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ABSTRACT: Sexual reproduction in the crustose brown alga Pseudoli thoderma extensum. Repro- 
duction was studied in Pseudolithoderma extensum (Crouan et Crouan) Lund (Lithodermataceae, 
Phaeophyceae) from Helgoland. Both gametophytes and sporophytes are crustose. Fertile gameto- 
phytes were found in nature in January and February. They released motile isogametes from 
plurilocular gametangia, each gamete leaving its locule through a separate opening. P1asmogamy 
was observed directly under the microscope. In laboratory culture, zygotes developed to crustose 
thalIi, whereas unfused gametes died soon after germination. Sporophytes were found in nature 
with fertile unflocular sporangia in March. In culture, zoospores released from these sporangia also 
developed to crusts. Kuckuck's observation at the beginning of the century (1912a) that P. extensum 
exhibits an alternation of isomorphic generations and isogamy is thus confirmed. 

EINLEITUNG 

Die krustenf6rrnige Braunalge Pseudolithoderrna ex t ensum (Crouan et Crouan) 
Lund ist eine Bewohnerin des Sublitorals. Sie komrnt erst iri e in igen Metern Tiefe vor und  
geht bis an die untere  Grenze der euphotischen Zone. Kuckuck (1912a) fand sie bei 
Helgoland in 3-15 m Tiefe. 

P. ex t ensum ist in den  arktischen und  kal t - temperier ten Bereichen des Nordatlantik 
beheimatet .  Ihre stidliche Verbrei tungsgrenze liegt auf der europ/iischen Seite in der 
Bretagne, auf der amerikanischen Seite in Massachusetts.  Im Norden ist sie von Nordnor- 
wegen  tiber Spitzbergen und  Gr6nland bis zur kanad ischen  Arktis anzutreffen (South & 
Tittley, 1986). Neben  P. ex tensum sind noch acht Arten der Gat tung PseudoIithoderma 
beschrieben.  P. paradoxum Sears et Wilce, P. roscoffense Loiseaux und  P. rosenvingii  
(Waern) Lund kornmen ausschliel3hch im Nordaflantik vor (South & Tittley, 1986). P. 
subex tensum (Waern) Yoneshigue wurde zus~itzhch in Japan  gefunden  (Tanaka & 
Chihara, 1981; South & Tittley, 1986) und  ist als P. subex t ensum var. intermedia Rays et 
Dor auch aus dem Roten Meet  bekann t  (Rays &Dor ,  1963). Weitere Arten sind P. 
adriaticum (Hauck) Verlaque aus dem Mittelmeer (Verlaque, 1988), P. nigra Hollenberg 
aus Kahfornien (Hollenberg, 1969), P. moreirae Yoneshigue et Boudouresque aus Brasi- 
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l ien (Yoneshigue, 1985) und  P. austrafis Womers ley  von der  Sfidkfiste  Aust ra l iens  
(Womersley,  1987). 

Bereits Anfang  des Jahrhunder t s  (1912a) beobach te t e  Kuckuck  be i  P. extensum von 
Helgo land  sexuel le  Fortpf lanzung.  Im Winter  gedredsch te  Krusten besal~en e n t w e d e r  
pluri lokul~re Gametang ien ,  die I sogameten  entlieBen, oder  sie ha t ten  unilokul~ire Spo- 
rangien.  Kuckuck  dokument ie r t e  mit Ze ichnungen  die Struktur  der  t e r rn ina len  pluri-  
lokul~ren Gametang ien ,  de ren  Game ten  durch schr~ge W~nde  v o n e i n a n d e r  ge t rennt  
sind und durch jewefls e igene  Austr i t tsSffnungen ent lassen werden .  Er b e l e g t e  die von 
ihm wiederhol t  beobach te t e  Verschmelzung  von G a m e t e n  und ver fo lg te  die  Entwick-  
lung von Zygoten  fiber mehre re  Wochen.  Schw~rmen und Keimung yon Zoospo ren  aus 
unilokul&ren Sporang ien  beobach t e t e  er nicht. 

