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ABSTRACT: On ecophysiology, sexuality and population genetics of littoral Gammaridea — a
survey. Comparative investigations on the physiological capacities in the euryhaline amphipods
Gammarus locusta, G. oceanicus, G, salinus, G, zaddachi 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 %o results in a disappearance of O. effeminans. In both
microsporidians, long exposure to low temperatures (=4°C) 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.
Iocusta 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 between 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 gene-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
Talitrus 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 6koloegisch und taxonomisch vielgestaltige Gruppe der
Crustaceen dar, die groBtenteils im Meer lebt. Typische und weit verbreitete Reprasen-
tanten bilden die Gammaridae, eine formenreiche Familie, die brackig-marine und
limnische Lebensrdume 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. locustaund G. tigrinus gehoren; letzterer ist erst
in neuerer Zeit als Immigrant in schwach brackige Gebiete deutscher Kiistengewdsser
vorgedrungen (vgl. 6kologische Ubersicht 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-
ger 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 ergénzende Befunde zu den populationsbiologischen und
dkophysiologischen Fragestellungen.

Die Ergebnisse, die in diesem Zusammenhang erarbeitet wurden, sind in Kontext zu
setzen zu den in den letzten Jahren von anderen Autoren vorgelegten Resultaten iiber
Fragen der Habitatselektion, der unterschiedlichen Ressourcennutzung, der Isolations-
mechanismen zur interspezifischen Konkurrenzvermeidung, welche trotz iiberlappender
okologischer Anspriiche durch réumliche und zeitliche Sonderung aufgrund verschiede-
ner Fortpflanzungszeiten erméglicht wird und zur Koexistenz mehrerer Gammarus-
Arten im gleichen Lebensraum (wie z.B. in der Ostsee) gefiihrt 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,
weil sie vielfach in hohen Populationsdichten auftreten und als Fischnéhrtiere wichtige
Zwischenglieder in den Nahrungsketten des aquatischen Litorals bilden. Ihre 6kologi-
sche Schlisselstellung dokumentiert sich ferner darin, daB diesen als omnivoren Konsu-
menten, besonders aber als Verzehrern der Primérproduktion, eine produktionsbiolo-
gisch wesentliche Rolle zukommt.

Durch die ganzjahrige Verfiigbarkeit der in Rede stehenden Gammarus-Arten in
ihren Lebensrdumen sowie aufgrund der Méglichkeit, diese unter geeigneten Laborbe-
dingungen langerfristig zu héltern und teilweise sogar zu ziichten, stellen sie giinstige
Studienobjekte dar, um spezifische und gemeinsame Merkmale einer verwandtschaft-
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lich sehr eng verbundenen Formengruppe zu analysieren. Dartiber 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 Lebensrdaume umfassend zu priifen.

Unter Bezug auf die einzelnen Veréffentlichungen, die iiber Amphipoden in ver-
schiedenen Zeitschriften erschienen sind, werden im folgenden wichtige Ergebnisse,
Entwicklungslinien und thematische Verkniipfungen der Forschungsarbeiten zu den
vorstehend skizzierten Themenbereichen dargestellt.

OKOPHYSIOLOGIE

Die vorstehend genannten Gesichtspunkte bildeten die Grundlage fir ein Untersu-
chungsprogramm, das darauf zielte, die physiologischen Reaktionen der Kiemen einzel-
ner euryhaliner Gammarus-Arten unter dem EinfluB verschiedener Umweltfaktoren zu
erfassen und zu vergleichen. Eine genauere Kenntnis ihrer funktionellen Eigenschaften,
wie z.B. des Adaptions- und Regulationsvermdégens, sollte dazu beitragen, die dkologi-
schen Anspriiche dieser Arten einem kausalen Verstdndnis ndherzubringen sowie ihre
interspezifischen Beziehungen besser zu bewerten. Einen Uberblick tiber diese Thema-
tik lieferte Vernberg (1983), wahrend Sutcliffe (1984) sich den quantitativen Aspekten
der Respiration von Gammarus ausfithrlich 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 durchgefiihrten Messungen der Atmungsintensitat erfolgten
auf elektrochemischem Weg in einer kontinuierlich durchstrémten Versuchsanlage. Die
angewandte Methode gestattete fortlaufende Registrierungen iiber langere Zeitrdume,
so daB auch der zeitliche Verlauf von Stoffwechseldnderungen erfa3t werden konnte. Zu
diesen Zielsetzungen gehorten Untersuchungen iber Verdnderungen des Sauerstoffver-
brauchs wéahrend der Hautung, die Beziehungen zwischen O,-Verbrauch, Kérpergréfe,
Salzgehalt und Temperatur, den zeitlichen Verlauf von Anpassungsvorgdngen nach
einem plotzlichen Wechsel des Salzgehaltes und der Temperatur sowie Vergleiche
zwischen Ruhe- und Aktivitdtsstoffwechsel.

Da der Einflul der Hautung auf den respiratorischen Stoffwechsel bislang bei
Amphipoden noch nicht untersucht worden ist, wurde diesem Vorgang besondere
Beachtung geschenkt. Wéhrend des Hautungsgeschehens ist eine voriibergehende
Stoffwechselerh6hung um das 2,5-3fache des normalen Niveaus zu verzeichnen. Etwa
4-5 Stunden vor der Hautung (bei 15 °C) beginnt der O,-Verbrauch anzusteigen, um zum
Zeitpunkt des Abwurfs des AuBenskeletts ein Maximum zu erreichen. Danach verringert
sich die Atmungsintensitat allmahlich wieder und erreicht nach etwa 14-16 Stunden die
Ausgangswerte. Diese bei allen untersuchten Arten weitgehend gleichartig ablaufenden
physiologischen Vorgénge belegen, daBl der Hautungsproze8 in der sich standig wieder-
holenden Abfolge eine kritische Phase im individuellen Lebenszyklus darstellt. Ver-
schlechterte Umweltbedingungen konnen daher einen zusétzlichen Strel bewirken,
unter dem die betrachtlich gesteigerte respiratorische Aktivitdt im adulten Stadium
sowie andere parallel laufende Stoffwechselvorgédnge nicht mehr aufrechterhalten wer-
den kénnen, so daf schlieBlich der Tod eintritt (Bulnheim, 1972a).

Hinsichtlich der Beziehungen zwischen StoffwechselgréBe und Koérpergewicht
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konnten artgebundene Unterschiede und zudem eine Abhédngigkeit vom Salzgehalt des
Aufienmediums nachgewiesen werden. Die Gré8enabhédngigkeit des respiratorischen
Stoffwechsels liegt ungefahr im Bereich zwischen einer Gewichts- und einer Oberfla-
chenproportionalitdat. Wie die unter gleichen experimentellen Bedingungen durchge-
fihrten Messungen gezeigt haben, nimmt die Atmungsintensitat in der Reihenfolge von
G. duebeni Uber G. zaddachi, G. salinus, G. oceanicus und G. locusta leicht zu.

Da die untersuchten Gammarus-Arten in brackigen Gewdssern mehr oder weniger
starken Salzgehaltsschwankungen ausgesetzt sind, interessierte die Frage nach dem
AusmaB ihrer physiologischen Anpassungsfdhigkeit an einen plétzlichen Salinitdtswech-
sel. Die gemessenen Anderungen der Atmungsintensitét bis zum Erreichen eines gleich-
bleibenden Niveaus dienten daher als Kriterium fir den Ablauf des Anpassungsvorgan-
ges an die verdnderte Umweltsituation. Es konnte festgestellt werden, daB bei einem
Wechsel aus verdinnten in konzentriertere Medien der Anpassungsvorgang an die
verdnderte Konzentration des AuBenmediums wesentlich rascher vonstatten geht und
mit geringeren ‘Anderungen der Atmungsintensitit verkniipft ist als bei Uberfithrungen
in umgekehrter Richtung, wobei eine verstarkte osmoregulatorische Aktivitdt 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.

