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ABSTRACT: On ecophysiology, sexuality and population genetics of littoral Gammaridea - a 
survey. Comparative investigations on the physiological capacities in the euryhahne amphipods 
Gammarus locusta, G. oceanicus, G. sallnus, G. zaddacln and G. duebeni were reviewed. In order to 
assess the adaptations of these species to the abiotic conditions of their environment, the following 
criteria were examined: oxygen consumption in relation to ambient salinity and temperature levels, 
respiratory responses following osmotic stress, resistance capacities to oxygen deficiency, resistance 
to aerial exposure and the simultaneous presence of hydrogen sulphide. Covering the range from 
marine to typically brackish-water inhabitants, the 5 species show adaptive responses in the above- 
mentioned order. Respiration is less intensely modified by external factors, and oxygen consumption 
decreases. Accompanied by faster rates of acclimation to new steady states of performance, 
resistance capacities increase. The significance of the findings obtained is discussed in relation to 
the environmental requirements of the amphipods considered: Based on breeding experiments,  the 
sex-determining systems reported thus far in Gammarus species are outlined. As demonstrated in G. 
duebeni, a more or less pronounced influence of external factors such as photoperiod may become 
effective. A preponderance of males was noted when offspring were raised under  long-day 
photoperiods, whereas females prevailed under short-day conditions. In terms of the critical 
daylength, the light per day was estimated as being between 13 and 14 h (Elbe estuary population}. 
Feminizing microsporidians (Octosporea effeminans, Thelohania herediteria), which are transova- 
rially transmitted, can interfere with the system of sex determination and sex differentiation of the 
host. As reflected in various G. duebeni populations, they cause a maternally transferred sex-ratio 
condition by the production of all-female broods, thereby mimicking extrachromosomal inheritance. 
An increase of the salinity level to 25-30 %0 results in a disappearance of O. effeminans. In both 
microsporidians, long exposure to low temperatures (-<4~ produces eggs which are not all 
parasitized. Furthermore, intersexuality can be induced by changing environmental factors. Micro- 
sporidian species have no influence on sex differentiation in G. duebeni celticus, G. salinus, G. 
locusta and G. pulex. Patterns of relative electrophoretic mobilities of proteins and the distribution of 
allele frequencies at polymorphic gene loci can be utilized for species diagnosis and for the 
evaluation of the relationships be tween different taxa, particularly at and below the species level. As 
exemplified by studies on several gammarids from marine, brackish and freshwater environments, 
inter- and infraspecific gone-enzyme variation is described. Electrophoretic investigations on 
natural populations of the euryhaline amphipods G. zaddachi, G. salinus, G, tigrinus and others from 
different geographic areas provided evidence of considerable biochemical genetic variation. In 
TaBtrus saltator- and Talorchestia deshayesii-populations the extent of variability based on micro- 
and macrogeographic aspects is illustrated, The large-scale genetic divergence is demonstrated by 
comparison of samples obtained from the Baltic, North, Atlantic and northern Mediterranean Seas. 
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EINLEITUNG 

Die Flohkrebse stellen eine 6kolegisch trod taxonomisch vielgestaltige Gruppe der 
Crustaceen dar, die gr6Btenteils im Meer lebt. Typische und weit verbreitete Reprhsen- 
tanten bilden die Gammaridae, eine formenreiche Familie, die brackig-marine und 
limnische Lebensrhume besiedelt. Im Bereich von Nord- und Ostsee sind mehrere, nahe 
miteinander verwandte, euryhaline Gammarus-Arten verbreitet, zu denen G. duebeni, 
G. zaddachi, G. salinus, G. oceanicus, G. locusta und G. tigrinus geh6ren; letzterer ist erst 
in neuerer  Zeit als Immigrant in schwach brackige Gebiete deutscher Kiistengewhsser 
vorgedrungen (vgl. 6kologische Obersicht bei Lincoln, 1979). Insgesamt umfaBt die 
Untersuchung der Gammaridea fast 90 % der bekannten Arten (Bousfield, 1973). 

Obgleich morphologisch nur durch sehr wenige Merkmale voneinander getrennt 
und daher schwer unterscheidbar, erweisen sich die genannten Amphipoden-Arten in 
6kologischer Hinsicht als zum Teil deutlich voneinander unterschieden: Aufgrund gerin- 
get  Differenzierungsmerkmale und struktureller Ahnlichkeiten ist das Problem der 
Artenabgrenzung bis in die 50er Jahre umstritten geblieben und wurde selbst in den 
70er Jahren erneut in Frage gestellt. 

Der Artenkomplex der Gattung Gammarus bot sich daher als ein Modellfall an, um 
die Merkmalsdivergenzen anhand verschiedener biologischer Kriterien zu analysieren. 
Schwerpunkte der Untersuchungen bildeten vergleichende Studien zur Okophysiologie, 
zur Geschlechtsbestimmung und Geschlechtsdifferenzierung sowie zur Populationsge- 
netik. Im Rahmen dieses weitgesteckten Forschungsprogrammes ergaben sich zahlrei- 
che Querverbindungen zu anderen Fachdisziplinen wie z.B. Parasitologie, Entwick- 
lungsbiologie, Endokrinologie, Zytologie, Zoogeographie, Evolutionsgenetik und bio- 
chemische Systematik. Weiterfiihrende Untersuchungen an Taxa von Talitridae sowie an 
marinen Isopoden lieferten erghnzende Befunde zu den populationsbiologischen und 
6kophysiologischen FragesteUungen. 

Die Ergebnisse, die in diesem Zusammenhang erarbeitet wurden, sind in Kontext zu 
setzen zu den in den letzten Jahren von anderen Autoren vorgelegten Resultaten fiber 
Fragen der Habitatselektion, der unterschiedlichen Ressourcennutzung, der Isolations~ 
mechanismen zur interspezifischen Konkurrenzvermeidung, welche trotz i iber lappender  
6kologischer Ansprfiche durch r~umliche und zeitliche Sonderung aufgrund verschiede- 
ner Fortpflanzungszeiten ermbglicht wird und zur Koexistenz mehrerer Gammarus- 
Arten im gleichen Lebensraum (wie z. B. in der Ostsee) geffihrt hat. 

Das Problem der Merkmalsdivergenz bildete Ausgangspunkt  und Leitlinie bei der 
Erforschung der Lebenserscheinungen der oben genannten Gammaridae.  Der Untersu- 
chung dieser Krebstiere ist auch deshalb besonderes Augenmerk zugewandt  worden 
weft sie vielfach in hohen Populationsdichten auftreten und als Fischnhhrtiere wichtige 
Zwischenglieder in den Nahrungsketten des aquatischen Litorals bilden. Ihre 6kologi- 
sche Schliisselstellung dokumentiert  sich ferner darin, daB diesen als omnivoren Konsu- 
menten, besonders aber als Verzehrern der Prim/irproduktion elne produktionsbiolo- 
gisch wesentliche Rolle zukommt, 

Durch die ganzj~hrige Verffigbarkeit der in Rede stehenden Gammarus-Arten m 
ihren Lebensr/iumen sowie aufgrund der M6ghchkeit, diese unter geeigneten Laborbe- 
dingungen l~ingerfristig zu h~ltern und teilweise sogar zu zfichten, stellen sie giinstige 
Studienobjekte dar, um spezifische und gemeinsame Merkmale einer verwandtschaft- 
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lich sehr eng verbundenen Formengruppe zu analysieren. Darfiber hinaus hat sich in 
letzter Zeit das wissenschaftliche Interesse zunehmend auf diese Krebstiere gerichtet, 
um deren Eignung als Bioindikatoren-und als Versuchsobjekte zur Bewertung der 
Umweltbeschaffenheit aquatischer Lebensr~ume umfassend zu priifen. 

Unter Bezug auf die einzelnen Ver6ffentlichungen, die fiber Amphipoden in ver- 
schiedenen Zeitschriften erschienen sind, werden im folgenden wichtige Ergebnisse, 
Entwicldungslinien und thematische Verknfipfungen der Forschungsarbeiten zu den 
vorstehend skizzierten Themenbereichen dargestellt. 

OKOPHYSIOLOGIE 

Die vorstehend genannten Gesichtspunkte bildeten die Grundlage fiir ein Untersu- 
chungsprogramm, das darauf zielte, die physiologischen Reaktionen der Kiemen einzel- 
net euryhaliner Garnmarus-Arten unter dem EinfluB verschiedener Umweltfaktoren zu 
erfassen und zu vergleichen. Eine genauere Kenntnis ihrer funktioneUen Eigenschaften, 
wie z.B. des Adaptions- und Regulationsverm6gens, sollte dazu beitragen, die 6kologi- 
schen Anspriiche dieser Arten einem kausalen Verst~ndnis n~herzubringen sowie ihre 
interspezifischen Beziehungen besser zu bewerten. Einen Oberblick fiber diese Thema- 
tik lieferte Vernberg (1983), w~hrend Sutcliffe (1984) sich den quantitativen Aspekten 
der Respiration von Garnmarus ausffihrlich und kritisch widmete. 

Einen experimentellen Beitrag zu diesem Fragenkomplex stellten vergleichende 
atmungsphysiologische Studien an den genannten Gammarus-Arten dar. Die im Rah- 
men dieser Fragestellung durchgeffihrten Messungen der Atmungsintensit~t erfolgten 
auf elektrochemischem Weg in einer kontinuierlich durchstr6mten Versuchsanlage. Die 
angewandte Methode gestattete fortlaufende Registrierungen fiber l~ingere Zeitr~ume, 
so dab auch der zeitliche Verlauf von Stoffwechsel~nderungen erfaBt werden konnte. Zu 
diesen Zielsetzungen geh6rten Untersuchungen iiber Ver~nderungen des Sauerstoffver- 
brauchs w~ihrend der H~iutung, die Beziehungen zwischen O2-Verbrauch, K6rpergr6Be, 
Salzgehalt und Temperatur, den zeitlichen Veflauf von Anpassungsvorg~ngen nach 
einem pl6tzlichen Wechsel des Salzgehaltes und der Temperatur sowie Vergleiche 
zwischen Ruhe- und Aktivit~tsstoffwechsel. 

