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ABSTRACT: On the influence of the photoperiod on sex realization in Gammarusduebeni. In
the euryhaline amphipod Gammarus duebeni Liivy., highly different sex ratios have been
found. Rearing experiments proved the existence of amphogenic and thelygenic strains. Evi-
dence is given for polygenic sex determination in this species; however, depending on the
genetic background, environmental factors may also influence sex ratio. A modifying effect
of the factors involved was assumed in animals producing offspring with considerable fluctu-
ations of the sex ratio (allelogeny). In order to analyse the influence of the environment, animals
of this type were selected and tested under different conditions of light time. Rearing experi-
ments under two light-dark cycles, LD 8:16 and 16:8, have demonstrated the increase of the
number of females in the short-day photoperiod, while males dominate in the long-day photo-
period. The photosensitive phase is restricted to the sexually indifferent life span after birth;
it is more or less limited to the interval between the second and fourth moult. On the basis of
research on physiological and developmental aspects in Malacostraca, an interpretation of the
photoperiodic influence on sex realization is presented; it is assumed that the activity of
neurosecretory cells in thebrain depends on the day length and the differentiation of the andro-
genic glands is subjected to neurohormonal control of the CNS. The androgenic glands occupy
a key position in sexual differentiation by causing a hormonal stimulation of primary and
secondary male characters; if they do not differentiate, the sexual development tends towards
feminity.

EINLEITUNG

Die Amphipoden sind neben den Isopoden bevorzugt fiir Untersuchungen iiber
Fragen der hormonalen Regulation der Geschlechtsdifferenzierung und des Modus der
Geschlechtsbestimmung bei den hoheren Krebsen herangezogen worden. Durch die
Entdeckung der androgenen Driise bei Orchestia gammarella und den Nachweis ihres
allgemeinen Vorkommens bei den Malakostraken erfuhr die Erforschung der endo-
krinen Vorginge, welche die Geschlechtsausprigung steuern, einen wesentlichen Im-
puls. CuarNiaux-CoTTON (1956, 1957, 1962) konnte experimentell belegen, dafl die
Ausbildung der primiren und sekundiren minnlichen Geschlechtsmerkmale von einem
in den androgenen Driisen gebildeten Sexualhormon abhingig ist. Wihrend die Hoden
keine nachweisbare endokrine Funktion ausiiben, unterliegt die Ausprigung der sekun-
déren weiblichen Sexualcharaktere hingegen einer hormonalen Steuerung durch die
Ovarien.

! Herrn Professor Dr. W. E. Anker zum 70. Geburtstag in Verehrung gewidmet.
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Genetische Aspekte der Geschlechtsdetermination sind bei Amphipoden insbeson-
dere an Gammarus pulex subterraneus (ANDERs 1957) und Gammarus duebeni (TrAUT
1962) bearbeitet worden. Die Ergebnisse dieser Untersuchungen haben zur Annahme
einer polyfaktoriellen Bestimmung des Geschlechts gefiihrt, das heifit geschlechtsdeter-
minierend wirkt ein polymeres System iiber das gesamte Genom verteilter und frei
kombinierbarer Gene. Wesentliche Befunde, auf denen diese Vorstellung beruht, sind
unter anderem die vielfach erheblichen Abweichungen vom 1:1-Verhiltnis der Ge-
schlechter, die geschlechtsbeeinflussende Wirkung von Farballelen (bei Gammarus pulex
subterraneus) und das Fehlen cytologisch faflbarer Heterochromosomen.

Die Analyse der Geschlechtsbestimmung und Geschlechtsvererbung bei Gammarus
duebeni fithrte zu dem Ergebnis, dafl einerseits Stimme mit weitgehend gemischt-
geschlechtlichen Nachkommenschaften (Amphogenie) und andererseits Stimme mit aus-
schliefllich oder nahezu rein weiblichen Nachkommenschaften (Thelygenie) auftreten
(TrauT 1962). Bei Tieren amphogener Abstammung lassen sich Zuchten mit einem
relativ konstant bleibenden Zahlenverhiltnis von 29 zu 8 & (Amphogenie im engeren
Sinn) unterscheiden sowie Zuchten, bei denen die Geschlechtsverteilung in aufeinander-
folgenden Wiirfen eines Elternpaares starken Schwankungen unterliegen kann (Allelo-
genie); dariiber hinaus kénnen auch Zuchten mit unisexuellen Nachkommen auftreten
(Arrhenogenie, Thelygenie) beziehungsweise solche mit weitgehend eingeschlechtlicher
Tendenz, doch haben weiterfilhrende Paarungsversuche gezeigt, dafl sich deren Folge-
generationen nicht monogen fortpflanzen, sondern wiederum gemischtgeschlechtlichen
Nachwuchs hervorbringen.

Die 99, welche thelygenen Stimmen angehdren, nehmen eine Sonderstellung ein
insofern, als sie {iber Generationen hinweg nur weibliche Nachkommen hervorbringen,
unabhingig davon, mit welchen 3 & sie gepaart werden. Nur vereinzelt treten & 3
auf, die jedoch die Eigenschaft der Thelygenie nicht vererben. Inzwischen lief sich der
Nachweis erbringen, daff diese monogene Fortpflanzung durch eine parasitire Infek-
tion bedingt ist. In den Ovarien thelygener @@ treten bestimmte Mikrosporidien auf,
die iiber die Eier auf die Nachkommen iibertragen werden. Sofern eine derartige In-
fektion vorliegt, entwickeln sich die Jungtiere fast ausnahmslos zu 99 (BuLNHEM
1967).

Bei der Beurteilung des Modus der Geschlechtsbestimmung kam Traur zu der
Auffassung, daff neben dem polygenen System von Geschlechtsrealisatoren auch Um-
welteinfliisse das Zahlenverhiltnis der Geschlechter verschieben konnen, wobei eine
Abhingigkeit von genotypischen Bedingungen anzunehmen sei. Eine weitgehend ge-
netisch labile Situation ist bei den allelogenen Tieren zu vermuten, die in bezug auf
die Geschlechtsverteilung ihrer Nachkommenschaften auffallend starke Schwankungen
aufweisen konnen. Allerdings konnte bisher keinem Auflenfaktor eine entscheidende
Bedeutung fiir die Geschlechtsdetermination zugesprochen werden (vgl. TrauT 1962),
so dafl die Frage nach der Natur und der Wirkung derartiger Umweltein{liisse offen-
geblieben ist. Es lag nahe, die Rolle des Lichts zu priifen, zumal BEcker-Carus (1966)
bei dem Landisopoden Armadillidium vulgare eine Verschiebung des Geschlechtsver-
hiiltnisses durch unterschiedliche Tageslingen herbeifiihren konnte, und Fries (1964) bei
Daphnia magna den Einflufl der Tagesperiodik und Temperatur auf den Ubergang
von parthenogenetischer zu bisexueller Fortpflanzung wie auch auf das prozentuale
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Verhiltnis von amiktischen 9 zu miktischen 29 und zu & & nachgewiesen hat. Des-
gleichen konnten Stross & HiLr (1965) bei parthenogenetisch erzeugten Individuen
von Daphnia pulex eine Verschiebung des Geschlechtsverhiltnisses durch unterschied-
liche Lichtzeiten erzielen. Zur Frage, welche Bedeutung der Periodenlinge des Licht-
Dunkel-Wechsels fiir die Geschlechtsrealisation bei Gammarus duebeni zugemessen
werden muf}, sind bereits erste Ergebnisse an anderer Stelle mitgeteilt worden (Burn-
HEIM 1966).