Salzgehaltsdnderungen kénnen bei Arten, die z. B. in FluBmiindungsgebieten leben,
in Abhéangigkeit vom Gezeitenrhythmus regelmdfig auftreten. Bei einem mehrfachen
Salinitatswechsel von 30 %0 auf 10 %o und auf 30 %. zuriick bleibt der Sauerstoffverbrauch
bei G. duebeni — abgesehen von einem kurzfristigen Anstieg (*overshoot") nach den
Salzgehaltsénderungen - auf einem anndhernd gleichen Niveau. Bei G. locusta, der
einen héheren Sauerstoffverbrauch aufweist, erfolgt hingegen nach der Uberfiihrung aus
einem AuBlenmedium von 30%. in 10 %. eine drastische Stoffwechselsteigerung, die in
30 %o wieder rucklaufig wird. Der Fahigkeit von G. duebeni, einen plétzlichen Salzge-
haltswechsel ohne nachhaltige Anderungen der Stoffwechselintensitit zu kompensie-
ren, ist eine adaptive Bedeutung zuzumessen, da diese Art im Gegensatz zu G. locusta
héaufig in Lebensraumen vorkomimt, die starken Verdnderungen in der Intensitdt der
abiotischen Umweltfaktoren ausgesetzt sind. Diese unter vergleichenden Gesichtspunk-
ten durchgefuhrten Experimente haben deutlich gemacht, da G. duebeni iber ein
besseres Kompensationsvermdgen als die anderen Arten verfiigt, unter denen G. locusta
die geringste Regulationsfdhigkeit aufweist. Das weitgehende Fehlen von G. locusta,
aber auch von G. oceanicus in Astuarien mit periodischen Salinitatsfluktuationen findet
durch diese Befunde, die auf eine Beanspruchung des Energiestoffwechsels hinweisen,
eine physiologische Erklédrung.

Weiterhin wurde der EinfluB der Temperatur auf den respiratorischen Stoffwechsel
geprlft. Bei allen getesteten Arten liegt eine mehr oder weniger ausgepragte Abhéngig-
keit der GroBe des Ruhestoffwechsels von der Temperatur vor. Es zeigte sich, daB G.
Iocusta bei fast allen Temperaturstufen den relativ hochsten O,-Bedarf aufweist, wéh-
rend sich die anderen Arten wenig voneinander unterscheiden (Bulnheim, 1979).

Auch die Untersuchung der Temperaturadaption fithrte zu dem Ergebnis, daB sich
G. locusta deutlich von den anderen Arten abhebt. Bei diesen Experimenten interessierte
der zeitliche Ablauf des Adaptationsprozesses, d.h. das Abklingen der Schockreaktion
nach einem plétzlichen Temperaturwechsel bis zum Erreichen eines stationdren Gleich-
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gewichtszustandes. Die Anderungen der O,-Verbrauchswerte bis zur Einstellung auf ein
neues Stoffwechselniveau dienten als Vergleichsbasis. Das Resultat dieses Versuches
machte deutlich, daB die Anpassungsvorgange als Funktion der Zeit bei G. oceanicus, G.
salinus, G. zaddachi und G. duebeni anndhernd den gleichen Verlauf zeigen, sich jedoch
wesentlich rascher als bei G. Iocusta vollziehen.

Da sich in bestimmten Lebensrdumen, die von den genannten Formen besiedelt
werden, das Sauerstoffangebot bei einer Verschlechterung der Umweltbedingungen
(Abwassereinflisse, Eisbedeckung in abgeschlossenen brackigen Flachwassergebieten
etc.) erheblich verringern kann, wurde das Resistenzvermogen der einzelnen Arten in
sauersioffarmem Milieu gepriift. Der interspezifische Vergleich anhand der mittleren
Uberlebensraten erbrachte divergierende Ergebnisse: Die Resistenz gegeniiber einer
stark ermiedrigten Sauerstoffkonzentration steigt von G. locusta liber G. oceanicus, G.
salinus, G. zaddachi bis zu G. duebeni betrdchtlich an.

Bei einer Abnahme des Sauerstoffangehotes vermdgen Gammariden eine Zeitlang
durch intensivierte Ventilationsbewegungen der Pleopoden ihren O,-Verbrauch iiber
einen verhdltnisméBig weiten Bereich konstant zu halten. Die kritische O,-Spannung,
bei welcher der O,-Verbrauch vom Angebot im umgebenden Medium abhangig wird,
liegt unterhalb eines pO, von 30 Torr (bei 15°C und 10 %0 S}. Obgleich die getesteten fiinf
Species ein weitgehend lbereinstimmendes Regulationsvermégen zeigen, dokumentie-
ren sich erhebliche Unterschiede in jhrer Resistenz gegeniiber langere Zeit einwirken-
den sauerstoffarmen Milieubedingungen.

In gleicher Weise werden die abgestuften Resistenzeigenschaften auch bei Sauer-
stoffarmut und Gegenwart von H,S 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 Salzgehaltsschichtungen in der Wasser-
sdule) noch starker belastend auf die Lebensbedingungen auswirken (Bulnheim, 1984b).

Unterschiedliches Resistenzvermégen wurde in &hnlicher artspezifischer Abstufung
auch bei einem anderen Experiment offenbar, das die Umweltsituation im Gezeitenbe-
reich wéhrend des Trockenfallens bei Niedrigwasser simulierte. Nach Exposition in einer
feuchten, wasserdampfgesattigten Kammer {berlebte G. duebeni die anderen Species
um ein Mehrfaches bezogen auf die mittleren Uberlebenszeiten.

Die im Rahmen dieser Untersuchung erzielten Resultate fligen sich ein in das
6kologische Gesamtbild, das iiber die Umweltanspriiche der einzelnen Arten gewonnen
worden ist, und bieten u.a. eine Erklarung fiir ihre abgestufte vertikale Verteilung im
gezeitenbeeinfluBten Litoral. Das besondere Resistenzvermégen befahigt G. duebeni,
auch im Supralitoral unter ungiinstigen abiotischen Bedingungen zu existieren. Wah-
rend G. locusta nur bis zum unteren Eulitoral anzutreffen ist, dringen die anderen
resistenteren Formen ungefdhr bis zur mittleren Gezeitenzone in den Kiistenregionen
vor,

SEXUALITAT

Fragen der Geschlechtsbestimmung, Geschlechtsdifferenzierung und intersexuellen
Entwicklung sind bei Gammarus duebeni, G. zaddachi und G. locusta eingehend
untersucht worden. Diese Forschungsarbeiten haben das Vorliegen auBerordentlich
komplexer Verhaltnisse deutlich gemacht, wodurch sich das generelle Bild iiber die
Sexualititserscheinungen bei Crustaceen betrichtlich erweitert hat.
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Ausgehend von fritheren Befunden verschiedener Autoren, nach denen betrachtli-
che Abweichungen vom 1:1-Verhéltnis 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, fiihrten zu ganzlich neuen Auffassungen iiber 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.

Primar war die Frage offen, ob neben genetischen Faktoren auch AuBeneinfliisse
das Zahlenverhéltnis von 29 zu 43 festlegen konnen. Die Einflisse der Temperatur auf
das Geschlechtsverhaltnis (z. B. Kinne, 1959) konnten anhand der Zuchtverhéltnisse bei
G. duebeni, wie sorgféltig angelegte Nachprifungen ergeben haben, nicht bestatigt
werden. Da unter den in Betracht kommenden Milieufaktoren die Rolle des Lichts bisher
nicht gepriift worden war, lag es nahe, die Bedeutung unterschiedlicher Tageslangen als
eine endogene Rhythmik zu untersuchen.