Da der EinfluB der H~iutung auf den respiratorischen Stoffwechsel bislang bei 
Amphipoden noch nicht untersucht worden ist, wurde diesern Vorgang besondere 
Beachtung geschenkt. W~ihrend des H~iutungsgeschehens ist eine vorfibergehende 
Stoffwechselerh6hung um das 2,5-3fache des norrnalen Niveaus zu verzeichnen. Etwa 
4-5 Stunden vor der H~iutung (bei 15 ~ beginnt der O2-Verbrauch anzusteigen, um zum 
Zeitpunkt des Abwurfs des AuBenskeletts ein Maximum zu erreichen. Danach verringert 
sich die Atmungsintensit~it allm~hlich wieder und erreicht nach etwa 14-16 Stunden die 
Ausgangswerte. Diese bei alien untersuchten Arten weitgehend gleichartig ablaufenden 
physiologischen Vorg~inge belegen, dab der H~utungsprozeB in der sich st~indig wieder- 
holenden Abfolge eine kritische Phase im individueUen Lebenszyklus darstellt. Ver- 
schlechterte Umweltbedingungen k6nnen daher einen zus~itzlichen StreB bewirken, 
unter dem die betr~chtlich gesteigerte respiratorische Aktivit~it im adulten Stadium 
sowie andere parallel laufende StoffwechselvorgRnge nicht mehr aufrechterhalten wer- 
den k6nnen, so dab schlieBlich der Tod eintritt (Bulnheim, 1972a). 

Hinsichtlich der Beziehungen zwischen Stoffwechselgr6Be und K6rpergewicht 
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konnten ar tgebundene Unterschiede und zudem eine Abh~ingigkeit vom Salzgehalt des 
AuBenmediums nachgewiesen werden. Die GrSBenabh~ngigkeit des respiratorischen 
Stoffwechsels liegt ungef~hr im Bereich zwischen einer Gewichts- und einer Oberfl~i- 
chenproportionalit~t. Wie die unter gleichen experimentellen Bedingungen durchge- 
ffihrten Messungen gezeigt haben, nimmt die Atmungsintensit~it in der Reihenfolge von 
G. duebeni  fiber G. zaddachi, G. salinus, G. oceanicus und G. locusta leicht zu. 

Da die untersuchten Gammarus-Arten in brackigen Gew~issem mehr oder weniger 
starken Salzgehaltsschwankungen ausgesetzt sind, interessierte die Frage nach dem 
AusmaS ihrer physiologischen Anpassungsfahigkeit  an einen pl6tzlichen Salinit~tswech- 
sel. Die gemessenen Anderungen der Atmungsintensitat bis zum Erreichen eines gleich- 
bleibenden Niveaus dienten daher als Kriterium ffir den Ablauf des Anpassungsvorgan- 
ges an die veranderte Umweltsituation. Es konnte festgestellt werden, dab bei einem 
Wechsel aus verdfinnten in konzentriertere Medien der Anpassungsvorgang an die 
veranderte Konzentration des AuBenmediums wesentlich rascher vonstatten geht und 
mit geringeren Anderungen  der Atmungsintensit~t verknfipft ist als bei l)berffihrungen 
in umgekehrter  Richtung, wobei eine verst~irkte osmoregulatorische Aktivit~t im Sinne 
einer Hyperregulation einsetzt. Die einzelnen Arten unterscheiden sich mehr oder 
weniger deutlich voneinander sowohl in bezug auf das AusmaB des Stoffwechselanstiegs 
bzw. -abfalls als auch hinsichtlich der Anpassungszeiten. 

Salzgehalts~inderungen k6nnen bei Arten, die z. B. in FluBmiindungsgebieten leben, 
in Abh/ingigkeit  vom Gezeitenrhythmus regelm~Big auftreten. Bei einem mehrfachen 
Sahnit~itswechsel yon 30 %o auf 10 %0 und auf 30 %0 zurfick bleibt der Sauerstoffverbrauch 
bei G. d u e b e n i -  abgesehen von einem kurzfristigen Anstieg ("overshoot") nach den 
Salzgehalts~nderungen - auf einem ann~ihernd gleichen Niveau. Bei G. locusta, der 
einen h6heren Sauerstoffverbrauch aufweist, erfolgt hingegen nach der Oberffihrung aus 
einem AuBenmedium von 30 %0 in 10 %0 eine drastische Stoffwechselsteigerung, die in 
30 %0 wieder rfickl~ufig wird. Der F~higkeit von G. duebeni, einen pl6tzlichen Salzge- 
haltswechsel ohne nachhaltige Anderungen der Stoffwechselintensit~it zu kompensie- 
ren, ist eine adaptive Bedeutung zuzumessen, da diese Art im Gegensatz zu G. locusta 
h~ufig in Lebensr~umen vorkommt, die starken Verhnderungen in der Intensit~it der 
abiotischen Umweltfaktoren ausgesetzt sind. Diese unter vergleichenden Gesichtspunk- 
ten durchgeffihrten Experimente haben deutlich gemacht, dab G. duebeni  fiber ein 
besseres Kompensationsverm6gen als die anderen Arten verffigt, unter denen G. locusta 
die geringste Regulationsf~higkeit aufweist. Das weitgehende Fehlen von G: locusta, 
aber auch von G. oceanicus in Astuarien mit periodischen Salinit~itsfluktuationen findet 
durch diese Befunde, die auf eine Beanspruchung des Energiestoffwechsels hinweisen, 
eine physiologische Erkl~rung. 

Weiterhin wurde der Einflul3 der Ternperatur auf den respiratorischen Stoffwechsel 
geprfift. Bei allen getesteten Arten liegt eine mehr oder weniger ausgepr~igte Abh~ingig- 
keit der Gr6Be des Ruhestoffwechsels v o n d e r  Temperatur vor. Es zeigte sich, dab G. 
locusta bei fast allen Temperaturstufen den relativ h6chsten O2-Bedarf aufweist, w~h- 
rend sich die anderen Arten wenig voneinander unterscheiden (Bulnheim, 1979). 

Auch die Untersuchung der Temperaturadaption ffihrte zu dem Ergebnis, dab sich 
G. locusta deuthch von den anderen Arten abhebt. Bei diesen Experimenten interessierte 
der zeitliche Ablauf des Adaptationsprozesses, d.h. das Abklingen der Schockreaktion 
nach einem pl6tzhchen Temperaturwechsel bis zum Erreichen eines station~ren Gleich- 
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gewichtszustandes. Die )knderungen der O2-Verbrauchswerte bis zur Einstellung auf ein 
neues Stoffwechselniveau dienten als Vergleichsbasis. Das Resultat dieses Versuches 
machte deutlich, dab die Anpassungsvorg~inge als Funktion der Zeit bei G. oceanicus, G. 
salinus, G. zaddachi und G. duebeni ann~hernd den gleichen Verlauf zeigen, sich jedoch 
wesentlich rascher als bei G. locusta vollziehen. 

Da sich in bestimmten Lebensr~umen, die von den genannten Formen besiedelt 
werden, das Sauerstoffangebot bei einer Verschlechterung der Umweltbedingungen 
(Abwassereinflfisse, Eisbedeckung in abgeschlossenen brackigen Flachwassergebieten 
etc.) erheblich verringern kann, wurde das Resistenzvenn6gen der einzelnen Arten in 
sauerstoffarmem Milieu gepriift. Der interspezifische Vergleich anhand der mittleren 
lJberlebensraten erbrachte divergierende Ergebnisse: Die Resistenz gegenfiber einer 
stark erniedrigten Sauerstoffkonzentrafion steigt von G. Iocusta fiber G. oceanicus, G. 
sa//nus, G. zaddachi bis zu G. duebeni betrachflich an. 

Bei einer Abnahme des Sauerstoffangebotes verm6gen Gammariden eine Zeitlang 
durch intensivierte Ventilationsbewegungen der Pleopoden ihren O2-Verbrauch fiber 
einen verh~/tnismaBig weiten Bereich konstant zu halten. Die kritische O2-Spannung, 
bei welcher der O2-Verbrauch yore Angebot im umgebenden Medium abh~ingig wird, 
hegt unterhalb eines pO2 von 30 Tort (bei 15 ~ und 10 %0 S). Obgleich die getesteten ffinf 
Species ein weitgehend fibereinstimmendes Regulationsverm6gen zeigen, dokurnentie- 
ren sich erhebliche Unterschiede in ihrer Resistenz gegenfiber l~ngere Zeit einwirken- 
den sauerstoffarmen Milieubedingungen. 

In gleicher Weise werden die abgestuften Resistenzeigenschaften auch bei Sauer- 
stoffarmut und Gegenwart von H2S offenbar. Eine derartige Situation, die im Experiment 
simuliert worden ist, kann sich in bodennahen Wasserschichten (besonders in der Ostsee 
unter den Bedingungen von Temperatur- und Salzgehal~sschichtungen in der Wasser- 
s/iule) noch starker belastend auf die Lebensbedingungen auswirken (Bulnheim, 1984b). 

Unterschiedliches ResistenzvermSgen wurde in ~hnlicher artspezifischer Abstufung 
auch bei einem anderen Experiment offenbar, das die Umweltsituation im Gezeitenbe- 
reich wahrend des Trockenfallens bei Niedrigwasser simulierte. Nach Exposition in einer 
feuchten, wasserdampfges/ittigten Kammer fiberlebte G. duebeni die anderen Species 
um ein Mehrfaches bezogen auf die mittleren l[lberlebenszeiten. 