BEFUNDE

Vorbemerkungen

Durch Kurz- und Langtagsversuche sollte zunichst geklirt werden, ob ein photo-
periodischer Einflufl tiberhaupt nachweisbar ist. Der zyklische Licht-Dunkel-Wechse]
wurde entsprechend den natiirlichen jahreszeitlichen Extremen im mitteleuropiischen
Raum auf 8:16 Std. (Kurztag) und 16:8 Std. (Langtag) eingestellt. Da die Flohkrebse
negativ phototaktisch reagieren und sich im Biotop tagsiiber vorwiegend in Ver-
stecken aufhalten, schien es bei der Durchfithrung der Versuche sinnvoll, relativ geringe
Lichtintensititen zu benutzen. Die Beleuchtungsstirke des weiflen Neonlichtes (,, Warm-
ton de Luxe®) betrug 40 bis ungefihr 100 Lux. Den Versuchstieren wurden jedoch keine
Versteckmdglichkeiten geboten, so dafl eine gleichmiflige Lichteinwirkung gewihr-
leistet war. Um andere exogene Faktoren auszuschalten, wurden die Krebse einheitlich
ernihrt (Enteromorpha, rohe Kartoffelstiickchen, Enchytrien) und bei einer konstan-
ten Temperatur von 159 C und einer Salinitit von 109/p0 gehalten. Die gewihlten
Temperatur- und Salzgehaltsbedingungen entsprachen den optimalen Lebensansprii-
chen des euryhalinen Gammarus duebeni (KINnNE 1953). Die Aufzucht der Brutsitze
erfolgte in durchlijfteteten Aquarien mit einem Wasservolumen von etwa 10 Litern.

Auf Grund der vermuteten Labilitit der Geschlechtsdetermination wurden aus
Laborzuchten stammende Tiere allelogener Herkunft ausgewihlt. Diese iiber mehrere
Generationen gezogenen Linien gingen auf Individuen zuriick, die im Gebiet des Elbe-
Astuars (bei Miggendorf) gefangen worden waren. Durch Vorversuche lief§ sich ent-
scheiden, in welchem ontogenetischen Stadium eine lichtempfindliche Phase zu suchen
ist. Wahrend der embryonalen Phase wie auch wihrend der Eireifung lieff sich ein
photoperiodischer Einfluff auf das zukiinftige Geschlecht der Jungtiere nicht nach-
weisen. Vielmehr stellte sich heraus, dafl postembryonal ein photosensibles Stadium
durchlaufen wird.

Die Wirkung unterschiedlicher Lichtzeiten

Zur Durchfithrung der Lichtversuche wurden die Tiere in zwei Gruppen paar-
weise zur Zucht angesetzt. Die Brutsitze der einzelnen Paare wurden unmittelbar nach
dem Schliipfen geteilt, um die eine Hilfte Kurztags- und die andere Hilfte Langtags-
bedingungen auszusetzen. Fiir beide Versuchsreihen wurden Wurfgeschwister ausge-
wihlt, wobei alle weiblichen Elterntiere einer Linie entstammten, die minnlichen
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Elterntiere jedoch in den beiden Versuchsgruppen jeweils zwel verschiedenen Stimmen
angehorten. Nach Erscheinen der dufleren Sexualmerkmale konnte das Zahlenverhilt-
nis der Geschlechter ermittelt und verglichen werden.

Die Ergebnisse dieses Experiments sind in Tabelle 1 niedergelegt. Ein Vergleich
der Einzelwerte und ihrer Summen liflt erkennen, dafl die Geschlechtsrealisation in
starkem Mafle von der Phasenlinge des Licht-Dunkel-Zyklus abhingig ist, indem im
Kurztag vorzugsweise $9 und im Langtag vornehmlich & 3 entstehen. Das Ge-

Tabelle 1
Einfluff der Photoperiode auf das Zahlenverhiltnis der Geschlechter

Kurztag (LD 8:16) | Langtag (LD 16:8)