Um diese Frage experimentell zu kldren, wurden Versuche mit zwei verschiedenen
Photoperioden, einem zyklischen Licht-Dunkel-Wechsel von LD 8:16 (Kurztag) und LD
16:8 (Langtag), durchgefihrt. Bei den jeweils halbierten und zur einen Halfte unter
Kurztags-, zur anderen Hilfte unter Langtagsbedingungen aufgezogenen Wiirfen zeigte
sich, daBl im 8:16-Stunden-Tag die Zahl der Weibchen, im 16:8-Stunden-Tag die Zahl
der Mannchen betrachtlich erhéht ist. Damit konnte der Nachweis gefiihrt werden, daB
die Geschlechtsausprdgung bei G. duebeni von der Tageslange beeinflufit wird. Die
Tatsache, dafl Unterschiede verzeichnet wurden, indem von Paar zu Paar eine stérkere
oder schwdchere Verschiebung des Geschlechtsverhéltnisses der Nachkommen nachge-
wiesen werden konnte, deutet auf eine Abhangigkeit von der genetischen Konstitution
der Elterntiere hin (Bulnheim, 1966, 1967b, 1969).

Weiterfiihrende Studien galten der Frage nach der Wirkung unterschiedlicher
Lichtintensitaten sowie der kritischen Photoperiode. Eine Reihe von Experimenten mit
noch starker 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 gemaéBigten Breiten ist daher die Dauer von
tagesperiodischen Umweltsignalen mit ihren jahreszeitlichen Anderungen ein wichtiger
saisonaler Milieufaktor.

Ferner interessierte es, die photosensible Phase ndher definieren zu kénnen. Diese
umfaft das geschlechtlich indifferente Stadium, innerhalb dessen unterschiedliche Photo-
perioden wirksam werden. Durch ein abgestuftes Versuchsprogramm konnte schlielich
als kritische Periode die postembryonale Phase zwischen der 2. und 4. Hautung (unmit-
telbar vor dem Beginn der sexuellen Differenzierung) ermittelt werden (Bulnheim,
1967b, 1978a).

Die Rolle der geschlechtsbeeinflussenden Photoperiode bei G. duebeni ist kiirzlich
bestatigt worden (Adams et al., 1987). Bei einem Vergleich der siidenglischen mit der
nordenglischen Population zeigte sich, daB nur die letztere eine photoperiodische Beein-
flussung des Geschlechtsverhaltnisses aufweist. Hinsichtlich der kritischen Photoperiode
wird das Verbreitungsgebiet von G. duebeni in nérdlicher Richtung durch Verlangerung
des Langtages beeinfluit (Naylor et al., 1988a, b).
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Bei den meisten Gammarus-Arten beginnt die Diapause im Herbst und endet im
Winter oder Friihling. Die Befunde sprechen dafiir, daB die Reproduktionszyklen endo-
gener Natur sind. Der Photoperiode komint die Rolle zu, die Regelung der Vermehrungs-
vorgdnge einzugrenzen. Die Vitellogenese wird z. B. durch Kurztagsbedingungen bei G.
setosus und durch Langtagsbedingungen bei G. lawrencianus ermoglicht (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 eigentiimliche
Erscheinung insofern, als bestimmte ?9 stets oder fast ausschlieflich nur Tochtertiere
produzieren, unabhangig davon, mit welchen 3d diese Individuen gepaart werden. Die
Eigenschaft, nur ?? hervorzubringen, wird also mutterlich vererbt und bleibt bei allen
Folgegenerationen unverdndert erhalten. Dieser Sachverhalt wurde als ein Fall von
plasmatischer Vererbung gedeutet (Traut, 1962). Die eingehende Analyse dieses Pro-
blems fiihrte zu der liberraschenden Feststellung, daB die Eigenschaft der Thelygenie
durch Mikrosporidien bedingt ist, welche Uber die Eizellen auf die Nachkommen
iibertragen werden. Diese Mikroorganismen parasitieren in den Keimdriisen der 29 und
entwickeln sich in den heranwachsenden Eizellen sowie im umliegenden ovarialen
Gewebe. Alle Nachkommen, die aus befallenen Eiern entstehen, differenzieren sich zu
?%. Die Erzeugung eingeschlechtlicher Wiirfe — bedingt durch eine kontinuierliche
Weitergabe der Mikrosporidien auf die Nachkommen — konnte iiber 8 Generationen
hinweg verfolgt werden, ohne daB sich die Eigenschaft der Thelygenie abschwacht
(Bulnheim, 1967a, 1969, 1970, 1972b).

Die Beziehungen zwischen Mikrosporidieninfektion und Geschlechtsbestimmung
konnten durch eine experimentelle Infektion parasitenfreier weiblicher Tiere und Ermitt-
lung des Geschlechtsverhéltnisses ihrer Nachkommen bewiesen werden. Da sich eine
Neuinfektion durch Verfiittern von Ovargewebe, welches die Mikrosporidien enthielt,
nicht herbeifiihren lieB, wurde der Versuch unternommen, infiziertes Ovargewebe in die
Leibeshohle mikrosporidienfreier weiblicher Flohkrebse zu ibertragen. Sofern diese
Individuen den operativen Eingriff iiberstanden hatten, wurden sie mit §& verpaart und
zur Zucht angesetzt. Nach der Operation waren tatsachlich alle oder fast alle abgelegten
Eier infiziert und es trat ~ bezogen auf die Kontrollgruppe — in den Nachkommenschaften
eine starke bzw. sogar vollstdndige Verschiebung des Geschlechtsverhélinisses durch
diese "epigenetischen” cytoplasmatischen Faktoren zugunsten der 9 zutage.

Die Entwicklung des fraglichen Mikrosporidiums vollzieht sich in den Eizellen sowie
in den Follikelzellen und in dem das Ovar umhiillenden Bindegewebe. In ménnlichen
Tieren konnten diese Parasiten hingegen in den vorrangig untersuchten Populationen
des Elbe-Astuars und der Ostseeférde Schlei nicht nachgewiesen werden; sie finden sich
jedoch in den Geschlechtsdrisen von Intersexen, welche — zumeist in geringer Zahl —
unter den Nachkommen infizierter Tiere auftreten kénnen.

Nachdem die geschlechtsbestimmende Wirkung durch Mikrosporidien anhand von
Zuchtexperimenten erkannt worden war, wurden weitere Untersuchungen durchge-
fithrt, um den Entwicklungszyklus, die Taxonomie, die Pathogenitdt und Wirtsspezifitat
des Parasiten zu kléren. 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 iiber die Parasit-
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Wirt-Beziehungen, die nach morphologischen und physiologischen Kriterien ausgerich-
tet wurden, haben gezeigt, daB der Parasit véllig im Wirt integriert ist und — abgesehen
von dem geschlechtsbestimmenden EinfluB — keine erkennbare Schadwirkung hervor-
ruft. Neben O. effeminans konnte spater noch ein zweites Mikrosporidium, eine eben-
falls bislang unbekannte Art, Thelohania herediteria, in weiblichen G. duebeni gefunden
werden. Auch bei diesem Protozoon lief sich eine erhebliche Infektion durch transova-
riale Ubertragung und eine geschlechtsdeterminierende Wirkung belegen insofern, als
durch Thelohania-Befall die postembryonale Entwicklung ebenfalls in weibliche Rich-
tung gelenkt wird (Bulnheim & Vavra, 1968; Bulnheim, 1971a).

In &hnlicher Weise wurde festgestellt, daB der Talitride Orchestia gammarellus mit
dem Myxozoa Paramarteilia orchestiae (Ginsburger-Vogel & Desportes, 1979) behaftet
ist. Bei diesem intrazelluldr lebenden Protozoon wurde nachgewiesén, daB es in Gewe-
ben von thelygenen ¢9 und intersexuellen 338 vorkommt. P. orchestiae 148t sich auch
auf andere Orchestia-Arten libertragen.

