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ABSTRACT: Investigations on intersexuality in Gammarus duebeni (Crustacea, Amphipoda). 
A detailed analysis of intersexuality in Gammarus duebeni, concerning morphology of pri- 
mary and secondary sexual characters, growth, molting frequency and sexual behavior is pre- 
sented. Based upon five different types a classification of intersexuality is given reflecting the 
degree of femaleness and maleness with respect to genital structures and secondary sex charac- 
ters. Additional information is presented concerning the intermediary character of growth 
rates, molting frequency and sexual behavior in certain intersexual types. In intersexes the 
androgenic gland mediating the hormonal control of primary and secondary male characters 
is mostly in a rudimentary condition or only partially developed. According to sex reversal 
experiments and to the conceptions of CHARNtAux-CoTTON, intersexuality is interpreted in 
Garnrnarus duebeni to be caused by reduced production of the androgenic hormone and by 
self-differentiation of the ovaries. On the basis of chromosomal studies and other genetic 
results, a polygenic sex determination is suggested. 

EINLEITUNG 

Der formenreichen Klasse der Malakostraken geh/Sren fast ausschliei~lich bisexuelle 
Arten an. Nut bei einigen Species der Dekapoden und Isopoden tritt Zwittertum auf, 
und zwar vorwiegend als protandrischer Hermaphroditismus. Dar~iber hinaus ist das 
gelegentliche Vorkommen yon Intersexualit~it bei einigen gonochoristischen Arten be- 
kannt geworden. Diese als Intersexe bezei chneten Tiere stellen Zwischenformen dar, die 
Sexualcharaktere beider Geschlechter in verschiedener Auspr~igung aufweisen. Das Auf- 
treten yon Intersexualit~it ist bislang bei einigen Vertretern der Isopoden und Amphi- 
poden nachgewiesen (vgl. CttAI~NIAux-CoTTON 1960) und insbesondere bei dem Tali- 
triden Orchestia gammarella analysiert worden (CttARNIAux-CoTTON I957b, 1962b). 

Fiir das Verst~indnis dieser Intersexualit~itserscheinungen ergaben sich neue Ge- 
sichtspunkte durch die Kl~irung der endokrinen Vorg~inge, die der Geschlechtsdifferen- 
zierung der Malakostraken zugrunde liegen. 1954 entdeckte CHARNIA~x-CoTToN die 
androgene Drtise bei Orchestia garnmarella und fiihrte in ausgedehnten Untersuchungen 
den Nachweis, daft diese Driise fiir die Produktion eines Sexualhormons verantwortlich 
ist, welches die Ausbildung der primiiren und sekund~iren miinnlichen Geschlechtsmerk- 
male hervorru~. Der Nachweis der androgenen Driise ist inzwischen bei zahlreichen 
anderen Arten erfolgt, und es hat den Anschein, als sei sie bei allen Malakostraken die 
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zentrale Bildungsst~itte des m~innlichen Sexualhormons (CHARNIAUX-CoTTON 1960, 
1962a). Die Auspr~igung der permanenten und tempor~iren sekund~iren weiblichen Ge- 
s&lechtsmerkmale wird hingegen, wie ebenfalls CHAI~N~Aux-CoTTON (1955, 1956, 
1957a, 1958, 1962a, 1963) gezeigt hat, yon einem hormonalen Faktor beherrscht, der 
im Ovar entsteht. 

Die bisherigen Kenntnisse tiber die physiologischen Grundlagen der Geschtechts- 
realisation bei Amphipoden bilden einen wesentlichen Ausgangspunkt ftir die Unter- 
suchung der Intersexualit~it und die Ertirterung dieses Ph/inomens bei Gammarus due- 
beni. Zwar liegen fiber das Auftreten yon Intersexen bei den Gammariden einige Be- 
oba&tungen vor, doch ist fiir diese no& keine Analyse und Interpretation auf der Basis 
der hormonalen Regulation der Ges&lechtsfunktion unternommen worden. 

Intersexuatit~it wurde bei Gammarus chevreuxi (SEXTON & HUXLEY 1921, S~XTON 
I924), Gamrnarus pungens (MACCACNO & CUNIBERTI 1956) und Gammarus pulex 
(ANI)~I~S 1957) nachgewiesen. Auch bei Gammarus duebeni wurden vereinzelt Tiere mit 
intersexuetlen Geschlechtsmerkmalen yon LE Roux (1933), HYNES (1954) und Tr, AUT 
(1962) gefunden. Im Rahmen einer Untersuchung tiber Fragen der Geschlechtsbestim- 
mung bei Gammarus duebeni charakterisierte TRAUT drei verschiedene Typen inter- 
sexueller Zwischenformen, deren Intersexuatit~tsgrad durch die St~irke der Auspr~gung 
weiblicher und m~innlicher Geschlechtsmerkmale bestimmt wird. 