Nr. Wurf- i
5 Inter- [Sterbe-| a- . 2 . Inter- Sterbe-| &-
grofe R:3 ¢ v rate /! Index‘ ?:3 ke [rate /0| Index
860A 8-+ 8 8: 0 0 0 4: 2 25 | 334
B 204+ 19 19: 0 5 0 5: 14 0 | 737
C 22+ 23 | 21:0 5 ¢ | 10: 13 0 | 565
862A 1M+ 11 @ 11:0 0 0 5: 6 0 | 545
B 2+ 22 21:1 0 46| 8: 13 5 619
863A 9+ 9 | 5:3 11 | 375 1: 8 0 889
B 17 -+ 17 13: 4 0 | 236 6: 7 24 539
864A 12+ 13 12: 0 0 0 0: 13 0 | 100
B 19+ 19 19: 0 0 0 0: 17 11 | 100
865A 74+ 7 5:0 29 0 0: 6 14 | 100
B 124 12 | 9:2:1 o | 167 1: 8 25 | 889
866A 13+ 12 | 8:5 0 | 385 3: 8 8 | 727
B 17+ 19 12: 3 12 | 200] 8: 10:1 0 | 526
867A 12+ 12 8: 3 8 | 273 o0: 12 0 | 100
B 23+ 22 7:12 17 | 632 3: 18 5 | 857
C 28+ 26 21: 7 0 | 250| 3: 21 8 | 875
868A 1+ 11 6: 4 9 | 400 3: 8 0o | 727
869A 9+ 9 7: 2 o | 222/ 2: 7 o | 778
B 21+ 20 14: 4 14 | 22| 7: 12 5 | 632
> 293 +291 | 226:50:1 | 55| 18,1] 69:203:1 62| 744
870A 21+ 21 18: 1 C 10 53] 2: 17 ‘ 10 | 895
B 27 4+ 26 26: 1 0 370 1: 23 8§ 958
871A 14+ 14 10: 1 21 91| 1: 9 29 900
872A 15 + 14 9: 4 13 308| 1: 13 0 | 92,9
B 15+ 15 8: 7 0 | 467| 1: 14 0 | 933
873A 19+ 19 18: 1 0 53| 2: 17 0 895
874A 14+ 15 12: 1 7 770 0: 15 0 | 100
B 24+ 24 16: 6:1 4 | 261 0: 20 17 | 100
875A 15+ 16 11: 4 o | 267 3: 11 13 | 786
B 24+ 22 18: 6 0 | 250| 0: 20 9 | 100
C 30 + 30 18: 8:1 10 | 296| 1: 27 7 | 96,4
876A 13+ 12 10: 3 0 . 2311 1: 10:1 0 | 834
B 49 -+ 49 38: 6:2 7 | 130 4: 44 2 ' 917
877A 94+ 8 6: 3 0 | 334 1: 7 0 | 875
878A 15+ 14 15: 0 0 0 3: 10 7 | 769
B 18 + 17 14: 3:1 0| 167, 1: 16 0 | 941
879A 10+ 10 6: 4 o | 400] o0: 10 0 | 100
3 | 332+326 | 253:59:5 |45 18,6§ 22:283:1 | 61] 92,5
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schlechtsverhiltnis weicht in den beiden Gruppen, die einer unterschiedlichen photo-
periodischen Behandlung unterworfen waren, so stark voneinander ab, daf sich eine
statistische Sicherung eriibrigt. Interessanterweise ergeben sich jedoch in bezug auf die
Geschlechtsverteilung der Nachkommen von Paar zu Paar gewisse Differenzen. Die
Verschiebung des Geschlechtsverhiltnisses kann so weit gehen, daff sowohl im Kurztag
einerseits als auch im korrespondierenden Langtag andererseits eingeschlechtliche Wiirfe
aufwachsen, wihrend in anderen Fillen eine weitaus geringere modifikatorische Be-
einflussung vorliegt. Diese Feststellung muf als ein Hinweis dafiir angesehen werden,
dafl eine Abhingigkeit von der genetischen Konstitution der Elterntiere besteht. So
finden sich selbst innerhalb von Wurfgeschwistern stirker umweltlabile und weniger
umweltlabile Genotypen.

Die phinokritische Phase

Nachdem der Beweis einer modifizierenden Wirkung des Lichts auf die Ge-
schlechtsrealisation erbracht war, galt es, die phanokritische Phase wihrend der Post-
embryonalentwicklung zeitlich zu bestimmen. Da die Differenzierung der sekundiren

Tabelle 2

Lichtversuche zur Begrenzung der photosensiblen Phase. Die Wiirfe wurden jeweils in eine

Versuchs- und eine Kontrollgruppe geteilt. Wihrend die Versuchsgruppen in zeitlich ab-

gestufter Folge nacheinander den beiden verschiedenen Photoperioden ausgesetzt wurden, blie-
ben die Kontrollgruppen kontinuierlich nur einer Lichtperiode unterworfen

I ‘ 5 Tage Kurztag, dann Langtag Langtag
Nr. i Q: & :Intersexe Sterob/eorate? Q: & :Intersexe iSter(l))/irate
[ I . .
870E | 40+ 39  6: 30 10 ‘ 3: 34 5
872F 284 25 [ 11: 17 0 |l 7i1a 12
874F 28+ 28 | 4: 19 18 5: 20 ST
875G 25+ 25 | 8: 2 60 | 11: 13 L4
879E | 26+ 25 6: 17 12 ‘ 417 16
S R . I R , N
3 |7 +142 [35: 85 | 184 [30: 98: 1 9,2
P>03
II i10 Tage Langtag, dann Kurztagl Kurztag
Wurfgrofe | [ - T )
Nr. ! Q: & :Intersexe ‘Sterob/irate Q@ : & :Intersexe ‘Ster(]]:/irate
860G | 30+ 29 | 23: 6 3 19: 3 24
865F 294 29 | 26: 2 3 [ 25: 3 3
865G | 17+ 17 | 9: 6 12 115: 2 0
867F 28+ 27 115: 13 0 12: 10 19
869F 354 36 22: 9 o1 29: 6: 1 0
X 1394138 [95: 36 58 [100: 24: 1 |94
P>01
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Tabelle 2 (Fortsetzung)

IIX }’ 15 Tage Kurztag, dann Langtag Kurztag
| Wurfgrofle | T |
Nr. . @: & :Intersexe 5Ster0b/<(:)rate Q: & :Intersexe Ster(l))/irate
870C 354+ 36 [23: 7: 1 1 135: 0 3
871C 31 - 31 19: 8 13 29: 2 0
872D 35+ 36 24: 8 9 31: 5 0
874D 37 + 36 13: 23 3 28: 7 3
875D 38+ 37 22: 14 1 3 32: 4 1 0
s 176 + 176 101: 60: 2 80 |155: 18: 1 I 11
P < 0,001
v 20 Tage Langtag, dann Kurztag Langtag
Wurfgrofle o R
Nr. Q: 3 :Intersexe Sterob/irate Q@ : & :Intersexe SterE/irate
860D 20+ 20 11: 7 10 10: 9 f 5
862C 26 + 25 15: 8: 2 4 4: 20 . 4
863D 26+ 26 | 11: 15 0 7: 16 12
868D 32 4+ 32 10: 21: 1 0 8: 24 0
869D 26 + 25 10: 10 23 3: 17 20
> 130 + 128 57: 61: 3 69 | 32: 86 7.8
P < 0,001
Vv 3 25 Tage Kurztag, dann Langtagt Kurztag
| Wurfgrofle |~ R P
Nr. Q: & :Intersexe !Sterob/irate Q@ : & :Intersexe !Sterl())/eorate
; | |
o - B N RN R
875E 37+ 37 (27: 8: 2 0 24: 6: 4 8
877E 31+ 31 24: 6: 3 23: 5 10
878D 32+ 33 22: 8: 1 3 27: 5 3
878E 25+ 26 20: 4: 1 0 24: 1: 1 0
879C I 31+ 33 29: 1 3 31: 2 0
S | 156 +160 [122: 27: 4 20 [129: 19: 5 | 44
P>03
; .
VI 30 Tage Langtag, dann Kurztag Langtag
Wurfgréfle |~ 7 T g T | T NN
Nr. | & :Intersexe Sterob/eorate @ : & :Intersexe Srerob/irate
S— S i - S - - - .. — ——
860E 31+ 3t ‘ 7:22: 1 3 10: 21 0
862D 214 20 | 5: 16 0 6: 14 0
864E 26+ 26 | 0:25 4 1: 24 4
865D 24+ 23 . 2: 19 13 0: 22 4
867D . 33+ 31 ‘ 7: 25 3 3: 26 6
S 1354131 [ 21:107: 1 | 44 | 20:107 3t