Aus diesen Ergebnissen konnte der Schlufl gezogen werden, daB-es sich bei den
Thelygenie-Erscheinungen um Falle simulierter 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-
prégung ihrer Wirtstiere ausiiben, wurde bei Stempellia miilleri sowie bei verschiedenen
Thelohania-Arten, die in G. Jocusta, G. salinus und G. pulex parasitieren, gepriift. Es
ergaben sich jedoch keine Hinweise auf eine geschlechisdeterminierende oder
geschlechtsmodifizierende Wirkung dieser Mikrosporidien.

Mit S. miilleri, einer in Gammariden der Ostsee aufgefundenen endoparasitischen
Species, wurden Laborexperimente u. a. zur Frage der Infektionsweise und Wirtsspezifi-
tat durchgefiihrt. Es konnte festgestellt werden, daB S. miilleri ausschlieBlich peroral
durch Aufnahme von Sporen mit der Nahrung iibertragen wird. In der Hinterleibsmus-
kulatur der Flohkrebse entwickeln sich deutlich abgegrenzte, weiBiliche Parasitenherde,
die bereits makroskopisch eine sichere Diagnose gestatten. S. miilleri weist ein breites
Wirtsspektrum auf, da mit dieser bisher nur in SiilBwasserflohkrebsen 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 perorale Infektionen mit O. effeminans und T. herediteria nicht erzielen;
bei diesen scheint die transovariale Weitergabe der wichtigste Ubertragungsmodus zu
sein.

Die Frage, in welcher Weise die Mikrosporidien die Geschlechtsdifferenzierung zu
beeinflussen vermdgen, kann noch nicht hinreichend beantwortet werden. Die Vermu-
tung lag nahe, die Parasiten kénnten durch Infektion die androgene Driise angreifen
oder gar zerstoren, welche durch Abgabe eines Sexualhormons die Ausbildung der
manniichen Geschlechtsmerkmale sienert. Eine Uberprifung von Jungtieren, bei denen
die androgene Drise zunédchst nur als paarige Anlage ausgebildet ist, sowie von infizier-
ten Intersexen, welche mehr oder weniger rudimentdr entwickelte androgene Driisen
besitzen, erbrachte keine Anhaltspunkte fiir eine zellulare Schadigung durch Befall und
damit fiir eine unmittelbare Wirkung der Mikrosporidien auf diese Hormondriise.

Als ein Beitrag zur Aufhellung der Mechanismen, die der geschlechtsbestimmenden
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Wirkung der Mikrosporidien bei G. duebeni zugrunde liegen, wurde der Versuch
unternommen, adulte 33 dieser Art experimentell zu infizieren, um zu prifen, ob sich
deren sexuelle Organisation nach einer Ubertragung der Parasiten verdndert. Dieses
Experiment gelang sowohl mit T. herediteria als auch mit O. effeminans, wobei sich
herausstelite, daf in den kiinstlich infizierten ménnlichen Individuen alle Entwicklungs-
stadien der beiden Parasiten zur Ausbildung kommen. Wahrend eine Infektion mit T.
herediteria keine Verdnderungen der primaren und sekundéaren mannlichen Sexualcha-
raktere zur Folge hat, bewirkt der Befall mit O. effeminans eine Umgestaltung der
duBeren méannlichen Geschlechtsmerkmale, die nach einigen der Infektion folgenden
Hautungen einen intersexuellen Charakter annehmen. Dieser Befund weist darauf hin,
daB O. effeminans unmittelbar in den Mechanismus der hormonalen Regulation der
Geschlechtsdifferenzierung eingreift und dem von der androgenen Driise produzierten
Wirkstoff, der die Ausbildung der priméren und sekundédren ménnlichen Sexualcharak-
tere steuert, entgegenwirkt (Bulnheim, 1975a, 1977a).

Fernerhin sollten Implantationen der androgenen Driise in adulte 29 klaren, inwie-
weit eine Geschlechtsumwandlung nicht nur bei mikrosporidienfreien, sondern auch bei
infizierten weiblichen Individuen experimentell ausgeltst werden kann. Diese Versuche
fihrten zu dem Ergebnis, daB sich bei ersteren sowie auch bei 99 mit T. herediteria-
Befall eine totale Vermannlichung innerhalb von etwa 5 Hiutungen nach einer Ubertra-
gung einer oder mehrerer androgener Driisen vollzieht. Bei Octosporea-infizierten 29
konnte dagegen eine vollstdndige Maskulinierung nicht erzielt werden. Selbst wenn bis
zu 4 androgene Driisen implantiert wurden, erfolgte nur eine partielle Geschlechtsum-
stimmung, wobei sich lediglich die sekundaren Geschlechtsmerkmale (Propodus der 1.
und 2. Pereiopoden, Exopodit der 3. Uropoden} etwas vergrdBerten, jedoch nicht das
relative Wachstum derjenigen der 43 erreichten. Die Gonaden blieben als Qvarien
erhalten und erfuhren auch nach langen Versuchszeitraumen 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: Wahrend die gonadotrope Wirkung des maénnlichen
Sexualhormons unterdriickt wird, erfdhrt das humoral kontrollierte Wachstum der
geschlechtsdimorphen Organe (Antennen, Gnathopoden, Uropoden) lediglich eine par-
tielle Hemmung. Hingegen kommt das ebenfalls hormonell stimulierte ménnliche Sexu-
alverhalten zur Entfaltung, da derartige infizierte Individuen, die nach Implantation
androgener Driisen duBerlich zum Teil sexuell umgestimmt worden sind, prakopula-
tionsbereit gegeniiber normalen 2% waren.

Ausgedehnte Untersuchungen haben gezeigt, daB die beiden Mikrosporidien in
unterschiedlichen Prozentsétzen 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 durch 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 verweiblichende Wirkung durch Mikrosporidieninfektionen tiberhaupt nicht zum
Tragen: Infektionen durch O. effeminans wie auch durch T. herediteria konnten in
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beiden Geschlechtern verzeichnet werden. Selbst bei Doppelinfektionen unterbleibt
eine Verweiblichung der primdren und sekunddren Geschlechtsmerkmale des Wirtes.
Wie trotz dieser unterschiedlichen Konsequenzen von Mikrosporidieninfektionen fiir den
Wirt einseitige Verschiebungen des Geschlechtsverhaltnisses vermieden werden kon-
nen, ist noch nicht hinreichend geklart, wie auch andere evolutionsbiologische Fragen
offen geblieben sind (Bulnheim, 1978b).

Das gelegentliche Auftreten von Intersexen — sowohl bei den Zuchtstammen als
auch in nattirlichen Populationen — fithrte zu einer eingehenden Analyse der Intersexua-
litdtsphdnomene bei G. duebeni. Die Bearbeitung dieser Thematik konzentrierte sich auf
eine Untersuchung der Geschlechtsmorphologie, des Wachstums, der Hautungsfre-
quenz, des sexualbiologischen Verhaltens und der Héufigkeit intersexueller Tiere. Unter
Einbeziehung der neueren Erkenntnisse iiber die physiologischen Grundlagen der
Geschlechtsdifferenzierung bei den Malakostraken und genetischer Befunde wurde
versucht, eine Erklarung fiir die Entstehung der geschlechtlichen Zwischenformen zu
geben (Bulnheim, 1965, 1975b; Charniaux-Cotton & Payen, 1985).

Die detaillierte Untersuchung intersexueller Individuen fithrte zu dem Ergebnis, daB
nahezu alle Ubergangsformen zwischen echten 29 und echten 33 auftreten kénnen.
Diese lassen sich funf verschiedenen Intersexualitdtstypen zuordnen: stark weiblichen,
schwach weiblichen, mittleren, schwach mannlichen und stark mannlichen Intersexen.
Diese Klassifizierung basiert auf der abgestuften Auspragung der primaren und sekun-
daren Geschlechtscharaktere (Struktur der Gonaden und der ausfiihrenden Geschlechts-
organe sowie der Oostegiten, Gré8e und Form der ersten und zweiten Gnathopoden, der
ersten und zweiten Antennen sowie der dritten Uropoden).