Die im Rahmen dieser Untersuchung erzielten Resultate ffigen sich ein in das 
6kologische Gesamtbild, das fiber die Umweltansprfiche der einzelnen Arten gewonnen 
worden ist, und bieten u.a. eine Erkl~rung ffir ihre abgestufte vertikale Verteilung im 
gezeitenbeeinflul~ten Litoral. Das besondere Resistenzverm6gen bef~ihigt G. duebeni, 
auch im Supralitoral unter ungfinstigen abiotischen Bedingungen zu existieren. W~h- 
rend G. locusta nut bis zum unteren Eulitoral anzutreffen ist, dringen die anderen 
resistenteren Formen ungefiihr bis zur mittleren Gezeitenzone in den Kfistenregionen 
v o r ,  

SEXUALIT~.T 

Fragen der Geschlechtsbestimmung, Geschlechtsdifferenzierung und intersexuellen 
Entwicklung sind bei Gammarus duebeni, G. zaddachi und G. 1ocusta eingehend 
untersucht worden. Diese Forschungsarbeiten haben das Vorliegen aul~erordentlich 
komplexer Verh~Itnisse deutlich gemacht, wodurch sich das generelle Bild fiber die 
Sexualit~tserscheinungen bei Crustaceen betrhchtlich ervveitert hat. 



386 H.-P. Bulnheim 

Ausgehend yon friiheren Befunden verschiedener Autoren, nach denen betr~ichtli- 
che Abweichungen vom 1 : 1-Verh~iltnis der Geschlechter in Freilandpopulationen und 
bei den Nachkommen von Paarkulturen nachgewiesen werden konnten, wurde der 
Versuch unternommen, Natur und Wirkung geschlechtsbeeinflussender Faktoren vor 
allem bei G. duebeni  zu analysieren. Die Erkenntnisse, die im Verlauf dieser Untersu- 
chungen gewonnen wurden, ffihrten zu g~nzhch neuen Auffassungen fiber die Bestim- 
mung und Vererbung des Geschlechts bei diesem Flohkrebs, die bei Ginsburger-Vogel 
& Charniaux-Cotton (1982), Bull (1983), Ginsburger-Vogel (1985), Legrand et al. (1987) 
und Korpelainen (1990) zum Teil zusammengefaBt sind. 

Prim~ir war die Frage often, ob neben genetischen Faktoren auch AuBeneinflfisse 
das Zahlenverh~iltnis von $ 9 zu c~c~ fesflegen k6nnen. Die Einflfisse der Temperatur  auf 
das Geschlechtsverhfiltnis (z. B. Kinne, 1959) konnten anhand der Zuchtverh~iltnisse bei 
G. duebeni, wie sorgf~ltig angelegte Nachprfifungen ergeben haben, nicht best~itigt 
werden. Da unter den in Betracht kommenden Milieufaktoren die Rolle des Lichts bisher 
nicht geprfift worden war, lag es nahe, die Bedeutung unterschiedhcher .Tagesl~ingen als 
eine endogene Rhythmik zu untersuchen. 

Um diese Frage experimentell  zu M~iren, wurden Versuche mit zwei verschiedenen 
Photoperioden, einem zyklischen Licht-Dunkel-Wechsel von LD 8:16 (Kurztag) und LD 
16:8 (Langtag), durchgeffihrt. Bei den jeweils halbierten und zur einen H~lfte unter 
Kurztags-, zur anderen H~ilfte unter Langtagsbedingungen aufgezogenen Wfirfen zeigte 
sich, dab im 8: 16-Stunden-Tag die Zahl der Weibchen, im 16.8-Stunden-Tag die Zahl 
der M~nnchen betr~chtlich erh6ht ist. Damit konnte der Nachweis gefiihrt werden, dab 
die Geschlechtsauspr~igung bei G. duebeni v o n d e r  Tageslfinge beeinfluf~t wird. Die 
Tatsache, dab Unterschiede verzeichnet wurden, indem von Paar zu Paar eine st~rkere 
oder schwfichere Verschiebung des Geschlechtsverh~iltnisses der Nachkommen nachge- 
wiesen werden konnte, deutet  auf eine Abh~ingigkeit yon der genetischen Konstitution 
der Elterntiere hin (Btflnheim, 1966, 1967b, 1969). 

Weiterftihrende Studien galten der Frage nach der Wirkung unterschiedlicher 
Lichtintensit~ten sowie der kritischen Photoperiode. Eine Reihe von Experimenten mit 
noch st~irker differenzierten Licht-Dunkel-Rhythmen erbrachte das Resultat. dab bei der 
untersuchten Population des Elbe-Astuars (53 ~ 45'N) die kritische Photoperiode zwi- 
schen LD 13:11 und LD 14:10 liegt. In gem~Bigten Breiten ist daher die Dauer von 
tagesperiodischen Umweltsignalen mit ihren jahreszeitlichen Anderungen ein wichtiger 
saisonaler Milieufaktor. 

Ferner interessierte es. die photosensible Phase n~her definieren zu k6nnen. Diese 
umfaf~t das geschlechtlich indifferente Stadium, innerhalb dessen unterschiedhche Photo- 
perioden wirksam werden. Durch ein abgestuftes Versuchsprogramm konnte schliel~hch 
als kritische Periode die postembryonale Phase zwischen der 2. und 4. H~iutung (unmit- 
telbar vor dem Beginn der sexuellen Differenzierung) ermittelt werden (Bulnheim, 
1967b 1978a). 

Die Rolle der geschlechtsbeeinflussenden Photoperiode bei G. duebeni  ist kiirzhch 
best~tigt worden (Adams et al., 1987}. Bei einem Vergleich der sfidenglischen mit der 
nordenglischen Population zeigte sich, da~ nut  die letztere eine photoperiodische Beein- 
flussung des Geschlechtsverhfiltnisses aufweist. Hinsichtlich der kritischen Photoperiode 
wird das Verbreitungsgebiet  von G. duebeni in n6rdlicher Richtung durch Verl~ngerung 
des Langtages beeinfluBt (Naylor et eft., 1988a, b). 
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Bei den meisten Gammarus-Arten beginnt die Diapause im Herbst und endet  im 
Winter oder Frfihling. Die Befunde sprechen dafiir, dab die Reproduktionszyklen endo- 
gener Natur sind. Der Photoperiode kommt die Rolle zu, die Regelung der Vermehrungs- 
vorg&nge einzugrenzen. Die Vitellogenese wird z. B. dutch Kurztagsbedingungen bei G. 
setosus und dutch Langtagsbedingungen bei G. lawrencianus ermfglicht  (Steele & 
Steele, 1986}. 

Weitere Untersuchungen galten dem Problem der Thelygenie, der Entstehung rein 
weiblicher Linien bei G. duebeni. Es handelt sich hierbei um eine recht eigentfimliche 
Erscheinung insofern, als bestimmte 9 9 stets oder fast ausschlieBlich nut Tochtertiere 
produzieren, unabh~ingig davon, mat welchen 4~ diese Individuen gepaart  werden. Die 
Eigenschaft, nur 9 9 hervorzubringen, wird also mfitterlich vererbt und bleibt bei allen 
Folgegenerationen unver~ndert erhalten. Dieser Sachverhalt wurde als ein Fall von 
plasmatischer Vererbung gedeutet  (Traut, 1962). Die eingehende Analyse dieses Pro- 
blems ffihrte zu der i iberraschenden Feststellung, dab die Eigenschaft der Thelygenie 
dutch Mikrosporidien bedingt ist, welche fiber die Eizellen auf die Nachkommen 
fibertragen werden. Diese Mikroorganismen parasitieren in den Keimdrfisen der 9 9 und 
entwickeln sich in den heranwachsenden Eizellen sowie im umliegenden ovarialen 
Gewebe. Alle Nachkommen, die aus befallenen Eiem entstehen, differenzieren sich zu 
99. Die Erzeugung eingeschlechtlicher Wfirfe - bedingt dutch eine kontinuierliche 
Weitergabe der Mikrosporidien auf die Nachkommen - konnte fiber 8 Generationen 
hinweg verfolgt werden, ohne dab sich die Eigenschaft der Thelygenie abschw~icht 
(Bulnheim, 1967a, 1969, 1970, 1972b). 

Die Beziehungen zwischen Mikrosporidieninfektion und Geschlechtsbestimmung 
konnten durch eine experimentelle Infektion parasitenfreier weiblicher Tiere und Ermitt- 
lung des Geschlechtsverhaltnisses ihrer Nachkommen bewiesen werden. Da sich eine 
Neuinfektion dutch Verffittern von Ovargewebe, welches die Mikrosporidien enthielt, 
nicht herbeifiihren lieB, wurde der Versuch unternommen, infiziertes Ovargewebe in die 
Leibeshfhle mikrosporidienfreier weiblicher Flohkrebse zu fibertragen. Sofern diese 
Individuen den operativen Eingriff i iberstanden hatten, wurden sie mit ~c~ verpaart  und 
zur Zucht angesetzt. Nach der Operation waren tats&chlich alle oder fast alle abgelegten 
Eier infiziert u n d e s  trat - bezogen auf die Kontrollgruppe - in den Nachkommenschaften 
eine starke bzw. sogar vollst&ndige Verschiebung des Geschlechtsverh~iltnisses durch 
diese "epigenetischen" cytoplasmatischen Faktoren zugunsten der 9 9 zutage. 

Die Entwicklung des fraglichen Mikrosporidiums vollzieht sich in den Eizellen sowie 
in den Follikelzellen und in dem das Ovar umhiillenden Bindegewebe. In m~nnlichen 
Tieren konnten diese Parasiten hingegen in den vorrangig untersuchten Populationen 
des Elbe-.~stuars und der Ostseeffrde Schlei nicht nachgewiesen werden; sie finden sich 
jedoch in den Geschlechtsdriisen von Intersexen, welche - zumeist in geringer Zahl - 
unter den Nachkommen infizierter Tiere auftreten kfnnen. 