P>05
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Geschlechtsmerkmale ungefihr nach 40 bis 45 Tagen — zumindest unter den gegebenen
Kulturbedingungen — einsetzte, mufite die photosensible Phase in diesem Zeitabschnitt
zu suchen sein. Um dieses ontogenetische Stadium erfassen zu kdnnen, wurden weitere
Lichtversuche durchgefithrt. Hierbei erfolgte wiederum eine zahlenmiflig gleiche Tei-
lung der Wiirfe nach dem Schliipfen. Die eine Hilfte der Jungtiere wurde einer kon-
stant bleibenden Photophase — entweder Kurztag oder Langtag — unterworfen; die
andere Hilfte verblieb bis zum 5., 10., 15., 20., 25. oder 30. Tag nach der Geburt zu-
nichst in der einen der beiden Lichtperioden und wurde dann der kontridren Photo-
periode ausgesetzt (Tabelle 2). So wurden im Teilversuch I 5 Tage Kurztag vor eine
Langtagsbehandlung gesetzt, wihrend die Kontrollgruppe kontinuierlich Langtags-
bedingungen unterworfen blieb; im Teilversuch II wurde ein umgekehrter Weg be-
schritten mit 10 Tagen Langtag vor einer Kurztagsbehandlung, die Parallelreihe war
hingegen von Geburt an ausschlieflich Kurztagsbedingungen ausgesetzt etc. In den
sich daraus ergebenden sechs Reihenversuchen liefd sich somit das Geschlechtsverhdltnis
der zueinandergehérenden Parallelreihen vergleichen, wobei die Signifikanz der Un-
terschiede zwischen den Summenwerten anhand der y2-Methode ermittelt wurde.

Bei einer Gegeniiberstellung der Wertpaare wird deutlich, daf} eine unterschied-
liche Lichtbehandlung bis ungefihr zum 10. Tag nach der Geburt zu keinen statistisch
gesicherten Unterschieden hinsichtlich des Geschlechtsverhiltnisses fithrt. Hochsignifi-
kante Unterschiede liegen jedoch bei den Teilversuchen III und IV vor, wihrend die
Resultate bei den Teilversuchen V und VI nur geringfiigig differieren, so daf} eine
Signifikanz nicht ermittelt werden konnte. Mithin beginnt die phinokritische Phase
nach dem 10. Lebenstag und endet nach dem 20. Lebenstag.

Auf Grund der Abhingigkeit des Wachstums von Temperatur, Salinitit und an-
deren Faktoren (vgl. KINNE 1953, 1959, BuLNHEM 1965) erscheint es jedoch sinnvoller,
die phinokritische Phase durch die Zahlenfolge der Hautungsschritte zu umgrenzen,
zumal sie sich damit einem definierten ontogenetischen Stadium zuordnen 1ifit. Nach
der Anzah! der durchlaufenen Hiutungen setzt die photosensible Phase ungefihr zum
Zeitpunkt der 2. Hiutung ein und endet vor oder mit der 4. Hiutung. Die Hautungen
wurden an Jungtieren registriert, die aus den fiir die Lichtversuche vorgesehenen
Zuchten stammten; sie zeichneten sich durch ein sehr gleichmifiges Wachstum aus.
Der zeitliche Abstand der aufeinanderfolgenden Hiutungsschritte betrdgt bei jungen
Individuen unter den gewihlten Temperaturbedingungen (15° C) im Mittel 6 bis 7
Tage; erst nach der 5. Hiutung beginnen sich die Intervalle zu verlingern. Die unter-
schiedliche Tagesperiodik hatte jedoch auf die Hiutungsfrequenz der Jungtiere keinen
nennenswerten Einfluf}.

Die postembryonale Entwicklung des Genitalsystems

Um das photosensible Stadium auch morphologisch niher charakterisieren zu kon-
nen, sind Untersuchungen iiber die postembryonale Entwicklung des Genitalsystems
unternommen worden. Anhand histologischer Studien an Jungtieren verschiedener
Altersklassen, die unter kontrollierten Kulturbedingungen aufgezogen worden waren,
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konnten einige frither erhobene Befunde (BuLNHEM 1965) erginzt und in einem
Punkt revidiert werden.

Nach der Geburt befinden sich die Jungtiere in einem geschlechtlich indifferenten
Stadium. Die Keimdriisen werden zunichst als schmale mesodermale Zellstreifen aus-
gebildet, die sich zunehmend vergréfern und in denen nach der 1. Hiutung bereits
einzelne Gonien auftreten. Zur gleichen Zeit bezichungsweise im Verlauf der nichsten
beiden Zwischenhiutungsphasen bilden sich die Anlagen sowohl der Ovidukte als
auch der Vasa deferentia, des Vesiculum seminalis und der androgenen Driisen heraus.
Somit dullert sich in dem gleichzeitigen Auftreten weiblicher und minnlicher Organ-
anlagen auch geschlechtsmorphologisch die bisexuelle Potenz, und es wird verstindlich,
dafl in diesem frithen postembryonalen Stadium duflere Faktoren die Geschlechtsreali-
sation beeinflussen kdnnen. Erst nach Erscheinen der sekundiren Geschlechtsmerkmale
bilden sich bei den & & die Anlagen der Ovidukte und bei den @9 die der Vasa
deferentia und der androgenen Driisen zuriick; bei den 99 bleiben hingegen die
Vesiculum-seminalis-Anlagen zeitlebens erhalten.

Die alternative cytologische Differenzierung der Gonaden zu Ovarien oder Ho-
den hingt von der Entwicklung der androgenen Driisen ab. Im allgemeinen ist die
Richtung der geschlechtlichen Entwicklung durch das Auftreten von Qocyten bezie-
hungsweise Spermatocyten zum Zeitpunkt der 4. oder 5. Hiutung erkennbar. Die
Annahme, die Keimdriisen wiirden generell durch das primire Entstehen von Oocyten
zunichst eine weibliche Entwicklungsphase durchlaufen, hat sich indessen nicht besti-
tigen lassen. Vereinzelt sind jedoch bei Tieren, die sich als minnliche Individuen zu
differenzieren begannen, in den Gonaden unter den Spermatocyten einige kleine
Oocyten gefunden worden. Es ist anzunehmen, daf} sich derartige Tiere mit zwittrigen
Keimdriisen als Intersexe entwickeln, sofern nicht vor Ausbildung der dufleren Ge-
schlechtsmerkmale die Oocyten wieder verschwinden.