Die Beobach tungen  von Kuckuck  ger ie ten  sp~iter in Vergessenhei t .  So  w u r d e n  sie 
e twa in Sears  & Wilce (1973) und  Fletcher  (1978} nicht mehr  erw~ihnt. I~ulturstudien, 
au sgehend  von Plurisporen von P. roscoffense (Loiseaux, 1968; Fletcher,  1978), ze ig ten  
e inen  "di rekten"  Entwick lungsgang ,  d.h.  ohne  Sexualit~it und Genera t ionswechse l .  
Kuckuck war  es in Kultur nicht  ge lungen ,  aus Zygoten  von P. extensum fer t i le  Sporophy-  
ten mit unilokul&ren Sporang ien  heranzuz iehen ,  und zus~itzliche Befunde ,  e twa  Chro- 
mosomenzahlen ,  fehlen bislang.  Obwohl  die Art durchaus  nicht  se l te~ ist (Fletcher, 
1978), sind Kuckucks  Un te r suchungen  bisher  nicht  wiederhol t  worden.  E r n e u t e  Studien 
yon P. extensum waren  daher  notwendig ,  um seine inzwischen a n g e z w e i f e l t e n  Ergeb-  
nisse (Fletcher, 1987, p. 84) zu fiberprfifen. 

MATERIAL UND METHODE 

Von N o v e m b e r  1986 bis M~rz 1987 wurde  P. extensum n6rdlich der  J u g e n d h e r b e r g e  
Helgo land  aus 4-15 m Tiefe wiederhol t  durch Taucher  oder  Dredschen  gesammel t .  Yon 
fert i len Thalli  wurden  Kulturen isoliert. Dazu wurden  kle ine  Tha l lus f ragrnen te  (Wfirfel 
mit wen ige r  als 1 mm Kantenl~nge)  in H~nget ropfen  gebracht .  Die f e s tgese t z t en  Zoiden  
wurden  mehrfach  mit Kul turmedium (Provasoli-ES, nach  Start  & Zeikus,  1987) abgespf i l t  
und auf ihrem Substra t  (Deckglas) in Petr ischalen fiberffihrt. Auf diese  Weise  waren  
zumindes t  e inze lne  Isolate yon Anfang  an ohne  jegl iche  Kontaminat ion  d u r c h  Dia tomeen  
oder  andere  Algen.  Die s aube ren  Isolate w u r d e n  auf ihrem Substra t  wei te rkul t iv ier t .  
Beleuchtung der  Kulturen erfolgte mit WeiBlicht aus Leuchtstoffr6hren de r  T y p e n  Osram 
19 und 25. Entsprechend  dem subl i toralen Vorkommen  yon P. extensurn w u r d e n  die 
Kulturen in ged~mpf tem Licht (ca. 5 ~mol m -2 s -1) gehal ten ,  in ffinf v e r s c h i e d e n e n  
Bedingungen:  5 ~ 10 : 1-4 h (Kurztag), 5 ~ 16 :8  h (Langtag), 10~ 10 : ~  b., 10~ 1 6 : 8  h, 
15 ~ 14 : -i-0 h. Die Tempera tu r en  var i ier ten  u m •  1 ~ 

ERGEBNISSE 

Nach Kuckuck  (1912a) bevorzug t  P. extensum bei  He lgo land  Feue r s t e in  als Substrat .  
Diese Beobach tung  konnte  ich nicht best~itigen, da  die Krusten in m e i n e n  Proben 
h~iufiger auf Buntsandste in  vorkamen.  Die Art  war  auch nicht  so dominan t ,  wie  yon 
Kuckuck angegeben ,  und k a m  fast immer  zusammen  mit a nde re n  l i t hophy t i schen  
Krusten [Lithothamnion sonderi Hauck,  Phymatolithon laevigatum (Foshe) Foslie, P. 
poIymorphum (L.) Foslie, Peyssonnelia dubyi Crouan fr.] vor. Von l e t z t e r e r  ist sie in 
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feuchtem Zus tand  mit bloBem Auge  kaum zu unterscheiden.  Beide Arten sind dfinne, 
feste, s chwarzbraune  Krusten. Get rocknet  beh~l t  Pseudolithoderma ex t ensum ihre 
schw~irzliche Farbe  bei, w~ihrend Peyssonnefia dubyi  dunkelro t  wird. Die Krusten yon 
Pseudolithoderrna ex tensum h a b e n  e inen Durchrnesser  yon wen igen  mm bis mehre ren  
cm. In me inen  Proben wurden  stets nur wen ige  fe~i le  Exemplare  unter  z a hke i c he n  
vege ta t iven  Thall i  gefunden.  