Nachdem die geschlechtsbestimmende Wirkung durch Mikrosporidien anhand von 
Zuchtexperimenten erkannt worden war, wurden weitere Untersuchungen durchge- 
ffihrt, um den Entwicklungszyklus, die Taxonomie, die Pathogenit5t und Wirtsspezifit~it 
des Parasiten zu kl~iren. Bei diesem handelt  es sich um Octosporea effeminans, eine 
Species, die eng an G. duebeni gebunden ist; sie konnte in anderen Gammariden nicht 
gefunden werden. Ihr Entwicklungszyklus (Schizogonie und Sporogonie) vollzieht sich 
in den Eizellen, Follikelzellen und im ovarialen Bindegewebe. Studien fiber die Parasit- 
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Wirt-Beziehungen, die nach morphologischen und physiologischen Kriterien ausgerich- 
tet wurden, haben gezeigt, dab der Parasit vbllig im Wirt integriert ist und - abgesehen 
yon dem geschlechtsbestimmenden EmfluB _ keine erkennbare Schadwirkung hervor- 
ruft. Neben O. effeminans konnte spfiter noch ein zweites Mikrosporidium, eine eben- 
falls bislang unbekannte Art, Thelohania herediteria, in weiblichen G. duebeni gefunden 
werden. Auch bei diesem Protozoon lieB sich eine erhebliche Infektion durch transova- 
riale Obertragung und eine geschlechtsdeterminierende Wirkung be legen  insofern, als 
durch Thelohania-Befall die postembryonale Entwicklung ebenfalls in weibl iche Rich- 
tung gelenkt wird (Bulnheim & V~vra, 1968; Bulnheim, 1971a). 

In ~hnlicher Weise wurde festgestellt, dab der Talitride Orchestia gamrnarellus mit 
dem Myxozoa Paramarteilia orches~'ae (Ginsburger-Vogel & Desportes, 1979) behaftet 
ist. Bei diesem intrazellul~ir lebenden Protozoon wurde nachgewiesen, dab es in Gewe- 
ben von thelygenen 9 9 und intersexuellen ~c~ vorkommt. P. orchesa'ae l ~ t  sich auch 
auf andere Orchestia-Arten ~ibertragen. 

Aus diesen Ergebnissen konnte der Schlul~ gezogen werden, d a B e s  sich hei den 
Thelygenie-Erscheinungen um F611e simuherter plasmatischer Vererbung handelt, her- 
vorgerufen durch miitterlich "vererbte" Protozoen. Damit ist bei G. duebeni  und O. 
gammarellus eine im Tierreich bislang unbekannte Beziehung zwischen einer Infektion 
mit Parasiten und der Bestimmung des Geschlechts aufgedeckt worden. 

Die Frage, inwieweit auch andere Mikrosporidien EinfluB auf die Geschlechtsaus- 
pr~igung ihrer Wirtstiere ausfiben, wurde bei Stempeliia m~deri sowie bei verschiedenen 
Thelohania-Arten, die in C. locust& G. safinus und G. pulex parasitieren, gepri~ft. Es 
ergaben sich jedoch keine Hinweise auf eine gescb.lechtsdeterminierende oder 
geschlechtsrnodifizierende Wirknng dieser Mikrosporidien. 

Mit S. mfillerT, einer in Gammariden der Ostsee aufgefundenen endoparasi t ischen 
Species, wurden Laborexperimente u. a. zur Frage der Infektionsweise und Wirtsspezifi- 
t~it durchgeffihrt. Es konnte festgestellt werden, dab S. mfilleri ausschlieBlich peroral 
durch Aufnahme von Sporen mit der Nahrung iibertragen wird. In der Hinterleibsmus- 
kulatur der Flohkrebse entwickeln sich deutlich abgegrenzte, weiBliche Parasitenherde, 
die bereits makroskopisch eine sichere Diagnose gestatten. S. m[illefi weist ein breites 
Wirtsspektrum auf, da mit dieser bisher nur in SiiBwasserflohkrebsen nachgewiesenen 
Mikrosporidie durch perorale Ubertragung G. duebeni, G. salinus, G. oceanicus, G. zad- 
dachi und G. locusta experimentell  infiziert werden konnten (Bulnheim, 1971b). Hinge- 
gen lieBen sich perora!e Infektionen rnit O. effeminans und T. herediteria nicht erzielen; 
bei diesen scheint die transovariale Weitergabe der wichtigste l~Jbertragungsmodus zu 
sein. 

Die Frage, in welcher Weise die Mikrosporidien die Geschlechtsdifferenzierung zu 
beeinflussen vermbgen, kann noch nicht hinreichend beantwortet werden. Die Vermu- 
tung lag nahe, die Parasiten k6nnten durch Infektion die androgene Ortise angreifen 
oder gar zerstbren, welche durch Abgabe eines Sexualhormons die Ausbildung der 
m~nnlichen Geschlechtsmerkmale stenert. Eine 10berpriifung yen Jungtieren, bei  denen 
die androgene Drfise zun~chst nur als paar ige Anlage ausgebildet ist, sowie yon infizier- 
ten Intersexen, weiche mehr oder weniger rudiment~r entwickelte androgene Driisen 
besitzen, erbrachte keine Anhaltspunkte ffir eine zellul~ire Sch~idigung durch Befall und 
damit fiir eine unrnittelbare Wirkung der Mikrosporidien auf diese Hormondriise. 

Als ein Beitrag zur Aufhellung der Mechanismen, die der geschlechtsbest immenden 
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Wirkung der Mikrosporidien bei G. duebeni  zugrunde liegen, wurde der Versuch 
unternommen, adulte c~d dieser Art experimentell zu infizieren, um zu prfifen, ob sich 
deren sexuelle Organisation nach einer Ubertragung der Parasiten ver~indert. Dieses 
Experiment gelang sowohl mit T. herediteria als auch mit O. effeminans, wobei sich 
herausstellte, dal~ in den kfinsthch infizierten m~nnhchen Individuen alle Entwicklungs- 
stadien der beiden Parasiten zur Ausbfldung kommen. W~ihrend eine Infektion mit T. 
herediteria keine Ver~nderungen der prim~ren und sekund~iren m~nnlichen Sexualcha- 
raktere zur Folge hat, bewirkt der Befall mit O. effeminans eine Umgestaltung der 
~iuf~eren m~innlichen Geschlechtsmerkmale, die nach einigen der Infektion folgenden 
H~utungen einen intersexuellen Charakter annehmen. Dieser Befund weist darauf hin, 
dab O. ef feminans unmittelbar in den Mechanismus der hormonalen Regulation der 
Geschlechtsdffferenzierung eingreift und dem vonder  androgenen Drfise produzierten 
Wirkstoff, der die Ausbildung der prim~ren und sekund~ren m~nnlichen Sexualcharak- 
tere steuert, entgegenwirkt (Bulnheim, 1975a, 1977a). 

Fernerhin sollten Implantationen der androgenen Driise in adulte 9 9 kl~iren, inwie- 
weit eine Geschlechtsumwandlung nicht nur bei mikrosporidienfreien, sondern auch bei 
infizierten weiblichen Individuen experimente]] ausgelSst werden kann. Diese Versuche 
ffihrten zu dem Ergebnis, da6 sich bei ersteren sowie auch bei 9 ~ mit T. herediteria- 
Befall eine totale Verm~nnlichung innerhalb yon etwa 5 H~iutungen nach einer lJbertra- 
gung einer oder mehrerer androgener Drfisen vollzieht. Bei Octosporea-infizierten 9 

konnte dagegen eine vollst~indige Maskuhnierung nicht erzielt werden. Selbst wenn bis 
zu 4 androgene Drfisen implantiert wurden, erfolgte nur eine partielle Geschlechtsum- 
stimrnung, wobei sich lediglich die sekund5ren Geschlechtsmerkmale (Propodus der 1. 
und 2. Pereiopoden, Exopodit der 3. Uropoden) etwas vergr6Berten, jedoch nicht das 
relative Wachsturn derjenigen der dd erreichten. Die Gonaden blieben als Ovarien 
erhalten und erfuhren auch nach langen Versuchszeitr~iumen keine Transformation zu 
Hoden. 

Diese Experimente erbrachten den Nachweis, dab in Gegenwart des Parasiten O. 
effeminans die physiologische Wirkung des androgenen Hormons nicht voll zum Tragen 
kommt. Die einzelnen durch diesen Wirkstoff gesteuerten Funktionskreise werden dabei 
in abgestufter Weise betroffen: W~hrend die gonadotrope Wirkung des m~nntichen 
Sexualhormons unterdrfickt wird, erf~ihrt das humoral kontrollierte Wachstum der 
geschlechtsdimorphen Organe (Antennen, Gnathopoden, Uropoden) lediglich eine par- 
tielle Hemmung. Hingegen kommt das ebenfalls hormonell stimuherte m~nnhche Sexu- 
alverhalten zur Entfaltung, da derartige infizierte Individuen, die nach Implantation 
androgener Driisen ~iuBerlich zum Tefl sexuell umgestimmt worden sind, pr~kopula- 
tionsbereit gegenfiber normalen 9 9 waren. 

Ausgedehnte Untersuchungen haben gezeigt, dab die beiden Mikrosporidien in 
unterschiedhchen Prozents~tzen auch in zahlreichen anderen, geographisch getrennten 
Populationen auftreten, jedoch Unterschiede in den Parasit-Wirt-Beziehungen bestehen. 
In einer Population von der Ostseeinsel Bornholm konnten Thelygenieerscheinungen 
lediglich bei Infektionen durch T. herediteria nachgewiesen werden, nicht jedoch bei 
Befall dutch O. effeminans. Bei der Subspecies G. duebeni celticus (Herkunft: Isle of Man 
und Bretagne) dagegen kommt - im Gegensatz zu der Unterart G. duebeni  duebeni  - 
eine verweibhchende Wirkung dutch Mikrosporidieninfektionen fiberhaupt nicht zum 
Tragen: Infektionen dutch O. ef feminans wie  auch dutch T. herediteria konnten in 
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be iden  Gesch lech te rn  verzeichnet  werden .  Selbst  be i  Doppehnfek t ionen  unterb le ib t  
eine Verweib l i chung  der  pr imhren und sekund5ren  Gesch lech t smerkma le  des  Wirtes. 
Wie trotz d ieser  unterschiedl ichen Konsequenzen  yon Mikrospor id ien infek t ionen  fiir den  
Wirt  e inse i t ige  Versch iebungen  des Geschlechtsverh~iltnisses v e r m i e d e n  w e r d e n  k6n- 
hen,  ist noch nicht  h inre ichend  gekl~rt,  wie auch andere  evolut ionsbio logische  F ragen  
often geb l i eben  sind (Bulnheim, 1978b). 