Im Zusammenhang mit diesen Untersuchungen ist auch der Zeitpunkt des Auf-
tretens der dufleren Sexualcharaktere und der geschlechtlichen Reife iiberpriift worden.
Nach den Angaben von L Roux (1933) und KinnNE (1953, 1959) erscheinen die
Oostegiten der 9 und die Penispapillen der & & nach der 7. oder 8. Hiutung, wih-
rend die Geschlechtsreife nach der 13. oder 14. Hiutung erreicht wird. Entgegen die-
sen Feststellungen konnte jedoch die Ausbildung von Oostegiten beziehungsweise Penis-
papillen vielfach bereits nach der 6. Hiutung und die sexuelle Reife nach der 10. Hiu-
tung, vereinzelt sogar nach der 9. Hiutung, registriert werden. Abgesehen von der
Tatsache, dafl sich die gegeniiber den beiden Autoren divergierenden Beobachtungen
auf unterschiedliche Kulturbedingungen zuriickfiihren lassen, kdnnen diese Angaben
nicht als strenge Norm betrachtet werden, da die Anzahl der Juvenilhdutungen und
der Zeitpunkt der Reifehdutung von der Wachstumsintensitit abhingig sind. So haben
sich verhiltnismiflig raschwiichsige und — vor allem in Inzuchtlinien — relativ langsam-
wiichsige Zuchten erfassen lassen, bei denen, offensichtlich bedingt durch genetische Ein-
fliisse, auch individuell eine mehr oder weniger ausgepragte Streuung dieser Daten in
Erscheinung trat.
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ERORTERUNGEN

Im folgenden mdchte ich mich einigen Problemen widmen, die sich aus der ge-
schlechtsbeeinflussenden Wirkung der Photoperiode bei Gammarus duebeni ergeben.
Zwei Fragen sollen im Vordergrund dieser Erorterungen stehen: (1) Wie ist die Wir-
kung eines Licht-Dunkel-Zyklus bestimmter Phasenlinge auf die Ausbildung des Ge-
schlechts zu erkliren? (2) Welche Schluf$folgerungen ergeben sich fiir die Beurteilung
des Geschlechtsbestimmungsmodus bei Gammarus duebeni?

Auf die erste Frage kann infolge des Fehlens experimenteller Daten vorerst nur
eine auf Vermutungen basierende Antwort gegeben werden, die sich auf einige ent-
widklungsphysiologische Befunde — gewonnen an anderen Malakostraken — stiitzt.

Zahlreiche Untersuchungen an Arthropoden, vor allem an Insekten, haben zu der
Erkenntnis gefiihrt, dafl dem Faktor Licht eine besondere 8kophysiologische Bedeutung
zufillt, indem durch die Tageslinge Formbildungs-, Wachstums- und Hiutungsvor-
ginge, die Entwicklungsrhythmik und Aktivitit entscheidend beeinflufit werden kén-
nen. Die physiologische Primirwirkung des Lichtes entfaltet sich wahrscheinlich iiber
die lichtperzipierenden Sinnesorgane durch Ingangsetzen neurosekretorischer Vorginge
im Nervensystem. Bei den Crustaceen hat sich — ebenso wie bei den Insekten — das
Gehirn als iibergeordnetes neurohormonales Zentrum erwiesen (vgl. GerscH 1964), das
bestimmte physiologische Prozesse steuert und selbst wiederum einer Beeinflussung
durch Auflenfaktoren unterliegen kann.

Befunde an Dekapoden und Isopoden deuten darauf hin, dafl durch dieses System
auch die Geschlechtsfunktion kontrolliert wird, wenngleich sich ein allgemein giiltiges
Bild iiber diese Bezichungen noch nicht abgezeichnet hat. So fithrt die Entfernung des
neuroendokrinen Systems der Augenstiele bei Leander serratus (PANoOUSE 1946), Cam-
barus affinis und Uca pugilator (BRowN & JoNEs 1947, 1949) zu einer Beschleunigung
des Ovarwachstums, der Eireifung und der Fiablage. CArLISLE (1953, 1959) hat an
Lysmata seticaudata und Pandalus borealis experimentelle Beweise fiir die Existenz
eines ovarienhemmenden Hormons im X-Organ-Sinusdriisen-Komplex erbringen kon-
nen, dessen Vorhandensein bereits von PANOUSE vermutet wurde. Im minnlichen Ge-
schlecht scheint jedoch eine direkte gonadotrope Hormonwirkung nicht vorzuliegen;
vielmehr sprechen einige Ergebnisse fiir eine neurohormonale Kontrolle der androgenen
Driisen, wodurch erst mittelbar die Gonadentitigkeit beeinflufit wird. Bei jungen & &
von Carcinus maenas bedingt die Amputation der Augenstiele eine Hypertrophie der
androgenen Driisen, die zu starkem Hodenwachstum und vorzeitiger Geschlechtsreife
fiithrt (Demeusy & VEeLLET 1958, DEMEUSY 1960). Der gleiche Effekt wurde bei 4 3
von Porcellio dilatatus festgestellt, bei denen neurosekretorische aktive Regionen des
Protocerebrums entfernt wurden (JucHAULT, LEGRAND & MOCQUARD 1965).

Der Einfluff exogener Faktoren, und zwar insbesondere des Lichts, auf die hor-
monale Regulation der Ovarfunktion ist durch Untersuchungen an Cambarus virilis
(StePHENS 1952) und Cambarellus shufeldti (Lowe 1961) nachgewiesen worden. Fiir
eine steuernde Funktion der Umweltbedingungen sprechen auch Beobachtungen von
MonNTAUFIER (zitiert nach CHARNIAUX-COTTON 1964) an & & von Talitrus saltator,
bei denen sich die androgenen Driisen wihrend der Wintermonate verkleinern und die
Gonaden eine Umwandlung zu zwittrigen Keimdriisen erfahren. Im Hoden treten Fi-



78 H.-P. BULNHEIM

zellen auf, wihrend die Bildung von Spermatozoen eingeschrinkt wird. Im Frithjahr
setzt die Spermatogenese wieder ein, und die Oocyten verschwinden. Die Verinderun-
gen der Gonadenstruktur deuten auf eine zyklische Aktivitit der androgenen Driisen
hin, wobel der Einfluf duflerer Faktoren auf die hormonale Titigkeit dieses Organs als
sehr wahrscheinlich anzusehen ist. Wenngleich eine Wirkung der Temperatur nicht aus-
zuschliefen ist, so vermute ich auch bei Talitrus saltator einen entscheidenden Einflufl
der Tageslinge auf den Zustand des Hodens beziehungsweise auf die Funktion der
androgenen Driisen. Fiir diese Ansicht spricht in Analogie zu Gammarus duebeni der
Umstand, dafl unter Kurztagsbedingungen, also im Winter, die weibliche Komponente
der alternativen geschlechtlichen Reaktionsnorm aktiviert wird.