P l u r i l o k u l ~ r e  G a m e t a n g i e n  

Eine Kruste mit  unreifen p lu r i loku l i ren  Zo idang ien  wurde  am 6. 1. 87 gedredscht .  
Von e inem aus Substra t  geschmieg ten  Basal lager  e rhoben  sich aufrechte  F i lamente  aus 
rech teck igen  Zellen, die jewefls zahke iche  Plast iden ohne Pyrenoide  enthiel ten.  Die 
Pi lamente  schlossen fest ane inander  und lieBen sich auch im Quetschpr~iparat  nicht  
vone inander  t rennen.  Jede r  aufrechte Faden  besaB ein terminales,  20-30 ~tm langes ,  
8-10 ~m brei tes  Zoidangium, fiber dem sich e ine  bis zu 10 ~m dicke Kutikularschicht  
be fand  (Abb. 1). Der Sorus war  im L~ingsschnitt als wen ige r  p igment ie r tes  Band oberha lb  
des  vege ta t iven  Thallus zu erkennen.  Phaeophyceenhaa re  besaB die Alge  nicht. 

Am 3.2.  87 wurden  etwa 20 mit P. ex t ensum be w a c hse ne  Steine gedredscht .  Auf 
e inem fand sich ein Exemplar  mit ferti len plurilokul~iren Zoidangien.  Die te rminale  
Kutikularschicht  war  nicht  mehr  vorhanden,  und  deut l ich  waren  die zyl indr ischen bis 
keu lenf6rmigen  Zoidangien  rnit bis zu 8 Schw~rmern  zu e rkennen  (Abb. 2, 3). In e inen  
H~nget ropfen  be i  Raumtempera tu r  (15 ~ gebrach tes  Mater ia l  der  fert i len Kxuste entlieB 
zahl re iche  Schw~irmer. Jeder  Schwfirmer besaB eine separa te  Austrit ts6ffnung. In meh-  
reren  F~llen wurde  beobachte t ,  dab einzelne Zoiden nicht ent lassen wurden,  w S h r e n d  
da run te r l i egende  Schw~rmer normal  ihren Lokulus verlieBen (Abb. 4). Ent leer te  Zoidan-  
gien ze igten die schr~ge Anordnung  der  die K a m m e m  t r ennenden  W~nde (Abb. 4, 5). 

F u s i o n  v o n  G a m e t e n  

Die Zoiden waren  e twa 6 x 4 [tin groB, besaBen eine l~ngere  Vorder-  und  eine 
kfirzere HintergeiBel,  e inen his zwei  Plast iden und  e inen  Augenfleck.  Wenige  Minuten  
nach  Anfer t igung  des  H~ingetropfens lief~en sich die  ers ten  Schw~rmer  am Tropfenrand  
n ieder  und w u r d e n  yon h inzukommenden  we i t e ren  Schw~rmern be f ruc h t e t  Der 
Bef ruchtungsvorgang lief ab wie bei  i sogamen Braunalgen  fiblich und seit  1881 (Bert- 
hold) wiederhol t  beschr ieben.  Zwischen weib l ichen  (sich n ieder lassenden)  und  m~innli- 
chen (befruchtenden) Gameten  waren  keiner le i  morphologische  oder  Gr6Benunter-  
schiede  festzustel len.  

