entwicklung von Szenarien, 

wie sich die Verbreitung von Algen angesichts mÃ¶gliche zukÃ¼nftige globaler 

KlimaverÃ¤nderunge wandelt. Bei einer ErwÃ¤rmun der Temperaturen des 

Meerwassers um 2 'C (und gleichen IsothermenverlÃ¤ufe wie sie heute auf- 

treten), wÃ¼rd sich beispielsweise die sÃ¼dlich Verbreitungsgrenze von A. arcta 

an der europÃ¤ische KÃ¼ste die heute etwa bei Lissabon (14 'C Winter- 

isotherme) verlÃ¤uft um etwa 500 km nach Norden (etwa bis La Corufia, NW 

Spanien) verschieben. Die Konsequenzen solcher VerÃ¤nderunge im Areal 

einzelner Algenarten fÃ¼ die verschiedenen KÃ¼stenÃ¶kosyste sind vielfÃ¤ltig 

FÃ¼ die Prognose der zukÃ¼nftige Entwicklung von KÃ¼stenÃ¶kosystem ange- 

sichts globaler UmweltverÃ¤nderunge kÃ¶nne Untersuchungen zum Tempe- 

raturbedarf Ã¶kologisc wichtiger Makroalgenarten wichtige Bausteine liefern. 
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