Wenn man den Einflufl der Lichtperiode auf die Geschlechtsausprigung bei Gam-
marus duebeni zu interpretieren versucht, so erscheint es naheliegend, eine Zwischen-
schaltung des neuroendokrinen Systems im Gehirn anzunehmen, wobei die neurosekre-
torische Aktivitit des Zentralnervensystems vermutlich durch eine bestimmte photo-
periodische Phasenlinge beeinfluflt wird. Da offensichtlich die endokrine Funktion der
androgenen Driisen einer iibergeordneten Steuerung unterliegt (vgl. DEMEUSY & VEIL-
LT 1958, DEMEUSY 1960, Trirres 1963, JucuauLT, LEGRAND & MocQuarp 1965,
REIDENBACH 1966), kann die Vorstellung zugrundegelegt werden, dafl der Anstof} zu
ihrer Differenzierung und inkretorischen Titigkeit neurohormonal bewirkt wird.

Ungeachtet dieser Annahmen und des Fehlens einschligiger Studien {iber die
Neurosekretion bei Amphipoden ist jedoch der Vorgang der sexuellen Differenzierung,
der aufler bei Gammarus duebeni an Orchestia-Arten untersucht worden ist (GRAF
1958, CHARNIAUX-COTTON 1959), in wesentlichen Punkten geklirt worden. Die Ent-
scheidung iiber die geschlechtliche Entwicklung hingt davon ab, ob sich die androgenen
Driisen, die als paarige Organanlagen postembryonal generell ausgebildet werden,
differenzieren und ihre hormonale Funktion ausiiben, wodurch die Ausbildung der pri-
miren und sekundiren minnlichen Sexualmerkmale induziert wird. Unterbleibt ihre
histologische Entfaltung, so erfolgt nach Auffassung Cuarniaux-CotTons (1959,
1962) eine autonome Entwicklung in weibliche Richtung durch Selbstdifferenzierung
der Gonaden zu Ovarien, welche ihrerseits eine hormonale Stimulation der sekundi-
ren weiblichen Geschlechtsmerkmale bewirken.

Aus den iiber die experimentelle Geschlechtsumwandlung bei Talitriden gewon-
nenen Ergebnissen zieht CHarNIaux-CotTON (1965) die Schlufifolgerung, dafl die
Differenzierung der androgenen Driisen ein gengesteuerter Vorgang sei und somit un-
mittelbar einer Kontrolle durch die geschlechtsbestimmenden Gene unterliege. Diese
Annahme kann jedoch, sofern die hier dargelegten Vorstellungen iiber eine neurohor-
monale Wirkung auf die androgenen Driisen zutreffen, nicht oder nur bedingt auf die
Verhiltnisse bei Gammarus duebeni iibertragen werden, ganz abgesehen von der Tat-
sache, dafl bei Talitriden der Modus der Geschlechtsdetermination noch nicht hin-
reichend analysiert worden und das Vorliegen einer rein genotypisch bedingten Ge-
schlechtsbestimmung nicht erwiesen ist. Die Primidrvorginge, die den Anstoff zur ge-
schlechtlichen Differenzierung geben, die Art ihrer Steuerung und Regulation, kdnnen
damit keineswegs als soweit geklirt gelten, dafl sie sich zu einer liickenlosen Wirkkette
zusammenfiigen lieflen.
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Die Frage nach dem Typ der Geschlechtsbestimmung bei Gammarus duebeni ist
von TrauT (1962) dahingehend beantwortet worden, daf} ein polygenes System teil-
weise prideterminierend wirkender Geschlechtsrealisatoren wirksam sei, wobei auch
Einfliisse des dufleren und inneren Milieus die Geschlechtsverteilung in Abhingigkeit
von den genotypischen Bedingungen modifizieren konnen. Der Umwelt mufl jedoch,
nachdem die geschlechtsbeeinflussende Wirkung der Photoperiode erkannt worden ist,
eine wesentliche Bedeutung zugemessen werden. Nach meinen Versuchen liegt in den
Fillen, bei denen das Geschlechtsverhiltnis der Nachkommen allelogener Elterntiere
unter Kurz- beziehungsweise Langtagsbedingungen so stark verschoben werden kann,
dafl ausschliefflich 9@ oder & & entstehen kinnen, eine vorwiegend von der Umwelt
abhingige Geschlechtsrealisation vor. In anderen Fillen hat sich der Einfluf} der Tages-
linge als weniger wirksam erwiesen. Die von Paar zu Paar beobachteten Unterschiede
in der Reaktion auf die getesteten photoperiodischen Bedingungen sind als ein Indiz
fiir ein mehr oder weniger starkes Wirksamwerden genetischer Faktoren bei der Rea-
lisation des Geschlechts zu werten. Gemiff der Theorie der polyfaktoriellen Ge-
schlechtsbestimmung (vgl. Kosswic 1965) lifit sich diese Erscheinung durch den unter-
schiedlichen sexuellen Stirkegrad der einzelnen Nachkommen eines Elternpaares er-
kliren. Der Stirkegrad eines Individuums hiingt von der Anzahl der Geschlechtsgene
und dem Grad der Heterozygotie der beteiligten Gene ab. Dementsprechend sind —
in gradueller Abstufung von ,starken® zu ,schwachen® 99 und &3 - Tiere
unterschiedlichen geschlechtlichen Stirkegrades zu erwarten. Unter diesen Gesichts-
punkten wiren die im Kurztag entstehenden & 3 als ,starke® & & und desgleichen die
im Langtag entstehenden 99 als ,starke® 99 zu betrachten, die sich hinsichtlich der
Geschlechtsrealisation infolge ihrer genotypischen Konstitution als modifikatorisch nicht
beeinfluflbar erweisen ~ zumindest nicht unter den im Rahmen dieser Untersuchung
gewihlten photoperiodischen Bedingungen.

Eine Abgrenzung von genotypischer und modifikatorischer Geschlechtsbestimmung
i8¢ sich somit bei Gammarus duebeni nicht vornehmen; vielmehr kénnen sowohl ge-
netische als auch peristatische Faktoren zusammenwirken und die Geschlechtsverteilung
festlegen, wobei im Extrem die genetisch verankerte Geschlechtsbestimmung von einer
modifikatorischen Determination iiberlagert werden kann. Als eine andere Form einer
derartigen modifikatorischen Uberlagerung konnte auch die durch Mikrosporidien-
infektion der Eier bedingte Thelygenie aufgefafit werden; in diesen Fillen entwidkeln
sich befallene Jungtiere nahezu ausnahmslos zu 9 (BuLNHEIM 1967).