Abgesehen yon einigen kurzen Hinweisen der letztgenannten Autoren tiber die 
guf~ere Morphologie und den Aufbau der Gonaden ist eine detaillierte Bearbeitung der 
Intersexualit~itserscheinungen bei dieser Art noch nicht durchgeftihrt worden. Mit der 
vorliegenden Untersuchung wird daher das ZM verfolgt, eine eingehende Darstellung 
der ~iut~eren und inneren Morphologie, der Entwicklung, des Wachstums und der H~iu- 
tungsfrequenz intersexueller Tiere zu geben. Neben der Kl~irung des Baues und der 
Funktionsf~ihigkeit der Keimdrtisen galt es weiterhin, das fortpflanzungsbiologische 
Verhalten der Intersexe zu studieren. Schlief~lich sollten Untersuchungen tiber Ausbil- 
dung und endokrine Funktion der androgenen Drtise einerseits und Karyotypanalysen 
andererseits Aufschltisse tiber die Physiologie und Genetik der Geschlechtsbestimmung 
dieser Art erbringen. 

MATERIAL UND METHODE 

Die untersuchten Intersexe yon Gammarus duebeni LILLJEBORG stammten aus 
Fangproben, die in der Zeit yon 1963 bis 1965 aus Gr~iben des Deichvorlandes im Ge- 
bier der Elbemtindung bei Mi~ggendorf (Ortsteil Otterndorf) eingebracht wurden, und 
aus umfangreichen Laborzuchten, ftir die Tiere aus dem gleichen Biotop verwendet 
wurden. Im Rahmen dieser und anderer Fragestellnngen wurden mehrere Generationen 
zur Ermittlung der Geschlechtsverh~lmisse aufgezogen, um Aussagen tiber die Ge- 
schlechtsvererbung innerhalb der einzelnen Zuchtlinien machen zu k~Snnen. 

Die Flohkrebse wurden einzeln, paarweise oder in Gruppen in \Veckgl~sern und 
Aquarien unter konstanten Temperaturen (12% 15 °, 17 o C) und teilweise (in 120 und 
150 C) unter konstanten Lichtbedingungen im Normaltag (12 Std. I-{elligkeit - 12 Std. 
Dunkelheit) gehalten. Die Tiere lebten in Brackwasser, dessen Salzgehalt i0 °/00 betrug. 
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Die Salinit~it wurde ar~iometris& kontroiliert. Als Nahrung dienten Griinalgen (Ente- 
romorpha, Ulva) Erlenlaub, rohe Kartoffelstii&&en, Enchytr~ien und abgekochte Mies- 
mus&eln, yon denen Mantelregion, Gonaden und die Mitteldarmdriise verfiittert 
wurden. 

Die H~iutungen wurden zur Ermittlung der H~iutungsfrequenz fiiglich (mit Aus- 
nahme der Wo&enenden) registriert, und die Exuvien wurden, sofern sie ni&t aufge- 
fressen oder zerrissen waren, iiberpriiflc. Um Messungen und Kontroltbeoba&tungen 
vornehmen zu k6nnen, wurden die Tiere mit Metacain-Methansulfonat (MS 222) be- 
t~iubt. Eine 0,1°/o-LSsung dieses Narkotikums wurde bei kurzfristiger Anwendung 
ohne S&~digung vertragen. 

Fiir die histologische Bearbeitung wurden ganze Tiere und herauspr~iparierte Go- 
naden in Sublimat-Formot-Eisessig, Bouin und Duboscq-Brasil fixiert und in Paraffin 
eingebettet. Um gut s&neidbare Objekte zu erhalten, erfolgte die Fixierung im allge- 
meinen um'nittelbar ha& der Hiiutung, da in diesem Stadium das Integument no& nicht 
mit Kalk inkrustiert ist. Die 5 bis 7 # di&en S&nitte wurden mit H~imalaun-Eosin 
oder H~imatoxylin na& HEIDENHAIN gef~irbt. 

Zur Kl~irung des Modus der Ges&le&tsbestimmung wurden Chromosomenstudien 
an embryonalem und Gonadengewebe durchgefiihrt. Fixierung und Fiirbung der Gona- 
den erfolgten in Karminessigs~iure und Orceinessigs~iure. Zum Studium der karyolo- 
gischen Verh~iltnisse in somatis&em Gewebe wurden gefur&te Eier vor der Behandlung 
mit Karminessigs~iure oder Orceinessigs~iure in eine Cot&icinl6sung (0,1 °/0 in Bra&- 
wasser yon 10 0/00, Einwirkungsdauer 30 bis 60 min) iiberffihrt. Durcla die CoI&icin- 
behandlung wird der Spindelapparat in mitotischen Zellen zerst6rt und damit eine fiir 
die Ausz~ihlung giinstigere Verteilung der Metaphasechromosomen in Quetschpriipa- 
raten erzielt. 