Das ge legen t l i che  Auftreten von In tersexen - sowohl be i  den  Zuch ts t~mmen als 
auch  in natf i rhchen Popula t ionen - ffihrte zu e iner  e i n g e h e n d e n  Ana lyse  de r  In tersexua-  
l i t~ tsph~nomene be i  G. duebeni. Die Bearbe i tung  dieser  Themat ik  konzen t r ie r te  sich auf 
eine Unte r suchung  der  Geschlechtsmorphologie ,  des  Wachstums,  de r  H~utungsfre-  
quenz,  des  sexualb io logischen  Verhal tens  und der  H~iufigkeit in te r sexue l le r  Tiere. Unter  
E inbez iehung  der  neue ren  Erkenntnisse  fiber die phys io logischen  G r u n d l a g e n  der  
Geschlechtsd i f fe renz ierung  be i  den  Malakos t r aken  und  gene t i scher  Befunde  wurde  
versucht ,  e ine Erkl~rung fiir die Ents tehung der  geschlecht l ichen  Zwischenformen  zu 
g e b e n  (Bulnheim, 1965, 1975b; Charniaux-Cot ton  & Payen, 1985). 

Die detai l l ier te  Untersuchung  in tersexuel ler  Indiv iduen ffihrte zu dem Ergebnis ,  dab 
nahezu  alle 0-bergangsformen zwischen echten 92 und echten  c~g auf t re ten  kSnnen.  
Diese lassen  sich ffinf ve r sch iedenen  In tersexuaht~ts typen zuordnen:  s tark  weibl ichen,  
schwach  weibt ichen,  mitfleren, schwach  m~nnl ichen und  s tark m~nnl ichen  Intersexen.  
Diese Klassif izierung bas ier t  auf der  abges tuf ten  Auspr~igung der  prim~iren und  sekun-  
d~iren Gesch lech t scharak te re  (Stmktur  der  Gona de n  und  der  ausf i ih renden  Geschlechts -  
o rgane  sowie der  Oostegi ten,  GrSl~e und  Form der  ers ten  und zwei ten  Gna thopoden ,  de r  
ers ten  und zwei ten  A n t e n n e n  sowie der  dri t ten Uropoden).  

Stark  weib l iche  Intersexe ~ihneln habitueH und funkt ionel l  w e i t e s t g e h e n d  den  nor- 
malen  99 ,  doch weisen  sie gewisse  m~nnhche  Sexua lmerkmale  auf. St~irker maskuh-  
niert  s ind die schwach weib l ichen  Intersexe,  we lche  im hinteren Bereich des  Ovars  
auBerdem test ikul~res G e w e b e  und An lagen  oder  mehr  oder  w e n ige r  dif ferenzier te  
Vesiculae  seminal is  und  Vasa deferen t ia  ausbi lden.  Diese Tiere s ind j edoch  steril, da die 
Oviduk te  basal  b l ind geschlossen  bleiben,  so dab  die  Eier nicht  en t l a ssen  w e r d e n  
kSnnen. Eine ausgepr~igt intermedi~ire Stel lung n e h m e n  die mit t leren In tersexe  ein. Ihre 
G o n a d e n  bes t ehen  aus ovar ia len und  tes t ikul~ren Bezirken in nicht  f e s tge leg te r  Vertei-  
lung  und  bes i tzen  sowohl mehr  oder  wen ige r  en twicke l te  weib l iche  als auch  m~innhche 
abff ihrende Geschlechtsorgane .  Im a l lgemeinen  s ind diese  Tiere  geschlecht l ich  nicht  
[unktionstfichtig. Die Oostegi ten  we i sen  h~ufig e inen  unvollst~indigen Bors tenbesa tz  auf. 
Die schwach m~nnl ichen Intersexe b i lden  ebenfal ls  Oostegi ten  aus, doch fehlen  d iesen  
die  Randborsten.  Ihre Gonaden  stel len Hoden  dar,  die in ihrem vo rde ren  Bereich 
e n t w e d e r  auf be iden  oder  nu t  auf e iner  KSrpersei te  k le inere  Eizel len en tha l t en  und  
p a a n g e  Ov iduk tan l agen  aufweisen.  Einen typisch m~nnl ichen Gesch l ech t s appa ra t  
bes i tzen  die  s tark  mSnnhchen  Intersexe.  Sie t r agen  zwar  Oostegi ten  ohne  Randbors ten ,  
doch kann  ihre Zahl  bis auf eine BrutlameUe reduzier t  sein. Beide m~innlichen Interse-  
xualit~itstypen sind im a l lgemeinen  fertil. 

Hinsichthch des  Wachs tums und  der  H~utungsf requenz  sp iege l t  s ich die in te rme-  
di~re Ste l lung der  e inze lnen  In tersexual i t~ ts typen ebenfal ls  in g radue l l e r  Abs tu fung  
wider .  Bemerkenswer t  ist vor ahem, dal~ die mit t leren Intersexe vie l fach ein sexuel l  
ambiva len tes  Verha l ten  zeigen.  Wie anhand  der  Pr~ikopulationsbereitschaft  fes tgeste l l t  
wurde  kSnnen  sich diese  in A b w e s e n h e i t  normalgesch lech t l i chen  Par tne r  als "c~g" 



Okophysiologie, Sexualit~it und Populationsgenetik litoraler Gammaridea 391 

gegen 9 9 und als "99"  gegenfiber ~ verhalten. Diese paarungsbiologische Besonder- 
heit l~Bt sich als ein Fall von relativer Sexuaht~t interpretieren. 

Die intersexuelle Geschlechtsauspr~gung w:ird auf eine rudiment~re Entwicklung 
der androgenen Drfise und eine damit verbundene unzureichende Hormonproduktion 
zurfickgefiihrt. Die winzige androgene Drfise, aufgmnd ihrer Lage auch Vas-deferens- 
Drfise genannt, stellt die zentrale Bildungsst~itte des m~nnlichen Sexualhormons dar, 
welches die Differenzierung der prim~iren und sekund~iren m~innlichen Geschlechts- 
merkmale steuert. Da der Grad der Intersexuaht~t vom Entwicklungszustand der 
androgenen Drfise abh~ngig ist, wie die histologische Oberpriifung der Intersexe 
gezeigt hat, ist die SchluBfolgerung einer gestSrten endokrinen Funktion und einer 
unzureichenden Produktion des androgenen Hormons nahehegend. Dieser Sachverhalt 
hat andererseits zur Folge, dab Gonadenbezirke, deren Keimzellen nicht zu m~nnlicher 
Entwicklung hormonell stimuliert werden kSnnen, sich zu Ovarregionen differenzieren. 
In Analogie zu den von franzSsischen Arbeitsgruppen (vgl. Charniaux-Cotton & Payen, 
1985) eingehend gepr~iften Verh~ltnissen bei Tahtriden wird auch bei G. d u e b e n i  eine 
Selbstdifferenziemng des Ovars angenommen, die nicht hormonell bedingt ist. Das 
Ovar selbst ist wiederum Bildungsst~tte eines weibhchen Sexualhormons, das die Aus- 
bildung der sekund~iren weibhchen Geschlechtsmerkmale hervorruft. Daraus resultiert 
die Vorstellung, dab unterschiedliche Konzentrationsverh~iltnisse der beiden antagoni- 
stisch wirkenden Hormone fiir den Grad der intersexuellen Geschlechtsauspr~gung 
bestimmend sind. Ffir das Entstehen intersexueller Zwischentypen konnte die Beteili- 
gung parasit~rer und exogener Faktoren verantworthch gemacht werden, wobei es 
schlieBhch gelang, das Entstehen zwischengeschlechtlicher Formen experimentell zu 
steuern. 

Ausgangspunkt war der Befund, dab Umweltfaktoren, wie Sahnit~it und Temperatur 
fiir die Lebensf~higkeit der Parasiten eine entscheidende Rolle spielen. Es konnte 
nachgewiesen werden, dab sich nach einem Salzgehaltsanstieg (> 25-27 %o S) O. efferni- 

nans  (jedoch nicht T. herediteria)  im Wirtsorganismus nicht mehr zu vermehren vermag 
und offensichtlich gesch~idigt wird. Werden infizierte Jungtiere, die geschlechtlich noch 
nicht differenziert sind, sich normalerweise aber zu 9 9 entwickeln, voriibergehend einer 
Salzgehaltsstufe von 25-30%o ausgesetzt, so schl~gt eine mehr oder weniger grSl~ere 
Zahl von Individuen eine intersexuelle Entwicklung ein. Sind die Parasiten so weit 
gesch~idigt, dab ihre verweiblichende Wirkung unterbleibt, so kann nach Rfickfiberffih- 
rung in eine niedrigere Salzgehaltsstufe auch eine rein m~nnhche Differenzierung 
erfolgen. Das hierbei zutage tretende Geschlechtsverh~iltnis wird zudem von der w~ih- 
rend der Postembryonalentwicklung herrschenden Photoperiode beeinfluBt, wobei 
Langtagbedingungen eine m~nnliche Entwicklung begfinstigen. Durch erhShte Salzge- 
halte l~Bt sich eine Normalisierung des Mechanismus der Geschlechtsbestimmung 
erzielen, wodurch bewiesen ist, dab die geschlechtsbeeinflussende Wirkung der Mikro- 
sporidien dem System von genetischen und photoperiodischen Faktoren, welche prim~ir 
die Geschlechtsreahsation kontrollieren, sekund~r fiberlagert ist (Bulnheim, 1978a). Der 
prozentuale Anteil der Intersexe in den Nachkommenschaften h~ngt in erster IAnie von 
der Dauer der Sahnit~tserhShung ab. Bezfighch der Auspr~gung der einzelnen zwi- 
schengeschlechtlichen Merkmale zeigt sich, dag eine kurzfristige Oberffihrung das 
Entstehen weibhcher Intersexe begfinstigt, w~hrend eine l~nger dauernde Einwirkung 
der hSheren Sahnit~it zu einem relativen Anstieg der Zahl m~nnhcher Intersexe ffihrt. Bei 
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beiden Mikrosporidienarten bewirkt schheBlich eine Verl~ngerung fiber Monate (--< 4 ~ 
die Produktion von Eiern, die nicht alle befallen sind. 