E n t w i c k l u n g  d e r  Z y g o t e n  

Ein Deckglas  mit  zahlre ichen zygoten und nicht  fusionierten G a me te n  wurde  in 5 ~ 
im Kurztag kultiviert .  Die Entwicklung der  Keimlinge  ging sehr  l angsam vor sich. Bis 
zum 4. Tag ve rb l i eben  die Zygoten als a b g e r u n d e t e  Zel len (Abb. 6). Danach  entwickel -  
ten sie auf e iner  Seite der  Zelle e inen  Keimschlauch (Abb. 7). Die erste Tei lung l and  nach  
dem 7. Tag statt  und  separ ier te  den  keu lenf6rmigen  Keimschlauch,  dessen  Spi tze  yon 
mehre ren  Plast iden angeffillt  war,  v o n d e r  Embryospore  (Abb. 8 zeigt  e inen  ungew6hn-  
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Abb. I-5.  Pseudolithoderma extensurn. Feldmateriah fertile Gametophyten.  Abb .  1. Handschni t t  
dutch e inen unreifen Thallus. Die terminalen plurilokul~ren Gametangien  sind noch von einer 
Kutikularschicht (PfeiI) fiberlagert. Mef3strecke = 20 ~m. Abb. 2. Handschni t t  d u r c h  e inen fertiten 
Thallus mit mehrschicht igem Lager aus vegetat iven,  quader- bis wfirfelf6rmigen Zel len  und  Gamet-  
angiensorus. MeBstrecke = 20 ~rn. Abb. 3. Einzelnes Gametangium, s ieben G a m e t e n  sichtbar 
(Pfeilspitzen). MeBstrecke = 10 ~m. Abb. 4. Entleertes Gametangium. Ein Garnet  (Pfeil} hat  seinen 
Lokulus nicht  verlassen. Austrit tsSffnungen der  anderen  Gameten  (Pfeilspitzen} u n d  schr~ige W~nde 

sichtbar. MeBstrecke = 10 ~m. Abb, 5. Entleerter  Gametangiensorus.  MeBstrecke = 10 ~m 

l ich  l a n g e n  K e i m l i n g  d i e s e s  S tad iums} .  D e r  K e i m s c h l a u c h  e n t w i c k e l t e  s i c h  n u n  zu  e i n e r  

g e l a p p t e n  S c h e i b e ,  y o n  d e r  d u r c h  e i n e  zwe i t e ,  d i e s m a l  s c h r a g e  T e i l u n g  e i n  Te i l  a b g e -  

t r e n n t  w u r d e .  Die  z w e i  so e n t s t a n d e n e n  Z e l l e n  t e i l t en  s i ch  in  d e r s e l b e n  W e i s e  we i t e r ,  so 

d a b  n a c h  4 W o c h e n  d ie  gr5I~ten K e i m l i n g e  5 Z e l l e n  b e s a B e n .  Die  j u n g e  S c h e i b e  w a r  m i t  

e i n e r  d i i n n e n  K u t i k u l a r s c h i c h t  v e r s e h e n  (Abb.  9}. N a c h  5 W o c h e n  w a r e n  d ie  Z y g o t e n -  
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ke iml inge  auf eine GrSBe von 8, nach sechs Wochen  auf 15 Zellen h e r a n g e w a c h s e n  
(Abb. 10). Die Embryospore  spiel te  be i  der  VergrSBerung der  Scheibe ke ine  Rolle (Abb. 
9, 10). 

Nicht  alle Zygoten b i lde ten  sofort scheibenfSrmige Thalli  aus. In e inze lnen  Ffillen 
wuchs  der  Keimschlauch in die L~inge und  bi ldete  einen n i ede r l i egenden  F a d e n  yon 
10 [tm Durchmesser .  Die Scheibe wurde  dabe i  gar  nicht oder  erst  nach  mehre ren  
Tei lungen  von der  Apikalze l le  gebildet .  

Einzelne fes tgesetze  Gameten ,  die nicht  an Befruchtungen betei l igt  waren ,  entwik-  
ke l ten  sich anfangs in der  g le ichen Weise  wie  Zygoten,  jedoch langsamer ,  und  b l i eben  
im Wachs tum deut l ich hinter  den  Zygo tenke iml ingen  zurfick. Nach zwei M o n a t e n  waren  
fast alle abges to rben  (Abb. 11, 12). 

Uni loku l~ i re  S p o r a n g i e n  

Unter  mehre ren  am 4. und 20.3.  87 ge sammel t en  Exemplaren  von P. e x t e n s u m  

befanden  sich zwei mit reifen uni lokul~ren Sporang ien  (Abb. 16). Die ovalen bis globul~i- 
ren Sporangien  (15 • 20 btm) be fanden  sich terminal  auf den aufrechten Thal lusf i lamen-  
ten (Abb. 17). In ihrem vege ta t iven  Teil g l ichen die Thalli  vSllig den  im Februa r  
gesammel t en  Gametophyten .  