Stark weibliche Intersexe &hneln habituell und funktionell weitestgehend den nor-
malen 29, doch weisen sie gewisse méannliche Sexualmerkmale auf. Starker maskuli-
niert sind die schwach weiblichen Intersexe, welche im hinteren Bereich des Ovars
auBerdem testikuldres Gewebe und Anlagen oder mehr oder weniger differenzierte
Vesiculae seminalis und Vasa deferentia ausbilden. Diese Tiere sind jedoch steril, da die
Ovidukte basal blind geschlossen bleiben, so daBl die Eier nicht entlassen werden
koénnen. Eine ausgeprdgt intermedidre Stellung nehmen die mittleren Intersexe ein. Ihre
Gonaden bestehen aus ovarialen und testikularen Bezirken in nicht festgelegter Vertei-
lung und besitzen sowohl mehr oder weniger entwickelte weibliche als auch méannliche
abfithrende Geschlechtsorgane. Im allgemeinen sind diese Tiere geschlechtlich nicht
funktionstiichtig. Die Oostegiten weisen héufig einen unvollstdndigen Borstenbesatz auf.
Die schwach ménnlichen Intersexe bilden ebenfalls Oostegiten aus, doch fehlen diesen
die Randborsten. Thre Gonaden stellen Hoden dar, die in ihrem vorderen Bereich
entweder auf beiden oder nur auf einer Korperseite kleinere Eizellen enthalten und
paarige Oviduktanlagen aufweisen. Einen typisch ménnlichen Geschlechtsapparat
besitzen die stark mé&nnlichen Intersexe. Sie tragen zwar Oostegiten ohne Randborsten,
doch kann ihre Zahl bis auf eine Brutlamelle reduziert sein. Beide mannlichen Interse-
xualitatstypen sind im allgemeinen fertil.

Hinsichtlich des Wachstums und der Hautungsfrequenz spiegelt sich die interme-
didre Stellung der einzelnen Intersexualitdtstypen ebenfalls in gradueller Abstufung
wider. Bemerkenswert ist vor allem, daB die mittleren Intersexe vielfach ein sexuell
ambivalentes Verhalten zeigen. Wie anhand der Priakopulationsbereitschaft festgestellt
wurde, konnen sich diese in Abwesenheit normalgeschlechtlichen Partner als “33"
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gegen $9 und als " 22" gegeniiber ¢4 verhalten. Diese paarungsbiologische Besonder-
heit 1468t sich als ein Fall von relativer Sexualitat interpretieren.

Die intersexuelle Geschlechtsauspradgung wird auf eine rudimentdre Entwicklung
der androgenen Driise und eine damit verbundene unzureichende Hormonproduktion
zurlickgefiihrt. Die winzige androgene Driise, aufgrund ihrer Lage auch Vas-deferens-
Driise genannt, stellt die zentrale Bildungsstatte des mdnnlichen Sexualhormons dar,
welches die Differenzierung der primédren und sekunddren ménnlichen Geschlechts-
merkmale steuert. Da der Grad der Intersexualitdét vom Entwicklungszustand der
androgenen Driise abhéngig ist, wie die histologische Uberpriiffung der Intersexe
gezeigt hat, ist die SchluBfolgerung einer gestdérten endokrinen Funktion und einer
unzureichenden Produktion des androgenen Hormons naheliegend. Dieser Sachverhalt
hat andererseits zur Folge, daBl Gonadenbezirke, deren Keimzellen nicht zu méannlicher
Entwicklung hormonell stimuliert werden kénnen, sich zu Ovarregionen differenzieren.
In Analogie zu den von franzésischen Arbeitsgruppen (vgl. Charniaux-Cotton & Payen,
1985) eingehend gepriiften Verhéltnissen bei Talitriden wird auch bei G. duebeni eine
Selbstdifferenzierung des Ovars angenommen, die nicht hormonell bedingt ist. Das
Ovar selbst ist wiederum Bildungsstdtte eines weiblichen Sexualhormons, das die Aus-
bildung der sekundédren weiblichen Geschlechtsmerkmale hervorruft. Daraus resultiert
die Vorstellung, daB unterschiedliche Konzentrationsverhdltnisse der beiden antagoni-
stisch wirkenden Hormone fiir den Grad der intersexuellen Geschlechtsauspragung
bestimmend sind. Fiir das Entstehen intersexueller Zwischentypen konnte die Beteili-
gung parasitdrer und exogener Faktoren verantwortlich gemacht werden, wobei es
schliefllich gelang, das Entstehen zwischengeschlechtlicher Formen experimentell zu
steuern.

Ausgangspunkt war der Befund, dal Umweltfaktoren wie Salinitdt und Temperatur
fiir die Lebensfdhigkeit der Parasiten eine entscheidende Rolle spielen. Es konnte
nachgewiesen werden, daB sich nach einem Salzgehaltsanstieg (> 25-27 %0 S) O. effemi-
nans (jedoch nicht T. herediteria) im Wirtsorganismus nicht mehr zu vermehren vermag
und offensichtlich geschadigt wird. Werden infizierte Jungtiere, die geschlechtlich noch
nicht differenziert sind, sich normalerweise aber zu 2% entwickeln, voriibergehend einer
Salzgehaltsstufe von 25-30%. ausgesetzt, so schldgt eine mehr oder weniger gréfere
Zahl von Individuen eine intersexuelle Entwicklung ein. Sind die Parasiten so weit
geschadigt, daB ihre verweiblichende Wirkung unterbleibt, so kann nach Riickiiberfiih-
rung in eine niedrigere Salzgehaltsstufe auch eine rein maénnliche Differenzierung
erfolgen. Das hierbei zutage tretende Geschlechtsverhéltnis wird zudem von der wéh-
rend der Postembryonalentwicklung herrschenden Photoperiode beeinfluBlt, wobei
Langtagbedingungen eine méannliche Entwicklung begtinstigen. Durch erhéhte Salzge-
halte 148t sich eine Normalisierung des Mechanismus der Geschlechtsbestimmung
erzielen, wodurch bewiesen ist, daB3 die geschlechtsbeeinflussende Wirkung der Mikro-
sporidien dem System von genetischen und photoperiodischen Faktoren, welche primar
die Geschlechtsrealisation kontrollieren, sekundar iberlagert ist (Bulnheim, 1978a). Der
prozentuale Anteil der Intersexe in den Nachkommenschaften hangt in erster Linie von
der Dauer der Salinitatserhéhung ab. Beziliglich der Ausprdgung der einzelnen zwi-
schengeschlechtlichen Merkmale zeigt sich, da eine kurzfristige Uberfithrung das
Entstehen weiblicher Intersexe begiinstigt, wéhrend eine langer dauernde Einwirkung
der héheren Salinitat zu einem relativen Anstieg der Zahl ménnlicher Intersexe fiihrt. Bei



392 H.-P. Bulnheim

beiden Mikrosporidienarten bewirkt schlieBlich eine Verldngerung uber Monate (= 4°C)
die Produktion von Eiern, die nicht alle befallen sind.

Nach den inzwischen gewonnenen Ergebnissen 1a6t sich feststellen, daBl interme-
didre Exemplare, die sowohl weibliche als auch méannliche Gonaden aufweisen, nur in
Stdmmen mit Octosporea-Infektion auftreten. Eine derartige intersexuelle Entwicklung
resultiert somit aus dem Zusammenwirken exogener und parasitdrer Einfliisse, 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 intersexuelle Phénotypen entwickeln (G. locusta, G.
salinus, G. pulex), derartige parasitar beeinfluite Vorgdnge nicht zum Tragen.