Nach den inzwischen gewonnenen Ergebnissen l~iBt sich feststellen, dab interme- 
di~ire Exemplare, die sowohl weibliche als auch m~innhche Gonaden aufweisen, nut in 
St~immen mit Octosporea-Infektion auftreten. Eine derartige intersexuelle Entwicklung 
resultiert somit aus dem Zusammenwirken exogener und parasit~irer Einflfisse, wobei 
der normalerweise wirksame Kippmechanismus bei der sexuellen Differenzierung und 
ihrer hormonalen Regulation auBer Kraft gesetzt wird. Soweit untersucht, kommen bei 
anderen Arten, die gelegentlich intersexuene Ph~inotypen entwickeln (G. locusta, G. 
salinus, G. pulex), derartige parasit~ir beeinfluBte Vorg~nge nicht zum Tragen. 

Nachdem zahlreiche Besonderheiten bezfighch der Bestimmung und  Vererbung des 
Geschlechts bei G. duebeni aufgedeckt werden konnten, stellte sich die Frage, welche 
geschlechtsdeterminierende Mechanismen bei den anderen Arten wirksam sind. Zucht- 
experimente heBen erkennen, dab bei G. locusta keine signifikanten Abweichungen vom 
1: 1-Verh~iltnis der Geschlechter auftreten. Diese Befnnde sprechen ffir das Vorhegen 
eines Homo-Heterozygotie-Mechanismus, wenngleich Heterochromosomen nicht gefun- 
den bzwl weitere genetische Beweise nicht erbracht werden konnten. Als polyfaktoriell 
geschlechtsbestimmt hat sich auch G. pulex subterraneus erwiesen, doch unterbleibt 
offensichtlich eine geschlechtsbeeinflussende Wirkung der Photoperiode (Anders, 1957). 

Bei G. zaddachi hingegen konnten betr~chtliche Abweichungen yon der normalen 
Verteilung der Geschlechter nachgewiesen werden. Es zeigte sich, dab diese zum Teil 
auf die modifizierende Wirkung unterschiedlicher Tagesl~ngen w~ihrend der Postem- 
bryonalentwicklung zuriickzuffihren sind. Die Photoperiode, die bei G. locusta keinen 
EinfluB auf die Geschlechtsverteilung ausfibt, wirkt bei G. zaddachi dahingehend, dab 
bei den im Langtag (LD 16 : 8) aufgezogenen Bruts~itzen vielfach eine relative Zunahme 
der M~innchen zu verzeichnen ist, w~hrend unter Kurztagbedingungen (LD 8 : 16) eine 
Verschiebung der Zahlenverh~iltnise zugunsten der Weibchen zutage treten kann. ,~hn- 
lich wie bei G. duebeni spielen auch genetische Faktoren (wahrscheinlich polygener Art) 
eine Rolle, so dab die Bestimmung des Geschlechts bei G. zaddachi offensichtlich aus 
dem Zusammenwirken beider Faktorenkomplexe resultiert (Bulnheim, 1972b). 

POPULATIONSGENETIK 

Die Populationsgenetik befa~t sich mit den in Poputationen herrschenden Verer- 
bungsgesetzm~Bigkeiten und forscht nach den wirksamen Evolutionsfaktoren. Der Gen- 
pool von Populationen ist nicht nut von Mutation, Selektion und dem Paarungssystem 
abh~ingig, sondern auch von Migration, Isolation, Zufallsdrift und Populationsgr6Be. 
Ver~inderungen des Genbestandes einer Population. die mikroevolutive Prozesse wider- 
spiegeln, bilden daher ein zentrales Arbeitsfeld fiir experimentelle Fragestellungen und 
theoretische Uberlegungen. Marine Organismen sind erst in ]fingerer Zeit in derartige 
populationsgenetische Studien einbezogen worden. Die nachfolgend skizzierten Unter- 
suchungen fiber die genetische Bfirde, den genetischen Polymorphismus sowie Popula- 
tions- und Artdifferenzierung bei Amphipoden vermitteln einige Ergebnisse und Pro- 
bleme aus diesem Forschungsgebiet fiber die Crustaceen. das fibersichtlich durch 
Hedgecock et aL (1982) dargestellt wurde. 

Urn Einblicke in das Selektionsgeschehen zu gewinnen, ist es u. a. erforderlich, die 
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Fitnesskomponenten einzelner, koexistierender Genotypen zu bestimmen. Die Fitness 
eines Genotyps bzw. eines Individuums, einer Population oder einer Art setzt sich aus 
vielen Komponenten zusammen wie FekunditSt (Zahl der produzierten Eier), Viabilit~t 
(l~lberlebensrate), Entwicklungsgeschwindigkeit; Paarungserfolg etc. Da es schwierig ist, 
die absolute Fitness eines Genotyps vollst~ndig zu erfassen, wird als MaB die relative 
Fitness, der Vergleich mit anderen Genotypen0 benutzt. Durch Inzucht kann die Fitness 
beeintr~ichtigt werden. In dem MaBe, wie diese als Folge der Zunahme des Grades an 
Homozygotie abnimmt, tritt die genetische Bfrde zutage, die auf eine Anh/iufung von 
genetischen Faktoren mit nachtefliger Wirkung zurfickzuffhren ist und auf dem Wege 
fortgesetzter Geschwisterpaarung erfaBt werden kann. 

Basierend auf umfangreichen Zuchtexperimenten konnten einige quantitative Stu- 
dien fiber die Fitness und das AusmaB der genetischen Bfirde bei Gammarus duebeni  
durchgeffihrt werden. Unter den Fitnesskomponenten wurden insbesondere die Fekun- 
dit~t, Scb.lupfrate, Wachstumsintensitat und Viabilit~it untersucht (Bulnheim, 1977b). 

Inzucht ffhrt zu einer betr~ichthchen Abnahme der relativen Fitness. Bereits nach 3 
dutch fortlaufende Geschwisterpaarung erzielten Inzuchtgenerationen trat in der Regel 
ein weitgehender Zusammenbruch der Zuchtst~imme zutage. Dieser Befund weist auf 
das Vorhegen einer hohen Homozygotenbfirde hin. Kreuzungen von Individuen aus 
Inzuchtlinien mit solchen aus nichtverwandten St~mmen oder panmiktischen Populatio- 
nen bewirkten deutliche Heterosiseffekte bei den Nachkommenschaften. Es mug daher 
gefolgert werden, dab auch natfrhche Populationen eine hohe genetische Bfirde tragen. 
Berechnungen fiber die Art der genetischen Belastung deuten darauf hin, dab diese 
vorwiegend als Segregationsbfirde (balancierte Bfrde} einzustufen ist. 

Aus diesem Sachverhalt ergeben sich 5kologische Konsequenzen, die ffir die Besied- 
lung neuer LebensrSume, vor allem isoherter Brackwasserbiotope, dutch G. dueben i von  
Bedeutung sein dfrften. Angesichts der starken Inzuchtdepression wird eine neue 
Population von nur sehr wenigen Individuen oder gar nut einem Paar kaum erfolgreich 
begrfndet  werden kSnnen, es sei denn, dab sich ein GenfluB aus anderen panmiktischen 
Populationen durch fortlaufende Zuwanderung von Artgenossen einsteUt. 

Derartige populationsgenetische Studien sind bisher kaum an wirbellosen Meeres- 
und Brackwassertieren vorgenommen worden. Ledighch Arten der Copepoden-Gattung 
Tisbe sind mit ahnhcher Fragestellung untersucht worden, wobei sich einige (lberein- 
stimmungen zu den vorstehend angeffihrten Ergebnissen, insbesondere fber  Art und 
AusmaB der genetischen Bfrde, abgezeichnet haben. 

Die Methode der elektrophoretischen Proteinauftrennung hat ffr  Untersuchungen 
fiber die genetische Variabilitat tierischer und pflanzhcher Organismen zunehmende 
Bedeutung erlangt. Mittels geeigneter Tr~igersubstanzen und Puffermedien kSnnen 
nach Trennungen im elektrischen Feld sowie durch Anwendung spezifischer Nachweis- 
reaktionen Proteine bzw. Enzyme und ihre Fraktionen in Gestalt charakteristischer 
Bandenmuster sichtbar gemacht werden. Da Proteine Prim~irprodukte der Gene darstel- 
len, lassen Ungleichheiten der physikalisch-chemischen Eigenschaften funktionsglei- 
cher Enzyme Rfckschlfsse auf genetische Unterschiede zu. Die elektrophoretischen 
Varianten, die mittels dieser Trenntechnik als multiple Bandensysteme erfaBt werden 
kSnnen und als Allele anzusprechen sind, lassen sich als genetische Marker verwenden. 
Durch Untersuchungen des Polymorphismus bestimmter Enzyme (Allozyme} ist es mSg- 
hch geworden, sowohl quantitative Aussagen zur genetischen Variabiht~it von Populatio- 
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nen (Gesamtheit einer Art in einem kontinuierlichen Areal) zu treffen, als auch ver- 
wandtschaftliche Beziehungen zwischen verschiedenen Arten und anderen taxonomi- 
schen Einheiten biochemisch zu charakterisieren. Aufgrund der Anwendung dieser 
enzymspezifischen Nachweisverfahren kSnnen systematische und phylogenetische Fra- 
gestellungen einer LSsung nfihergebracht werden. 

Da es noch keine neuere Zusammenfassung fiber populationsgenetische Arbeiten 
an Crustaceen (speziell Amphipoden) gibt, ist es angebracht, die wichtigsten Untersu- 
chungen aufzuffihren. Sie entstammen marinen, brackigen und vor allem limnischen 
Lebensr~umen and befassen sich vor ahem mit der Vielgestaltigkeit der genetischen 
Differenzierung, dem Genflul~, den Dendrogrammen und anderen Funktionsprinzipien 
(Battaglia et al., 1978; Gooch & Hetrick, 1979; Kolding & Simonsen, 1983; Borowsky, 
1984; Borowsky et al., 1985; Siegismund, 1985a, b, 1988; Siegismund et al., 1985; 
McDonald, 1985, 1987, 1989; Skadsheim & Siegismund, 1986; English et al., 1986; 
Bucklin et al., 1987; Scheepmaker, 1987, 1990a, b; Scheeprnaker et al., 1988; Gooch, 
1989; Lop & Oliver, 1989; Paternello et al., 1989; Scheepmaker & Dalfsen, 1989; Siegis- 
round & Mfiller, 1991). 