Z o o s p o r e n  

Jedes  unilokul~re Sporangium enthiel t  mehre re  k le ine  (5 • 3 [tin), he te rokont  
begeiBelte  Zoiden mit je 1-2 Plast iden und  e inem Augenfleck.  Entsprechend  der  gerin- 
gen  AusmaBe der  Sporangien  war  die Anzahl  der  Schw~rmer pro Sporangium nicht  groB. 
In e inem Fall  wurden  wenig  fiber 10 Augenf lecke  in e inem Sporangium gez~hlt.  Die 
Schw~rmer lieBen sich nach mehre ren  S tunden  ohne Fus ionen n ieder  (Abb. 18) und 
wurden  wie die Zygotenke iml inge  auf ihrem Substrat  kultiviert.  Nach e iner  Woche 
hat ten  sie e inen Keimschlauch gebildet ,  nach  10 Tagen  fand die erste Zel l te i lung statt, 
bei  der  der  keul ig  bis l app ig  w e r d e n d e  Keimschlauch  yon der  Embryospore abge t r enn t  
wurde.  Auch in d iesem Fall  behie l t  die Embryospore  dabe i  ihren Zell inhalt  {Abb. 19, 20). 
Die Bildung von scheibenf6rmigen Thalli  verl ief  wie bei  Zygotenkeiml ingen ,  und  nach 
4 Wochen  besaBen die grSBten Thalli 5 Zellen. Auch  bei  Keimlingen aus Unisporen  kam 
es h~iufig vor, dab sich nicht Scheiben,  sondern  unverzwelg te  F i lamente  bi ldeten.  

Kulturen mit Keimlingen aus Zoosporen wurden  in versch iedene  Kul turbedingun-  
gen  gebracht .  Sie f iber lebten fiberall  und wuchsen  am schnel ls ten in 15 ~ Kulturen, die 
aus 15 ~ (LT) in winter l iche Bed ingungen  be i  5 und 10 ~ (KT) gestel l t  wurden ,  ha t ten  
nach e inem Monat  noch ke ine  For tp f lanzungsorgane  gebildet .  Kulturen von Sporophy-  
ten, ausgehend  yon Zygoten,  b l i eben  ebenfa l l s  rein vegetat iv.  

Auch in Kultur gl ichen sich die vege ta t iven  Thalli  von Gametophy ten  und  Sporophy-  
ten. Verbre i te rung der  Scheibe  wurde  durch schr~ge Tei lungen  der  Randzel len  erreicht. 
Die Randzel len waren  e twa 6 [tin brei t  und 20-30 .L~m lang, besaBen elne  rnit Plast iden 
geffillte Distal- und eine schw~cher  p igment ie r t e  Proximalregion (Abb. 13, 15, 22). Zum 
Zentrum hin folgte die sich nicht  mehr  ver t ikal  te i lende  basa le  Zel lage der  Kruste deren  
Zellen w e g e n  der  dichten Auss ta t tung  mit  Plas t iden kr~ftig gef~rbt waren.  Auf j eder  
Basalzelle bi ldete  sich ein aufrechter  F a d e n  aus  mehre ren  rech teck igen  Zellen. Die 
zahlre ichen scheibenfSrmigen Plas t iden j ede r  Zelle waren  ent lang  der  oberen Zel lwand 
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angeordnet .  Die Apikalzel len der aufrechten Fi lamente /ihnelten den Randzel len der 

Basalscheibe. Auch mit der Vergr61~erung des scheibenf6rmigen Thallus h6rten die 

Randzel len nicht auf, Laterale zu bilden. Zur Kompensierung stellten e inzelne Randzel- 

len ihr Wachstum ein, so dab von unten gesehen  die Scheibe aus zahlre ichen radialen 

Fi lamenten bestand, yon denen  einige innerhalb des Thallus ein Ende fanden (Abb. 14), 

w/ihrend andere  erst in einer  Randzelle aufh6rten (Abb. 15). Stie/~en zwei  Krusten 

ane inander  (Abb. 23), so wucl isen sie nicht f ibereinander,  sondern die Randzel len beider  
Thalli stellten ihre Teflungsaktivit~t ein. 