TrAUT hatte bei den als allelogen bezeichneten Zuchten eine genetisch labile
Situation und eine modifikatorisch beeinflufbare Geschlechtsbestimmung angenom-
men, wihrend er das Geschlechtsverhiltnis in den amphogenen Zuchten als weitgehend
genetisch fixiert betrachtete. Bisherige Befunde lassen jedoch noch keine definitive Aus-
sage zu, ob derartige umweltstabile Linien tatsichlich existieren. Lediglich bei den
Nachkommen von Tieren aus infizierten Stimmen hat sich unter den genannten Ver-
suchsbedingungen ein photoperiodischer Einfluff nicht feststellen lassen.

Im Rahmen von Untersuchungen iiber die Geschlechtsvererbung terrestrischer Iso-
poden hat Luexen (1962) fiir Armadillidium vulgare ebenfalls eine betrichtliche ge-
netische Variabilitit nachweisen konnen. Auch bei dieser Art wurde die Erscheinung
der Allelogenie festgestellt. Die allelogenen Tiere werden als sogenannte Latentherm-
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aphroditen aufgefalt, bei denen das alternative Realisatorensystem weitgehend
balanciert ist. LuekeEN kam zu der Schlufifolgerung, dafl bei einem Gleichgewicht zwi-
schen weiblichen und minnlichen Realisatoren auch Umweltbedingungen eine Verschie-
bung des Geschlechtsverhiltnisses bedingen konnen. Diese Annahme hat inzwischen
Becker-Carus (1966) bestitigen und die Tageslinge als verantwortlichen Faktor er-
fassen konnen. Die Photoperiode ist ebenfalls wihrend der postembryonalen Entwick-
lungsphase der Jungtiere von Bedeutung, und zwar ist unter Kurztagsbedingungen die
Zahl der & & relativ erhsht, wihrend im Langtag die Y9 dominieren. Verglichen mit
der Situation bei dem Amphipoden Gammarus duebeni wird bei dem Isopoden Arma-
dillidium vulgare das Geschlechtsverhiltnis durch entsprechende Licht-Dunkel-Bedin-
gungen in entgegengesetzter Richtung verschoben. Diese unterschiedliche Reaktion auf
den gleichen Auflenreiz kdnnte dahingehend interpretiert werden, dafl in dem einen
Fall eine neurosekretorische Aktivierung erfolgt, im anderen Fall die Bildung be-
stimmter Neurosekrete gehemmt wird, wodurch als Folgereaktion entweder die Diffe-
renzierung der androgenen Driisen ausgeldst oder unterbunden und damit eine Ent-
scheidung iiber das Geschlecht getroffen werden kdnnte.

ZUSAMMENEFASSUNG

1. Untersuchungen iiber die Bestimmung des Geschlechts bei dem Amphipoden Gam-
marus duebeni Lir]. haben zur Annahme einer polyfaktoriellen Geschlechtsdeter-
mination gefijhrt. Neben amphogenen ist die Existenz thelygener Stimme nach-
gewiesen worden (TrAUT 1962). In den amphogenen Stimmen ist dariiber hinaus
ein mehr oder weniger starkes Wirksamwerden modifikatorischer Einfliisse auf die
Geschlechtsdetermination vermutet worden. Diese Annahme bezieht sich insbeson-
dere auf Tiere, die hinsichtlich der Geschlechtsverteilung ihrer Nachkommen be-
trichtliche Schwankungen in aufeinanderfolgenden Wiirfen aufweisen (Allelogenie)
und daher auf genetisch labile Verhiltnisse schlieflen lassen.

2. Die bislang offen gebliebene Frage nach der Natur und Wirkung derartiger Um-
welteinfliisse konnte dahingehend geklirt werden, daff der Photoperiode eine ent-
scheidende Bedeutung zukommt. Kulturversuche bei unterschiedlichen Lichtzeiten
ergaben, dafl in Brutsitzen von Tieren des allelogenen Typs unter Kurztagsbedin-
gungen (LD 8:16).die Zahl der 29 und unter Langtagsbedingungen (LD 16:8) die
Zahl der & 3 betrichtlich erhoht ist. Relative Unterschiede hinsichtlich der Ver-
schiebung des Geschlechtsverhiltnisses, die von Paar zu Paar verzeichnet wurden,
deuten auf eine Abhingigkeit von der genetischen Konstitution der Elterntiere
hin. Die photosensible Phase liegt im geschlechtlich indifferenten Stadium nach der
Geburt; sie ist ungefihr auf das Intervall zwischen 2. und 4. Hiutung begrenzt.
Die Differenzierung der Gonaden zu Ovarien oder Hoden vollzieht sich im all-
gemeinen zwischen 4. und 5. Hiutung.

3. Unter Beriicksichtigung entwicklungsphysiologischer und endokrinologischer Unter-
suchungen an anderen Malakostraken wird die Abhingigkeit der Geschlechtsaus-
prigung von der Tageslinge unter der Annahme gedeutet, daf die Aktivitit
neurosekretorischer Zentren im Gehirn photoperiodisch beeinflufit wird und die
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Entwicklung der androgenen Driisen einer iibergeordneten neurohormonalen
Steuerung unterliegt. Differenzieren sich die androgenen Driisen, die ebenso wie
Vesiculum seminalis, Vasa deferentia und Ovidukte als Anlagen postembryonal
bei allen Jungtieren auftreten, so stimulieren sie durch die Abgabe eines Sexual-
hormons die Ausbildung der minnlichen Sexualcharaktere. Unterbleibt ihre histo-
logische Entfaltung und damit die Produktion des androgenen Hormons, so voll-
zieht sich die Entwicklung in weibliche Richtung.