Nachdem zahlreiche Besonderheiten beziglich 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 lieBen erkennen, daB bei G. locusta keine signifikanten Abweichungen vom
1:1-Verhéltnis der Geschlechter auftreten. Diese Befunde sprechen fiir das Vorliegen
eines Homo-Heterozygotie-Mechanismus, wenngleich Heterochromosomen nicht gefun-
den bzw. 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 betréchtliche Abweichungen von der normalen
Verteilung der Geschlechter nachgewiesen werden. Es zeigte sich, daB diese zum Teil
auf die modifizierende Wirkung unterschiedlicher Tageslangen wéhrend der Postem-
bryonalentwicklung zuriickzufiihren sind. Die Photoperiode, die bei G. Iocusta keinen
EinfluB} auf die Geschlechtsverteilung ausiibt, wirkt bei G. zaddachi dahingehend, da
bei den im Langtag (LD 16:8) aufgezogenen Brutsatzen vielfach eine relative Zunahme
der Mdannchen zu verzeichnen ist, wahrend unter Kurztagbedingungen (LD 8:16) eine
Verschiebung der Zahlenverhaltnise zugunsten der Weibchen zutage treten kann. Ahn-
lich wie bei G. duebeni spielen auch genetische Faktoren (wahrscheinlich polygener Art)
eine Rolle, so dal} die Bestimmung des Geschlechts bei G. zaddachi offensichtlich aus
dem Zusammenwirken beider Faktorenkomplexe resultiert (Bulnheim, 1972b).

POPULATIONSGENETIK

Die Populationsgenetik befaBt sich mit den in Populationen herrschenden Verer-
bungsgesetzmaBigkeiten und forscht nach den wirksamen Evolutionsfaktoren. Der Gen-
pool von Populationen ist nicht nur von Mutation, Selektion und dem Paarungssystem
abhangig, sondern auch von Migration, Isolation, Zufallsdrift und Populationsgrofe.
Verdanderungen 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 jiingerer Zeit in derartige
populationsgenetische Studien einbezogen worden. Die nachfolgend skizzierten Unter-
suchungen iiber die genetische Biirde, den genetischen Polymorphismus sowie Popula-
tions- und Artdifferenzierung bei Amphipoden vermitteln einige Ergebnisse und Pro-
bleme aus diesem Forschungsgebiet iiber die Crustaceen, das libersichtlich durch
Hedgecock et al. (1982) dargestellt wurde.

Um Einblicke in das Selektionsgeschehen zu gewinnen, ist es u. a. erforderlich, die



Okophysiologie, Sexualitdt und Populationsgenetik litoraler Gammaridea 393

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 Fekunditdt (Zahl der produzierten Eier), Viabilitat
(Uberlebensrate), Entwicklungsgeschwindigkeit, Paarungserfolg etc. Da es schwierig ist,
die absolute Fitness eines Genotyps vollstdndig zu erfassen, wird als MaB die relative
Fitness, der Vergleich mit anderen Genotypen, benutzt. Durch Inzucht kann die Fitness
beeintrachtigt werden. In dem Mafe, wie diese als Folge der Zunahme des Grades an
Homozygotie abnimmt, tritt die genetische Biirde zutage, die auf eine Anhdufung von
genetischen Faktoren mit nachteiliger Wirkung zuriickzufithren ist und auf dem Wege
fortgesetzter Geschwisterpaarung erfat werden kann.

Basierend auf umfangreichen Zuchtexperimenten konnten einige quantitative Stu-
dien tiber die Fitness und das Ausmafl der genetischen Biirde bei Gammarus duebeni
durchgefiihrt werden. Unter den Fitnesskomponenten wurden insbesondere die Fekun-
ditat, Schlupfrate, Wachstumsintensitat und Viabilitdt untersucht (Bulnheim, 1977b).

Inzucht fithrt zu einer betrdchtlichen Abnahme der relativen Fitness. Bereits nach 3
durch fortlaufende Geschwisterpaarung erzielten Inzuchtgenerationen trat in der Regel
ein weitgehender Zusammenbruch der Zuchtstamme zutage. Dieser Befund weist auf
das Vorliegen einer hohen Homozygotenbiirde hin. Kreuzungen von Individuen aus
Inzuchtlinien mit solchen aus nichtverwandten Stammen oder panmiktischen Populatio-
nen bewirkten deutliche Heterosiseffekte bei den Nachkommenschaften. Es mu8l daher
gefolgert werden, daB auch natiirliche Populationen eine hohe genetische Biirde tragen.
Berechnungen iiber die Art der genetischen Belastung deuten darauf hin, daB diese
vorwiegend als Segregationsbiirde (balancierte Biirde) einzustufen ist.

Aus diesem Sachverhalt ergeben sich 6kologische Konsequenzen, die fiir die Besied-
lung neuer Lebensrdume, vor allem isolierter Brackwassegbiotope, durch G. duebeni von
Bedeutung sein diirften. Angesichts der starken Inzuchtdepression wird eine neue
Population von nur sehr wenigen Individuen oder gar nur einem Paar kaum erfolgreich
begrindet werden kénnen, es sei denn, da8 sich ein Genfluff aus anderen panmiktischen
Populationen durch fortlaufende Zuwanderung von Artgenossen einstellt.

Derartige populationsgenetische Studien sind bisher kaum an wirbellosen Meeres-
und Brackwassertieren vorgenommen worden. Lediglich Arten der Copepoden-Gattung
Tisbe sind mit &hnlicher Fragestellung untersucht worden, wobei sich einige Uberein-
stimmungen zu den vorstehend angefiihrten Ergebnissen, insbesondere iiber Art und
AusmaB der genetischen Biirde, abgezeichnet haben.

Die Methode der elektrophoretischen Proteinauftrennung hat fiir Untersuchungen
iber die genetische Variabilitdt tierischer und pflanzlicher Organismen zunehmende
Bedeutung erlangt. Mittels geeigneter Trdgersubstanzen und Puffermedien koénnen
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 Primarprodukte der Gene darstel-
len, lassen Ungleichheiten der physikalisch-chemischen Eigenschaften funktionsglei-
cher Enzyme Riickschliisse auf genetische Unterschiede zu. Die elektrophoretischen
Varianten, die mittels dieser Trenntechnik als multiple Bandensysteme erfafit werden
kénnen und als Allele anzusprechen sind, lassen sich als genetische Marker verwenden.
Durch Untersuchungen des Polymorphismus bestimmter Enzyme (Allozyme) ist es még-
lich geworden, sowohl quantitative Aussagen zur genetischen Variabilitdt 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 konnen systematische und phylogenetische Fra-
gestellungen einer Lésung ndhergebracht werden.

Da es noch keine neuere Zusammenfassung iiber populationsgenetische Arbeiten
an Crustaceen (speziell Amphipoden) gibt, ist es angebracht, die wichtigsten Untersu-
chungen aufzufiithren. Sie entstammen marinen, brackigen und vor allem limnischen
Lebensrdumen und befassen sich vor allem mit der Vielgestaltigkeit der genetischen
Differenzierung, dem Genflu8}, 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; Scheepmaker et al., 1988; Gooch,
1989; Lop & Oliver, 1989; Paternello et al., 1989; Scheepmaker & Dalfsen, 1989; Siegis-
mund & Miiller, 1991).