DISKUSSION 

Die Ergebnisse von Kuckuck (1912a) zur sexuel len Fortpflanzung von P s e u d o l i t h o -  

derma e x t e n s u m  wurden  mit dieser  Studie in wicht igen Einzelhei ten best~tigt. D e r  

Entwicklungsgang der Art ist demnach  charakterisiert  durch die Aufeinanderfolge  

zweier  isomorpher Generat ionen.  Die offenbar obligate sexuelle Fortpflanzung erfolgt 

durch Isogameten.  Bei Helgoland findet sie im Winter, e twa ab der Jahreswende ,  statt. 

Etwas sp&ter, im Sp~itwinter, werden  von Sporopliyten Zoosporen enflassen. Die ger inge  
Wachstumsgeschwindigkei t  in Kultur macht  es wahrscheinlich,  dal3 diese fertilen Sporo- 

phyten nicht aus Zygoten desselben Winters he rvo rgegangen  sind. Sie sind vermutl ich 

mindestens  ein Jahr  alt. Auch in rneinen Kulturen konnten die geke imten  Sporophyten 

und Gametophyten  nicht zur Reife gebracht  werden.  Es ist daher  nicht auszuschliel~en, 

dab die beiden Genera t ionen sich auch unabh~ngig  vone inander  direkt ve rmehren  

k6nnen. 
Das langsame Wachstum in Kultur (nach 4 Monaten  hat ten Einzelsporophyten nicht 

mehr  als 2 ram, Gametophyten  nicht mehr  als 3 mm Durchmesser  erreicht) l~13t es fraglich 

erscheinen, ob in der Natur ge fundene  Krusten von P. e x t e n s u m ,  die z.T. ganze  Steine 

fiberziehen, Einzelthalli sind oder als zahl re iche  mi te inander  ve rwachsene  Individuen 
angesehen  werden  mfissen. Der  an Kuckucks und meinem Frei landmater ial  ge fundene  

Anschein von Mon6zie ist aus diesem Grunde  nicht beweiskr~ftig. 

Die Systematik krustenf6rmiger Braunalgen ist bislang unbefr iedigend.  VerInuflich 

haben  sich in versch iedenen  Gruppen  der Phaeophyceae  morphologisch fibereinstim- 
mende  Arten als Anpassung an speziel le  Umweltverh~ltnisse gebildet,  so dab eine 

Zusammenfassung aller b raunen  Krusten in einer  Ordnung oder  Familie die genealogi -  

Abb. 6-15. Pseudolithoderma extensum. Aufzucht yon Zygoten in Kultur. Abb. 6. Zwei Zygoten (Z) 
und ein festgesetzter unverschmolzener Gamet (G). In diesem ist ein Augenfleck (Pfeilspitze), in 
einer Zygote zwei Augenflecke (Pfeile) zu erkennen. Mel~strecke = 10 [tm. Abb. 7. Keimende 
Zygote, 7 Tage nach ihrer Entstehung, mit zwei Augenflecken (Pfeile). Mel~strecke = 10 ~m. Abb. 8. 
Keimlin 9, nach der ersten Teilung (Pfeil). Mel~strecke = 10 ira1. Abb. 9. Keimlin 9, 4 Wochen alt. Die 
Ausgangszelle (Pfefl) ist noch sichtbar: Mel~strecke = 10 ~m. Abb. I0, Keimling, 6 Wochen alt, 
Ausgangszelle (Pfeil) und die die gesamte Scheibe umgebende Kutikularschicht zu erkennen. 
Mel~strecke = 10 ~m. Abb. 11. Zygotenkeimling, 6 Wochen alt. Mel~strecke = 50 [tm. Abb. 12. 
Keimfinge aus festgesetzten unverschmolzenen Gameten, aus derselben Kultur wie der Zygoten- 
keimlin 9 in Abb. 1I. Mel~strecke = 50 [~m. Abb. 13. Rand einer 4 Monate alten Kruste. Mel~strecke = 
100 ~m. Abb. 14. Dieselbe Kruste, Basallager, yon unten gesehen. Innerhalb des Thallus endende 
Filamente durch Pfeilspitzen markiert. Mel~strecke = 20 [~m. Abb. 15. Dieselbe Kruste, Rand. 