Um inter- und intraspezifische Unterschiede auf biochemisch-genetischer Ebene 
aufzudecken, wurden mittels vertikaler St~rkegelelektrophorese vergleichende Untersu- 
chungen fiber die Allozymvariabilit~it an den Flohkrebsarten Gammarus zaddachi  und G. 
salinus durchgeffihrt. Beide Amphipoden sind angesichts ihrer sehr geringen morpholo- 
gischen Unterschiede lange Zeit als Subspecies emgestuft worden, bevor ihnen der Rang 
selbst~ndiger Arten zuerkannt worden ist. Sie weisen eine ~hnliche Verbreitung in 
kfistennahen Gewfissern Nord- und Nordwesteuropas auf, unterscheiden sich jedoch 
aufgrund unterschiedlicher Salinit~tspr~ferenz in ihrer Lebensraumbevorzugung. In 
weiteren Bereichen der Ostsee/iberdecken sich die Verbreitungsgebiete beider Arten. 

Untersuchungen tiber Enzymausstattung derartiger sympatrischer Populationen 
haben deutlich werden lassen, dab artspezifische Unterschiede an den folgenden Loci 
bestehen: Glutamatoxalacetat-Transaminase (GOT) und Argininphospho-Kinase (APK). 
Dabei erwiesen sich GOT bei G. zaddacba" und APK bei G. salinus als monomorph, 
w~hrend GOT bei G. salinus und APK bei G. zaddachi Polymorphismus zeigten. Unter- 
schiede zwischen diesen Zwillingsarten konnten auch anhand der Allelverteilung am 
Genlocus ffir Phosphoglucose-Isomerase (PGI) und Mannosephosphat-Isomerase (MPI) 
verzeichnet werden (Bulnheim & SchoU, 1980, 1981b, 1982). 

Abgesehen von geringffigigen, auf einzelne Populationen beschr~nkte Abweichun- 
gen ist dutch diese Befunde sichergestellt, dab die Struktur- und Funktionseinheiten der 
Populationen beider Arten fortpflanzungsm/~ig isoliert sind. Die aufgetauchten Zweifel 
an der genetischen Selbst~indigkeit beider Arten konnten damit zerstreut werden. Die 
genannten sowie weitere Enzymsysteme weisen gleiche elektrophoretische Mobilit/iten 
auf, wodurch die enge verwandtschaftliche Beziehung beider Pormen unterstrichen 
wird Die genetische Selbst~indigkeit konnte auch bei anderen Species der Gattung 
Gammarus auf enzymelektrophoretischem Weg verifiziert werden. 

Parallel zu interspezifischen wurden intraspezifische Vergleiche durchgeffihrt, 
wobei - fiber ein weites Verbreitungsgebiet (Ostsee, Nordsee, Kanalregion) sich erstrek- 
kend - zahlreiche G. zaddachi und G. salinus-Populationen elektrophoretisch untersucht 
worden sind. Die relativen H~iufigkeiten der einzelnen elektrophoretischen Varianten, 
die als Allelfrequenzen der untersuchten Enzymloci quantifiziert worden sind, dienten 
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als Marke r  ffir den  Populafionsvergleich.  Anhand  ihres Ver te i lungsmusters  l assen  sich 
be i  G. zaddachi  deuthche  Unterschiede  zwischen den  e inzelnen Popula t ionen  ablesen.  
Dies ist besonder s  auff~llig bei  den  Poputationen. v o n d e r  franz6sischen oder  enghschen  
Kfiste. Yon der  franz6sischen Kanalkfiste bis zur dhnischen Westkfiste ist e ine  ausge-  
pr~gte  k l inale  Variat ion im APK-Locus zu verzeichnen.  Die Bewohner  von As tuar ien  der  
Nordsee  un te r sche iden  sich f iberdies yon den  Ostseerepr~sentanten  in den  Al le l f requen-  
zen des  APK-Locus, wobe i  die Populat ionen aus dem Nord-Ostsee-Kanal  e ine  gewisse  
0 b e r g a n g s s t e l l u n g  e innehmen.  Die genet ische  Divergenz zwischen den  Os t seepopu la -  
t ionen ist d a g e g e n  ger ing  (Bulnheim & Scholl, 1981a). 

Bei G. salinus bie te t  sich ein einhei t l iches Bild. Individuen yon Nordsee fundor t en  
we i sen  e inen e twas  ge r inge ren  Grad  an Enzympolymorphismus  auf als Ostseet iere .  
Ledigl ich die H~iufigkeitsverteilung der  Allele am GOT-Locus zeigt e ine  gewisse  Varia-  
bilit6t. 

Um die geograph i sche  Variabilit~it der  Al le lver te i lung be i  den g e n a n n t e n  polymor-  
phen  Enzymloci  b e w e r t e n  zu k6nnen,  ist u. a. die unterschiedl iche  Lebens raumbevorzu-  
gung  und Sal ini ta ts toleranz der  be iden  Arten in Betracht  zu ziehen. Die re la t iv  s tarke  
genet i sche  Variabi l i ta t  be i  G. zaddachi deute t  darauf  hin, dab zwischen geograph i sch  
ge t renn ten  Popula t ionen  vielfach ke in  ungeh inder t e r  Genaus tausch  stattfindet.  Die 
ar t typische Begrenzung  des Verkommens  auf FluBmfindungsgebie te  und  andere  
schwach b rack ige  Gew~sser  l~iBt vermuten,  dab der  ffir mar ine  Gebie te  charakter i s t i sche  
Salzgehal t  (> 30 %~ eine s tarke  Barriere ffir e inen  kont inuier l ichen GenfluB darstellt .  
Unter  der  Se lek t ionswirkung  der  v ie lges ta l t igen  Umweltverhi i l tnisse in / i s tua r -  und 
Kf i s t engewassem kann  es daher  zu e iner  s t~rkeren gene t i schen  E igens tand igke i t  lokaler  
Popula t ionen kommen.  Die we i t gehend  g le ichb le ibenden  Al lozymmuster  in den  Ostsee-  
popula t ionen  yon G. zaddachi stfitzen diese  A n n a h m e : , A n g e s i c h t s  des  ve rminde r t en  
Salzgehal tes  der  Ostsee kann  eine  derar t ige  i so la t iensf6rdemde Wi rkung  in wei ten  
Bereichen dieses  b rack igen  N e b e n m e e r e s  ausgeschlossen  werden.  

Diese Aussage  gilt genere l l  ffir G. sah'nus, der  h6here  Salinit~ten toleriert  und  dessen  
akt ive und pass ive  Ausbre i tung  offensichtlich auch fiber gr6Bere r~iumliche Dis tanzen 
wen ige r  eingeschr~inkt ist. Daffir spricht die relativ ger ingere  Variabi l i ta t  der  ermit te l ten  
Allelf requenzen.  

Wei tere  Erkenntn isse  e rgaben  sich anhand  der  Variabili t~t der  Al le lver te i lung am 
MPI-Locus, wobe i  der  Differenzierung zwischen Populat ionen yen  Ostsee-  und  Nordsee-  
S tandor ten  be sonde re  Beach tung  geschenk t  wurde.  Es zeigte  sich be i  G. zaddachi,  dab 
Populat ionen yon der  west l ichen Ostsee e inen ge f ingeren  He te rozygo t i eg rad  aufweisen  
als solche yon der  Deutschen Bucht. Bei G. salinus t ra ten h i n g e g e n  Unte rsch iede  im 
Hete rozygo t iegrad  nicht  zutage;  d a g e g e n  weicht  be i  Ostsee t ie ren  die F requenz  der  
be iden  hauf igs ten  MPI-Allele  deut l ich  v o n d e r  be i  Nordseever t re te rn  g e f u n d e n e n  Ver- 
te i lung ab. Bemerkenswer t  ist ferner, dai~ sich die  Popula t ionen yon G. salinus ent tang 
der  west l ichen Os tsee  - besonders  innerhalb  der  F6rden  - genet isch  nicht  unwesen t l i ch  
vone inander  differenzier t  haben.  Daraus  folgt: Die besonde re  Gesta l t  d ieser  F6rdenkf is te  
schr~nkt den Genaus t ausch  zwischen den  e inze lnen  Popula t ionen nachweis l ich  ein und 
wirkt  somit isolat ionsf6rdernd.  

Um den Dif ferenz ierungsgrad  zwischen den  Ar ten  und ande ren  Taxa  zu quantif izie-  
ten, wurden  die  gene t i schen  .~hnlichkeiten (I) bzw. Dis tanzen (D) anhand  der  Allelfre- 
quenzen  der un te r such ten  Loci berechnet .  W~hrend  die Zwil l ingsar ten  (m6gl icherweise  
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Unterarten) G. zaddachi und G. salinus bzw. G. salinus und Go oceanicus ein I = 0,89 (17 
Loci) zu verzeichnen haben, reprasentieren die anderen Species der Gattung Gammarus 
mit einem geringeren I = 0,51-0,38 echte Ar.tcharaktere (Kolding & Simonsen, 1983). 

Offensichtlich verschleppt durch das Ballastwasser von Schiffen ist der  aus Nord- 
amerika stammende euryhaline Flohkrebs G. tigrinus in den dreJ_Biger Jahren erstmalig 
auf den Britischen Inseln nachgewiesen worden. Nachdem er vor drei Jahrzehnten in 
industriell versalzten PluBregionen sowie in kfistennahen Gew~ssern Zentraleuropas 
FuB gefaSt hat, breitet G. tigrinus seinen Lebensraum in brackigen Gew~issern der 
Niedeflande und der Bundesrepublik Deutschland zunehmend aus. Diese Arealexpan-  
sion nahm einerseits im IJsselmeer und andererseits vom Werra-Weser-System ihren 
Ausgang und ist in ihrem zeitlichen und r~iumlichen Ablauf e ingehend dokumentiert  
worden. 1975 konnte G. tigrinus erstmalig in der Ostseef6rde Schlei und 1978 im Nord- 
Ostsee-Kanal nachgewiesen werden (Bulnheim, 1976, 1980). Inzwischen hat  sich dessen 
Expansion im deutschen Faunengebiet  fortgesetzt. 