Um inter- und intraspezifische Unterschiede auf biochemisch-genetischer Ebene
aufzudecken, wurden mittels vertikaler Starkegelelektrophorese vergleichende Untersu-
chungen iiber die Allozymvariabilitit an den Flohkrebsarten Gammarus zaddachiund G.
salinus durchgefiihrt. Beide Amphipoden sind angesichts ihrer sehr geringen morpholo-
gischen Unterschiede lange Zeit als Subspecies eingestuft worden, bevor ihnen der Rang
selbstdndiger Arten zuerkannt worden ist. Sie weisen eine &hnliche Verbreitung in
kiistennahen Gewdssern Nord- und Nordwesteuropas auf, unterscheiden sich jedoch
aufgrund unterschiedlicher Salinititspriferenz in ihrer Lebensraumbevorzugung. In
weiteren Bereichen der Ostsee Uberdecken sich die Verbreitungsgebiete beider Arten.

Untersuchungen iber 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. zaddachi und APK bei G. salinus als monomorph,
wéhrend GOT bei G. salinus und APK bei G. zaddachi Polymorphismus zeigten. Unter-
schiede zwischen diesen Zwillingsarten konnten auch anhand der Allelverteilung am
Genlocus fiir Phosphoglucose-Isonerase (PGI) und Mannosephosphat-Isomerase (MPI)
verzeichnet werden (Bulnheim & Scholl, 1980, 1981b, 1982).

Abgesehen von geringfiigigen, auf einzelne Populationen beschrdnkte Abweichun-
gen ist durch diese Befunde sichergestellt, daBl die Struktur- und Funktionseinheiten der
Populationen beider Arten fortpflanzungsmaéaBig isoliert sind. Die aufgetauchien Zweifel
an der genetischen Selbstandigkeit beider Arten konnten damit zerstreut werden. Die
genannten sowie weitere Enzymsysteme weisen gleiche elektrophoretische Mobilititen
auf, wodurch die enge verwandtschaftliche Beziehung beider Formen unterstrichen
wird. Die genetische Selbstdndigkeit konnte auch bei anderen Species der Gattung
Gammarus auf enzymelektrophoretischem Weg verifiziert werden.

Parallel zu interspezifischen wurden intraspezifische Vergleiche durchgefiihrt,
wobei — liber ein weites Verbreitungsgebiet (Ostsee, Nordsee, Kanalregion) sich erstrek-
kend — zahlreiche G. zaddachi und G. salinus-Populationen elektrophoretisch untersucht
worden sind. Die relativen Haufigkeiten der einzelnen elektrophoretischen Varianten,
die als Allelfrequenzen der untersuchten Enzymloci quantifiziert worden sind, dienten
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als Marker fiir den Populationsvergleich. Anhand ihres Verteilungsmusters lassen sich
bei G. zaddachi deutliche Unterschiede zwischen den einzelnen Populationen ablesen.
Dies ist besonders aufféllig bei den Populationen von der franzdsischen oder englischen
Kiiste. Von der franzésischen Kanalkiiste bis zur danischen Westkiiste ist eine ausge-
préagte klinale Variation im APK-Locus zu verzeichnen. Die Bewohner von Astuarien der
Nordsee unterscheiden sich iiberdies von den Ostseereprasentanten in den Allelfrequen-
zen des APK-Locus, wobei die Populationen aus dem Nord-Ostsee-Kanal eine gewisse
Ubergangsstellung einnehmen. Die genetische Divergenz zwischen den Ostseepopula-
tionen ist dagegen gering {Bulnheim & Scholl, 1981a).

Bei G. salinus bietet sich ein einheitliches Bild. Individuen von Nordseefundorten
weisen einen etwas geringeren Grad an Enzympolymorphismus auf als Ostseetiere.
Lediglich die Haufigkeitsverteilung der Allele am GOT-Locus zeigt eine gewisse Varia-
bilitat.

Um die geographische Variabilitit der Allelverteilung bei den genannten polymor-
phen Enzymloci bewerten zu kdnnen, ist u. a. die unterschiedliche Lebensraumbevorzu-
gung und Salinitatstoleranz der beiden Arten in Betracht zu ziehen. Die relativ starke
genetische Variabilitat bei G. zaddachi deutet darauf hin, daB zwischen geographisch
getrennten Populationen vielfach kein ungehinderter Genaustausch stattfindet. Die
arttypische Begrenzung des Vorkommens auf FluBmiindungsgebiete und andere
schwach brackige Gewdésser 1aBt vermuten, dafl der fiir marine Gebiete charakteristische
Salzgehalt (>30 %) eine starke Barriere fiir einen kontinuierlichen GenfluBl darstelit.
Unter der Selektionswirkung der vielgestaltigen Umweltverhiltnisse in Astuar- und
Kiistengewassern kann es daher zu einer starkeren genetischen Eigenstandigkeit lokaler
Populationen kommen. Die weitgehend gleichbleibenden Allozymmuster in den Ostsee-
populationen von G. zaddachi stiitzen diese Annahme:,Angesichts des verminderten
Salzgehaltes der Ostsee kann eine derartige isolationsférdernde Wirkung in weiten
Bereichen dieses brackigen Nebenmeeres ausgeschlossen werden,

Diese Aussage gilt generell fir G. salinus, der héhere Salinitaten toleriert und dessen
aktive und passive Ausbreitung offensichtlich auch tber groBere rdumliche Distanzen
weniger eingeschrankt ist. Dafiir spricht die relativ geringere Variabilitat der ermittelten
Allelfrequenzen.

Weitere Erkenntnisse ergaben sich anhand der Variabilitdt der Allelverteilung am
MPI-Locus, wobei der Differenzierung zwischen Populationen von Ostsee- und Nordsee-
Standorten besondere Beachtung geschenkt wurde. Es zeigte sich bei G. zaddachi, daB
Populationen von der westlichen Ostsee einen geringeren Heterozygotiegrad aufweisen
als solche von der Deutschen Bucht. Bei G. salinus traten hingegen Unterschiede im
Heterozygotiegrad nicht zutage; dagegen weicht bei Ostseetieren die Frequenz der
beiden haufigsten MPI-Allele deutlich von der bei Nordseevertretern gefundenen Ver-
teilung ab. Bemerkenswert ist ferner, daB sich die Populationen von G. salinus entlang
der westlichen Ostsee — besonders innerhalb der Forden — genetisch nicht unwesentlich
voneinander differenziert haben. Daraus folgt: Die besondere Gestalt dieser Férdenkiiste
schrankt den Genaustausch zwischen den einzelnen Populationen nachweislich ein und
wirkt somit isolationsférdernd.

Um den Differenzierungsgrad zwischen den Arten und anderen Taxa zu quantifizie-
ren, wurden die genetischen Ahnlichkeiten (I) bzw. Distanzen (D) anhand der Allelfre-
quenzen der untersuchten Loci berechnet. Wahrend die Zwillingsarten (moéglicherweise
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Unterarten) G. zaddachi und G. salinus bzw. G. salinus und G. 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 Artcharaktere (Kolding & Simonsen, 1983).

Offensichtlich verschleppt durch das Ballastwasser von Schiffen ist der aus Nord-
amerika stammende euryhaline Flohkrebs G. tigrinus in den dreiBiger Jahren erstmalig
auf den Britischen Inseln nachgewiesen worden. Nachdem er vor drei Jahrzehnten in
industriell versalzten FluBregionen sowie in kiistennahen Gewéssern Zentraleuropas
Fuli gefaBt hat, breitet G. tigrinus seinen Lebensraum in brackigen Gewdassern der
Niederlande 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 rdumlichen Ablauf eingehend dokumentiert
worden. 1975 konnte G. tigrinus erstmalig in der Ostseeforde Schlei und 1978 im Nord-
Ostsee-Kanal nachgewiesen werden (Bulnheim, 1976, 1980). Inzwischen hat sich dessen
Expansion im deutschen Faunengebiet fortgesetzt.