Friulein M. MoUuLenkamp danke ich fiir gewissenhafte Assistenz bei der Durchfiihrung
der Versuche.
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Diskussion im Anschlufl an den Vortrag BULNHEIM

Kinne: Nach unseren neuesten Kenntnissen kann das Geschlecht bei Gammarus duebeni von
einer Reihe von Faktoren beeinfluflit werden; zweifellos haben wir es hier mit einer sehr kom-
plexen Situation zu tun. Im Rahmen meiner fritheren Untersuchungen an diesem Amphipoden,
welche sich vor allem mit den Einfliissen von Temperatur und Salzgehalt auf Wachstum, Stoff-
wechselrate und Vermechrungspotential befafiten, kam ich 1952 (Kieler Meeresforsch. 9, 126)
zu dem Ergebnis, dafl bei einer Population aus dem ,Kleinen Kiel“ (Brackgewisser innerhalb
der Stadt Kiel) der Wassertemperatur eine entscheidende Bedeutung zukommt. Spitere Unter-
suchungen von TrauT (1960) an einer Population aus dem Bereich der Unterelbe ergaben, daff
ein Einfluff der Temperatur ,mit Sicherheit“ auszuschlieflen ist und die Geschlechtsbestimmung
durch genetische Faktoren gesteuert wird (Naturwissenschaflen 47, 454); in einer zweiten, aus-
fiihrlicheren Vertffentlichung riumte TraUT (1962) dann allerdings die Mdglichkeit einer ge-
wissen Mitwirkung von Umweltfaktoren ein. Als sich nun Dr. BuLNHEM auf meine Veranlas-
sung hin 1963 eingehend mit diesem Problem zu befassen begann, ergaben sich wiederum neue
Aspekte. An Elbe-Tieren konnte Herr BuLnuemM feststellen, dafl mit Mikrosporidien infizierte
QF ausschlieflich oder vorwiegend weibliche Nachkommen hervorbringen, die ,thelygenen®
Q@ TrauTs also das Ergebnis einer parasitiren Infektion darstellen. Wie wir eben horten, ge-
lang es dariiber hinaus, den Nachweis zu erbringen, daf} bei nichtinfizierten Individuen die
Tageslinge eine wichtige Rolle spielt. Im einzelnen ist aber die Wirkungsweise des vielschich-
tigen Beziehungsgefiiges der die Geschlechtsbestimmung bei G. dueben; beeinflussenden Fak-
toren auch heute noch nicht voll aufgeklirt. Wir diirfen hier noch interessante neue Einblicke
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erwarten. Soviel scheint allerdings gewiff, dafl sowohl genetische Komponenten als auch Um-
weltfaktoren beteiligt sind, und das Ausmaf} der Umweltwirksamkeit eine Funktion der ge-
netischen Konstitution (Stabilitit) ist. ~ Okologisch ist das Zahlenverhiltnis der Geschlechter
vor allem im Hinblick auf das Reproduktionspotential einer Population offensichtlich von
Wichtigkeit. Ich m&chte daher zwei Fragen an Dr. BuLnuEem richten: (1) Konnen Sie Deutungs-
versuche anbieten beziiglich der 6kologischen Konsequenzen des konstatierten Lichteinflusses?
(2) Wie beurteilen Sie die Wirksamkeit des jahreszeitlichen Wechsels der Tageslinge als ge-
schlechtsrealisierenden Faktor unter Freilandbedingungen?

BuLNHEIM: Die Geschlechtsverteilung einer Freilandpopulation (bei Otterndorf im Elbe-Miin-
dungsgebiet) ist {iber einen Zeitraum von etwa 2 Jahren fortlaufend kontrolliert worden. Aus
den beobachteten, teilweise betrichtlichen Fluktuationen des Zahlenverhiltnisses der Geschlech-
ter lieflen sich bislang eindeutige Beziehungen zu bestimmten Jahreszeiten nicht erkennen. Bei
einer Beurteilung dieser Frage ist unter anderem zu beriicksichtigen, daff auch der prozentuale
Anteil der mit Mikrosporidien infizierten @9 innerhalb der Population Schwankungen unter-
liegt, wodurch das Geschlechtsverhiltnis der Folgegenerationen mehr oder weniger stark zu-
gunsten der @@ verschoben werden kann. Zudem haben neuere, noch nicht abgeschlossene Un-
tersuchungen zu dem Ergebnis gefithrt, dafl bei den thelygenen Tieren ein indirekter Ein-
fluf der Temperatur auf die Geschlechtsverteilung der Nachkommen wirksam werden kann.
Sofern infizierte Q¢ langfristig einer niedrigen Temperatur (4° C) ausgesetzt werden, die wih-
rend der gesamten Zwischenhidutungsphase einwirken muf}, kann die Vermehrung der Mi-
krosporidien in den Oocyten eingeschrinkt oder verlangsamt werden. Ein Teil der abgelegten
Eier kann sich dann als nicht befallen erweisen, und es entstehen gemischtgeschlechtliche Nach-
kommen. Eine derartige Regulation des Geschlechtsverhiltnisses diirfte zweifelsohne wihrend
der Wintermonate im Biotop wirksam werden. Fernerhin 148t sich noch nicht abschitzen, in
welchem Mafl die Geschlechtsverteilung in Freilandpopulationen durch den jahreszeitlichen
Wechsel der Tageslinge verschoben werden kann. Ein Wirksamwerden des Lichtfaktors ist
jedoch anzunehmen, da Gammarus duebeni bevorzugt Flachwasser- und Uferregionen, zumeist
nur bis 1 m Tiefe, besiedelt. Andererseits diirfte eine betrichtliche Abschwichung der Licht-
intensitdt, der die Flohkrebse ausgesetzt sind, dadurch gegeben sein, als sich die Tiere meist
unter Steinen, Algen etc. versteckt halten. In diesem Zusammenhang miifite daher auch die
Frage geklirt werden, ob die Verschiebung des Geschlechtsverhiltnisses nicht nur von der Ta-
geslinge, sondern auch von der Beleuchtungsstirke abhingig ist. Angesichts der sehr komplex
gelagerten Freilandverhiltnisse kann eine iiberzeugende Antwort auf die Frage, welche 8ko-
logische Bedeutung der geschlechtsbeeinflussenden Wirkung der Photoperidode zukommt, zur
Zeit nicht gegeben werden.

WEeILL: Wie heifit das in den Weibchen parasitierende Mikrosporidium und wie vollzieht sich
dessen Entwicklung?

Burnnemv: Eine systematische Bearbeitung des Mikrosporidiums, das in den Eizellen thely-
gener @Q gefunden wurde, steht noch aus. Nach einer Auskunft, die ich Dr. VAvra, Prag, ver-
danke, handelt es sich um eine Octosporea-Art. Die Entwicklung dieser Species vollzicht sich
hauptsichlich im Cytoplasma der Oocyten und Follikelzellen.

WEILL: Treten auch infizierte Mannchen auf?

Burnaem: Eine Infektion von & & ist nicht beobachtet worden. Zwar kénnen in thelygenen
Zuchten vereinzelt minnliche Individuen auftreten, doch sind in den Gonaden dieser Tiere nie
Mikrosporidien gefunden worden. Indes hat sich bei Intersexen, die weibliche und minnliche
Geschlechtsmerkmale in abgestufter Ausprigung aufweisen, hiufig eine Infektion feststellen
lassen. Sofern ihre Keimdriisen aus Ovar- und Hodenregionen bestehen, dringen die Parasiten
auch in das testikulire Gewebe ein.