Untersuchungen fiber die Allozymvariabilit~t wurden bei G. tigrinus in Angriff 
genommen, um zu kl6ren, ob sich die Populationen der beiden Hauptausbrei tungsge-  
biete biochemisch-genetisch unterscheiden. Um zu Aussagen fiber deren Beziehungen 
zueinander zu gelangen, wurde mittels enzymelektrophoretischer Methoden der Grad 
der genetischen .~hnlichkeit zwischen verschiedenen neugegrfindeten G. tigrinus-Popu- 
lationen ermittelt. Ferner wurde angestrebt, anhand der Allelverteilung an polymorphen 
Enzymloci Hinweise fiber die r/iumlich-zeitlichen Ver~indemngen der genet ischen Popu- 
lationstruktur im Zuge der Arealexpansion zu erhalten. 

Als genetische Marker der Populationsdifferenzierung dienten insbesondere drei 
polymorphe Enzymloci (Phosphoglucose-Isomerase, Mannosephosphat-Isomerase und 
Phosphoglucomutase), deren elektrophoretische Variabilit6t an 10 G. tigrinus-Populatio- 
nen quantitativ verglichen wurde. 

Der Vergleich machte deutlich, dab sich die meisten Populationen mehr oder 
weniger stark voneinander differenziert haben. Die gr6Bte genetische Verschiedenheit  
wurde zwischen Populationen nahe des IJsselmeeres und des Nord-Ostsee-Kanals ver- 
zeichnet (Bulnheim & Mfihlenkamp, 1982: Bulnheim, 1984a, 1985). 

Die Ergebnisse dieser Analyse weisen darauf hin, dal] die Besiedlung deutscher und 
holl6ndischer Gew~sser auf Gninderpopulat ionen unterschiedlicher Herkunft  zurfick- 
geht. Sie lassen ferner erkennen, dab es in der Grenzregion zwischen beiden L~indern 
bereits zu einem Genaustausch zwischen den beiden bislang getrennten Populationsein- 
heiten gekommen ist. Beide Ausgangspopulationen haben im Verlauf ihrer Expansion 
betr~chtliche genetische DifferenzierungsvorgSnge erfahren. Damit ist ein Beweis 
erbracht, dab sich die Struktur des Genpools von G. tigrinus bei dem erfolgreichen 
VorstoB in neue aquatische Lebensr~ume, der innerhalb der recht kurzen Zeitspanne von 
wenig mehr als 2 Jahrzehnten vonstatten ging, erheblich gewandelt  hat. l~lber die Rolle 
der hierbei beteiligten Faktoren, vor allem der Wirkung von Allelendrift, Zufallsph~ino- 
menen und Selektion, lassen sich vorerst nur MutmaSungen anstellen. 

Untersuchungen zur zeitlichen Variabilit6t bestimmter Gen- and Genotypfrequen- 
zen haben dagegen keine Hinweise auf das Vorliegen gr6gerer Schwankungen erbracht. 
Bei einer Schlei-Population, die seit mindestens anderthalb Jahrzehnten in dieser Ost- 
seef6rde beheimatet  ist und v o n d e r  fiber den Zeitraum von ca. zehn Jahren (1978-1987) 
wiederholt Stichproben analysiert worden sind, traten nur geringffigige Ver~nderungen 
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der AUelfrequenzen und des Heterozygotiegrades an den geprfiften polymorphen 
Enzymloci auf. 

Um weitere Erkenntnisse fiber dynamische. Prozesse zu gewinnen, die als Folge 
unterschiedlicher Wirkungen yon Selektion, GenfluI~, Zufallsdrift und anderer Vorg~inge 
die Populationsstmktur bestimrnen, wurden Vertreter der Famihe Talitridae, die sich 
gegenfiber den Gammaridae durch eine unterschiedliche Lebensraumbevorzugung aus- 
zeichnen, in das Forschungsprogramm einbezogen. Im Rahmen dieser breit angelegten 
Studie fiber die genetische Struktur von Populationen der Amphipoden Talitrus saltator 
und Talorchestia deshayesii wurden sowohl innerarthche als auch zwischenartliche 
Differenzierungen enzymelektrophoretisch aufgehellt. Beide Krebsarten sind weit ver- 
breitet und als Bewohner des Strandanwurfes an sandige, suprahtorale Lebensraume 
gebunden. Die Untersuchungsgebiete erstrecken sich vonde r  westhchen Ostsee fiber 
die Nordsee, die Kanalregion, die franzbsische Atlantikregion (Bulnheim & SchoU, 1986) 
sowie neuerdings die portugiesische Kfiste und den n6rdhchen mediterranen Raum, 
wobei das AusmaB der Variabilitat sowohl unter mikrogeographischen als auch makro- 
geographischen Gesichtspunkten verfolgt wurde. 

Unter den 18 eingehend geprfiften Enzymloci erwiesen sich vor allem Phosphoglu- 
cose-Isomerase (PGI) und Phosphoglucomutase (PGM) als polymorph und daher ffir den 
Populationsvergleich geeignet. Einige wichtige Befunde, die auf der Analyse einer 
Vielzahl von T. saltator-Populationen fuBen, seien herausgegriffen. Populationen der 
westlichen Ostsee sind monomorph ffir PGI, Populationen im Wattenmeerraum der 
Nordsee dagegen schwach polymorph. Der Anstieg des Polymorphismus in Richtung 
Kanalregion l~iBt eine khnale Variation erkennen. Ein zweiter Klin ist bei den Populatio- 
nen der westfranzSsischen Atlantikkfiste zu verzeichnen. Diese deuthch ausgepragten 
Beziehungen im Bestand der Allelfrequenzen legen die ,Vermutung nahe, daB Intensi- 
t~its~nderungen des Wirkens von Umweltfaktoren (wie der Temperatur) eine selektive 
Bedeutung ffir die Auspr~igung derartiger Gradienten haben k6nnten. 

Am PGM-Locus ist ein eher irregul~res Verteilungsmuster der elektrophoretischen 
Varianten feststellbar. Die bisherigen Ergebnisse, die zu einer rechnerischen Absch~t- 
zung des MaiZes der biochemisch-genetischen ,~hnlichkeit geffihrt haben, weisen darauf 
hin, daB GenfluB zwischen benachbarten Populationen eine gewisse Rolle spielt, wenn- 
gleich die F/ihigkeit zu aktiver Ausbreitung bei Tahtriden begrenzt ist. Innerhalb der 
einzelnen Populationen erwiesen sich die Allele durchweg als zufallsgem~iB verteilt, es 
traten also keine Abweichungen vom Hardy-Weinberg-Gesetz auf. Dieser Befund l~iBt 
den SchluB zu, dab eine stabile Gleichgewichtssituation besteht und offenbar weder 
Selektion, Inzucht noch andere Kr/ifte wirksam sind. 

Nach den umfassenden Untersuchungen an den atlantischen Populationen pr~isen- 
tiert sich ffir die Mittelmeerpopulationen ein vblhg anderes Bild, da eine st~rkere 
regionale Differenzierung der Lokalpopulationen zum Tragen kommt. Es ist yon beson- 
derem Interesse, daB sich der mediterrane T. saltator nach dem Elektrophorenmuster der 
Enzyme Mar abtrennen l~Bt von dem atlantischen T. saltator, indem dieser bei einigen 
der monomorphen oder allenfalls schwach polymorphen Enzyme (z.B. GOT-2, GPT) 
andersartige Mobiht~iten zur Folge hat (Scholl & Bulnheim, in Vorbereitung). Diese 
Befunde machen es wahrscheinlich, dab T. saltator aus der Mittelmeerregion einem 
Subspecies-Rang zugeordnet werden muB. Dies ist bei T. deshayesii-Populationen aus 
dem n6rdlichen Mittelmeer nicht oder nicht in gleichem AusmaB der Pall. 
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Die vors tehend geschi lder ten Studien mfinden durch das t~inbeziehen wei te re r  

Repr5sentanten der Gat tung O r c h e s t i a  ein in genere l le  Vergle iche  der  gene t i schen  

VariabilitM zwischen Gammar idae  und Tahtridae, d.h. zwischen aqua t i schen  und semi- 

terrestr ischen Amphipoden.  Somit erweis t  sich der langfristige Fo rm enw ande l  als aussa- 

gekr~ft ige Richtschnur ffir die wei tere  Entwicklung genet ischer  F rages t e l l ungen  auf 

dem Gebie t  des Evolutionsprozesses.  

AUSBLICK 

Wie aus dem lJberbhck fiber die Unte rsuchungen  an Amphipode  n hervorgeht ,  sind 

in d iesem Zusarnmenhang drei ve rsch iedene  Tei laspekte  von besondere r  Bedeutung.  

Kernpunkte  bflden Frages te l lungen  der Stoffwechselphysiologie,  der Sexuaht~it und der 

Populat ionsgenetik.  Vielf~ltige Erkenntnisfortschrit te sind bereits zu verze ichnen .  Durch 

wachsende  Speziahsierung und A n w e n d u n g  neuer  Un te r suchungsmethoden  w e r d e n  die 

e inze lnen  Gebiete  wei terhin  ein interessantes  Arbeitsfeld ffir Mee re sb io logen  bleiben.  
Daher  wird eine brei te und interdisziphn~ire Zusammenarbe i t  mit Sicherhei t  zu betr~cht-  

hchen  Fortschritten ffihren. Angesichts  der Vielgestal t igkei t  der au fgeze ig t en  Problem- 

s te l lungen werden  sich erneut  T~tigkeitsfelder er6ffnen, die unsere  Kenntnisse  fiber die 

Biologie brackiger  und mariner  Organ i smen  kfis tennaher  Lebensr~ume in Gestal t  von 

Flachwasserbereichen,  Geze i t enzonen  und Spfils~umen bere ichern  werden .  
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