Untersuchungen iber die Allozymvariabilitét wurden bei G. tigrinus in Angriff
genommen, um zu klaren, ob sich die Populationen der beiden Hauptausbreitungsge-
biete biochemisch-genetisch unterscheiden. Um zu Aussagen iber deren Beziehungen
zueinander zu gelangen, wurde mittels enzymelektrophoretischer Methoden der Grad
der genetischen Ahnlichkeit zwischen verschiedenen neugegriindeten G. tigrinus-Popu-
lationen ermittelt. Ferner wurde angestrebt, anhand der Allelverteilung an polymorphen
Enzymloci Hinweise {iber die rdumlich-zeitlichen Veranderungen der genetischen 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 Variabilitit 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 gréBte genetische Verschiedenheit
wurde zwischen Populationen nahe des lJsselmeeres und des Nord-Ostsee-Kanals ver-
zeichnet (Bulnheim & Miihlenkamp, 1982; Bulnheim, 1984a, 1985).

Die Ergebnisse dieser Analyse weisen darauf hin, da8 die Besiedlung deutscher und
hollandischer Gewdsser auf Griinderpopulationen unterschiedlicher Herkunft zuriick-
geht. Sje lassen ferner erkennen, daB es in der Grenzregion zwischen beiden Lindern
bereits zu einem Genaustausch zwischen den beiden bislang getrennten Populationsein-
heiten gekommen ist. Beide Ausgangspopulationen haben im Verlauf ihrer Expansion
betrdchtliche genetische Differenzierungsvorgdnge erfahren. Damit ist ein Beweis
erbracht, daB sich die Struktur des Genpools von G. tigrinus bei dem erfolgreichen
VorstoB in neue aquatische Lebensrdume, der innerhalb der recht kurzen Zeitspanne von
wenig mehr als 2 Jahrzehnten vonstatten ging, erheblich gewandelt hat. Uber die Rolle
der hierbei beteiligten Faktoren, vor allem der Wirkung von Allelendrift, Zufallsphano-
menen und Selektion, lassen sich vorerst nur MutmaBungen anstellen.

Untersuchungen zur zeitlichen Variabilitit bestimmter Gen- und Genotypfrequen-
zen haben dagegen keine Hinweise auf das Vorliegen gréBerer Schwankungen erbracht.
Bei einer Schlei-Population, die seit mindestens anderthalb Jahrzehnten in dieser Ost-
seeférde beheimatet ist und von der iiber den Zeitraum von ca. zehn Jahren (1978-1987)
wiederholt Stichproben analysiert worden sind, traten nur geringfiigige Verdnderungen
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der Allelfrequenzen und des Heterozygotiegrades an den gepriiften polymorphen
Enzymloci auf.

Um weitere Erkenntnisse {iber dynamische Prozesse zu gewinnen, die als Folge
unterschiedlicher Wirkungen von Selektion, Genflu}, Zufallsdrift und anderer Vorgénge
die Populationsstruktur bestimmen, wurden Vertreter der Familie Talitridae, die sich
gegentiber den Gammaridae durch eine unterschiedliche Lebensraumbevorzugung aus-
zeichnen, in das Forschungsprogramm einbezogen. Im Rahmen dieser breit angelegten
Studie tiber die genetische Struktur von Populationen der Amphipoden Talitrus saltator
und Talorchestia deshayesii wurden sowohl innerartliche als auch zwischenartliche
Differenzierungen enzymelektrophoretisch aufgehellt. Beide Krebsarten sind weit ver-
breitet und als Bewohner des Strandanwurfes an sandige, supralitorale Lebensrdume
gebunden. Die Untersuchungsgebiete erstrecken sich von der westlichen Ostsee iiber
die Nordsee, die Kanalregion, die franzdsische Atlantikregion (Bulnheim & Scholl, 1986)
sowie neuerdings die portugiesische Kiiste und den nérdlichen mediterranen Raum,
wobei das AusmaB der Variabilitat sowohl unter mikrogeographischen als auch makro-
geographischen Gesichtspunkten verfolgt wurde.

Unter den 18 eingehend gepriiften Enzymloci erwiesen sich vor allem Phosphoglu-
cose-Isomerase (PGI) und Phosphoglucomutase (PGM) als polymorph und daher fiir 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 fiir PGI, Populationen im Wattenmeerraum der
Nordsee dagegen schwach polymorph. Der Anstieg des Polymorphismus in Richtung
Kanalregion 148t eine klinale Variation erkennen. Ein zweiter Klin ist bei den Populatio-
nen der westfranzdsischen Atlantikkiiste zu verzeichnen. Diese deutlich ausgepragten
Beziehungen im Bestand der Allelfrequenzen legen die Vermutung nahe, daB Intensi-
tatsdnderungen des Wirkens von Umweltfaktoren (wie der Temperatur) eine selektive
Bedeutung fiir die Auspragung derartiger Gradienten haben kdénnten.

Am PGM-Locus ist ein eher irregulares Verteilungsmuster der elektrophoretischen
Varianten feststellbar. Die bisherigen Ergebnisse, die zu einer rechnerischen Abschét-
zung des MabBes der biochemisch-genetischen Ahnlichkeit gefiihrt haben, weisen darauf
hin, daB GenfluB zwischen benachbarten Populationen eine gewisse Rolle spielt, wenn-
gleich die Fahigkeit zu aktiver Ausbreitung bei Talitriden begrenzt ist. Innerhalb der
einzelnen Populationen erwiesen sich die Allele durchweg als zufallsgemaB verteilt, es
traten also keine Abweichungen vom Hardy-Weinberg-Gesetz auf. Dieser Befund 148t
den SchluB zu, daB eine stabile Gleichgewichtssituation besteht und offenbar weder
Selektion, Inzucht noch andere Krafte wirksam sind.

Nach den umfassenden Untersuchungen an den atlantischen Populationen préasen-
tiert sich fir die Mittelmeerpopulationen ein voéllig anderes Bild, da eine starkere
regionale Differenzierung der Lokalpopulationen zum Tragen kommt. Es ist von beson-
derem Interesse, daB sich der mediterrane T. saltator nach dem Elektrophorenmuster der
Enzyme klar abtrennen 148t von dem atlantischen T. saltator, indem dieser bei einigen
der monomorphen oder allenfalls schwach polymorphen Enzyme (z.B. GOT-2, GPT)
andersartige Mobilititen 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 nérdlichen Mittelmeer nicht oder nicht in gleichem AusmaB der Fall.
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Die vorstehend geschilderten Studien minden durch das Einbeziehen weiterer
Reprasentanten der Gattung Orchestia ein in generelle Vergleiche der genetischen
Variabilitdt zwischen Gammaridae und Talitridae, d. h. zwischen aquatischen und semi-
terrestrischen Amphipoden. Somit erweist sich der langfristige Formenwandel als aussa-
gekréftige Richtschnur fiir die weitere Entwicklung genetischer Fragestellungen auf
dem Gebiet des Evolutionsprozesses.

AUSBLICK

Wie aus dem Uberblick iiber die Untersuchungen an Amphipoden hervorgeht, sind
in diesem Zusammenhang drei verschiedene Teilaspekte von besonderer Bedeutung.
Kernpunkte bilden Fragestellungen der Stoffwechselphysiologie, der Sexualitat und der
Populationsgenetik. Vielféltige Erkenntnisfortschritte sind bereits zu verzeichnen. Durch
wachsende Spezialisierung und Anwendung neuer Untersuchungsmethoden werden die
einzelnen Gebiete weiterhin ein interessantes Arbeitsfeld fiir Meeresbiologen bleiben.
Daher wird eine breite und interdisziplindre Zusammenarbeit mit Sicherheit zu betrécht-
lichen Fortschritten fiihren. Angesichts der Vielgestaltigkeit der aufgezeigten Problem-
stellungen werden sich erneut Tatigkeitsfelder eréffnen, die unsere Kenntnisse iiber die
Biologie brackiger und mariner Organismen kiistennaher Lebensrdume in Gestalt von
Flachwasserbereichen, Gezeitenzonen und Spiilsaumen bereichern werden.
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