Mel~strecke = 20 ~m 
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16 

17 18 1 19 

22  

Abb. 16-23. Pseudolithoderma extensum.  Fertiler Sporophyt  aus Freiland und  Aufzuch t  von Unispo- 
ren. Abb. 16. Handschni t t  durch fertilen Sporophy ten  mit Sorus aus un i loku la ren  Sporangien.  
MeBstrecke = 50 vm, Abb. 17. Unilokul~ire Sporangien.  MeBstrecke = 20 ~m. Abb. 18. Niedergelas-  
sene  Zoospore mit Augenf leck  (Pfeil). MeBstrecke = 10 ~m, Abb. 19. Keimende Zoospore ,  2 Wochen 
alt. MeBstrecke = 10 ~m. Abb. 20. Keimende  Zoosporen,  3 Wochen alt. A u s g a n g s z e l l e n  (Pfeilspit- 
zen) nicht entleert. MeBstrecke = 20 ~tm. Abb. 21. G a m e t o p h y t e n  in Kultur, mit krus ten-  und  
fadenf6rmigem Wachstum.  MeBstrecke = 50 ~m. Abb. 22. Thal lusrand eines 4 Monate  alten 
Gametophyten ,  MeBstrecke = 100 ~tm. Abb. 23. Zwei Krusten berf ihren einander.  Die  Kutikular- 

schichten s ind  verschmolzen.  MeBstrecke = 20 ~m 
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schen VerwandschaftsverhSltnisse nicht zum Ausdruck bringt. Die Problematik der 
Taxonomie krustenf6rmiger Braunalgen und die erneute Anerkennung der Familie 
Lithodermataceae Hauck sind bei Fletcher (1987, p. 79) diskutiert. 

Lebenszyklus, reproduktive Morphologie, ultrastrukturelle Merkmale und bioche- 
mische Eigenschaften mfissen herangezogen werden, um die systematischen Beziehun- 
gen von Krustenalgen mit aufrechten Formen im Einzelfall aufzukl~ren. Die Best~itigung 
eines isomorphen Generationswechsels mit Sexualit/it und Isogamie bei P. ex tensum ist 
in diesem Zusammenhang von Bedeutung. 

Die plurilokul~ren Gametangien von P. extensum mit schr~gen Trennwanden zwi- 
schen den Gameten und separaten lateralen Austritts6ffnungen ffir jeden Schw~irmer 
sind ffir Braunalgen ungew6hnlich (siehe Wynne, 1981, ffir eine Obersicht fiber Zoidan- 
gientypen bei Braunalgen). Die laterale Entlassung erscheint ffir eine Freisetzung yon 
Schw~rmern aus einem dichtgedr~ngten Sorus terminaler Gametangien wenig zweck- 
m~Big. Die Gametangien von P. extensum sind deshalb vermutlich yon einem anderen 
Zoidangientyp abgeleitet. Plurilokul~re Zoidangien der gleichen Morphologie sind 
innerhalb der Gattung Pseudolithoderma noch bei P. subextensum und P. subextensum 
var. intermedia vorhanden (Verlaque, 1988). Im Gegensatz dazu besitzen P. adriaticum 
(Verlaque, 1988), P. nigra (Hollenberg, 1969) und P. roscoffense (Loiseaux, 1968) mehr- 
reihige plurilokul~re Zoidangien rnit geraden Trennw~nden. Bei P. australis sind die 
plurilokul/iren Zoidangien uniseriat mit geraden Querw~nden (Womersley, 1987). Ffir 
keine dieser Arten ist beschrieben, ob die Zoiden, wie bei P. extensum, durch separate 
Offnungen entlassen werden. 

AuBerhalb der Gattung Pseudolithoderma sind morphologisch an P. extensum erin- 
nernde Gametangien yon der ebenfalls von Kuckuck (1912b) untersuchten, anisogamen 
mediterranen Krustenalge Nemoderma tingitanum Schousboe bekannt. Eine Entlassung 
von Gameten aus ihren Lokuli dutch individuelle Austritts6ffnungen findet sich auch bei 
Gameten in den Ordnungen Syringodermatales (Henry & Mfiller, 1983; Henry, 1984) und 
Tiloptefidales (Kuhlenkamp & Mfiller, 1985), sowie bei den Desmarestiales, Sporochna- 
les und Laminariales, deren Antheridien und Oogonien sich jedoch insgesamt stark von 
den Gametangien yon P. extensum unterscheiden, selbst wenn die Gameten in Ausnah- 
mef~illen in Serien produziert werden (Wynne, 1981; Maier & Mfiller, 1982; Motomura et 
al., 1985; Henry, 1987a). Auch bei der antarktischen Ascoseira mirabilis Skottsberg 
(Ascoseirales) werden die jeweils 8 Gameten, die aus einer Mutterzelle hervorgehen, 
durch separate Poren entlassen (Clayton, 1987). 

In der Ordnung Sphacelariales kommen neben plurilokul~ren Zoidangien des unter 
Braunalgen h~ufigsten Typs mit einer gemeinsamen apikalen Austritts6ffnung f/Jr alle 
Schw~irmer (z. B. Onslowia bahamenis Henry; Henry, 1987b) auch plurilokul~re Game- 
tangien vor, die ihre Schw~rmer aus zahlreichen periph~ren C)ffnungen entlassen (z. B. 
Sphacelafia figidula Kfitzing; van den Hoek & Plinterman, 1968). Einen ebensolchen 
Gametangientypus besitzt die Ordnung Cutleriales (La Claire & West, 1979; Wynne, 
1981). Die Ahnlichkeit von P. extensum mit den Sphacelariales hatte bereits Reinke 
{1890) als Hinweis auf genealogische Verwandtschaft angesehen. Da die ffir Sphacela- 
fiales typische Eau-de-Javelle-Reaktion bei P. extensum jedoch negativ ausfiel, ordnete 
er die Art dieser Ordnung nicht direkt zu. In jfingster Zeit wird eine positive Eau-de- 
Javelle-Reaktion ffir die Klassifizierung in den Sphacelariales nicht mehr ffir notwendig 
gehalten (Henry, 1987b), und angesichts des isomorphen Generationswechsels und 
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a p i k a l e n  (marg ina len)  W a c h s t u m s  ha l te  ich e ine  E i n o r d n u n g  v o n  P. e x t e n s u m  be i  d e n  

Sphace l a r i a l e s  ffir a n g e b r a c h t .  

P h e r o m o n e  sp i e l en  be i  B r a u n a l g e n  mi t  s exue l l e r  Fo r tp f l anzung  e i n e  w i c h t i g e  Rolle, 

u m  das Z u s a m m e n t r e f f e n  d e r  G a m e t e n  zu e r le ich te rn .  Sys t emaf i s che  S t u d i e n  an  zahl re i -  

c h e n  Ver t r e t e rn  v e r s c h i e d e n e r  O r d n u n g e n  h a b e n  die  B e d e u t u n g  de r  B r a u n a l g e n p h e r o -  

m o n e  fiir e ine  C h e m o t a x o n o m i e  de r  P h a e o p h y c e e n  be leg t .  So b e s i t z e n  d ie  O r d n u n g e n  

Demares t i a l e s ,  S p o r o c h n a l e s  u n d  Lamina r i a l e s  e in  spez iahs ie r t e s  S y s t e m  d e r  En t l a s sung  

de r  m ~ n n l i c h e n  G a m e t e n ,  be i  d e m  e in  v o m  w e i b l i c h e n  G a m e t e n  a b g e g e b e n e s  Phero-  

m o n  die  F r e i s e t z u n g  der  S p e r m a t o z o i d e n  ausl6st.  In a n d e r e n  O r d n u n g e n  b e w i r k e n  

P h e r o m o n e  l ed ig l i ch  At t r ak t ion  de r  m ~ n n h c h e n  an  die  w e i b h c h e n  G a m e t e n  (Maier  & 

Mfiller,  1986). Ob  P. e x t e n s u m  ein  S e x u a l p h e r o m o n  besi tzt ,  ist  b i s l a n g  u n b e k a n n t .  Mi t  

d e n  im R a h m e n  m e i n e r  Ku l tu r s tud i en  i sohe r t en  G a m e t o p h y t e n  e rg ib t  s ich  die  M 6 g h c h -  
keit ,  d iese r  F r a g e  gez i e l t  n a c h z u g e h e n .  

Danksagungen. Ffir die Suche nach P. extensurn im Sublitoral bei Helgoland danke ich der 
Tauchergruppe der Biologischen Anstalt Helgoland und der Besatzung des MB "Aade". Die Arbeit 
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