BEFUNDE 

M o r p h o l o g i e  u n d  D i f f e r e n z i e r u n g  d e r  p r i m ~ r e n  u n d  
s ekund~ i r en  G e s c h l e c h t s m e r k m a l e  

Die Morphologie der prim~iren und sekund~iren Geschlechtsmerkmale und die 
Fortpflanzungsbiologie yon Gammarus duebeni sind yon LE Roux (1933), 5kologische 
und allgemein biologische Aspekte der Entwicklung und des Reproduktionszyklus vor 
allem yon KINNE (1953a, 1959) bearbeitet worden. Bevor auf die Beschreibung des 
Geschlechtsapparates bei den Intersexen eingegangen wird, sei eine Charakteristik der 
prim~iren und sekund~iren Geschlechtsmerkmale weiblicher und m~innlicher Tiere sowie 
eine Schilderung der Geschlechtsdifferenzierung - erg~inzt und erweitert durch dgene 
Beobachtungen - vorausgeschickt. 

Weibliches Genitalsystem 

Der Genitalapparat der 99 besteht aus den paarigen Ovarien und Ovidukten. 
Die Ovarien erstrecken sich vom 2. bis zum 6. oder 7. Pereionsegment. Sie haben eine 
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tubul~ire Gestalt und liegen oberhalb des Darmes und der Hepatopankreasschl~iuche. 
Am vorderen Ende verI~ingern si& die Ovarien in ein diinnes Filament. Auch am hin- 
teren Ende ist ein kurzer bindegewebiger Strang ausgebildet, der jedoch auf Grund 
seiner geringen Gr6tge im allgemeinen nur mikroskopis& si&tbar ist (Abb. 1). Wie 
ZEI~BI13 (1964) bei Orchestia gammarella, Talitrus sahator, Dexamine spinosa und 

/Oog. 
' \ 

Abb. 1: S&ema des weibli&en Genitalsystems. Ovar mit Oocyten (Ooc.) und Oogonien (Oog.), 
Ovidukt (Or.), S&leimdrfise (S.d.) und Anlagen des Vesiculum seminalis (A.V.s.) 

Gammarus pulex festgestellt hat, ist dieser am Ovar inserierte Zellstrang als Anlage 
der Vesicula seminalis zu deuten, welche nur im m~nnlichen Geschlecht zur Differen- 
zierung kommt. Auch bei Gammarus duebeni werden im weibli&en Geschlecht die 
Vesicula seminalis postembryonal angelegt und bleiben zeitlebens in undifferenzierter 
Form erhalten. 

Die Ausdehnung der Ovarien ist abh~ingig vom Funktionszustand, W~ihrend sie 
zu Beginn des Oocytenwachstums diinne Schl~iuche geringen Durchmessers darstellen, 
fiillen sie vor der Oviposition das gesamte Lumen oberhatb des Darmes aus. Oogonien 
und heranwachsende Oocyten nehmen eine charakteristische Anordnung innerhalb des 
Ovars ein (Abb. 2). Querschnitts- und L~ingsschnittsbilder lassen erkennen, dai~ die 

Abb. 2: L~ingss&nitt durch das Ovar mit Oogonien und drei Oocytengenerationen verschiede- 
hen Alters. 160 : 1 (Bouin, H~imatoxylin) 

zueinander weisenden Bezirke der beiden Ovarien yon den Oogonien ausgefiillt wer- 
den. Diesen schlieflen si& drei Generationen yon Oocyten unters&iedlicher GrS~e an, 
die perlschnurartig aneinandergereiht sind. Kurz vor der Oviposition ist sogar eine 
vierte Generation ausgebildet. Jede dieser Oocytengenerationen geht durch syn&ron 
verlaufende Teilungsschritte aus den Oogonien hervor. Die zur Peripherie des Pereion 
rei&ende 5.uf~ere Zone wird yon der 5.1testen Oocytenreihe ausgeffillt, die sich durch 
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ein besonders intensives Wachstum hervorhebt. Zwischen diesen und den Oogonien 
befinden sick zwei Reihen jiingerer, plasmaarmer Oocyten. Wenn der lateral liegende 
Oocytenschub herangewachsen und schlieglick entleert worden ist, rii&t jeweils die 
folgende Oocytengeneration nach. Zuvor werden die Oocyten yon Follikelzellen um- 
htillt und mit Dotter ausgestattet. W~ihrend der Fortpflanzungsperiode wiederholen 
sick diese Vorg~nge in zykliscker Folge. 

Nack der Passage durck den Eileiter sind die Follikelzellen nickt mehr nachweis- 
bar. Sie verbldben offenbar im Ovar, wo sie wahrsckeinlick bei der Bildung des ckiti- 
n6sen Chorions um die reifen Eizelten beteiligt sind (LE Rot3x I933). Im apikalen Be- 
reich des Ovidukts befindet sick eine Sckleimdriise, weicke ein eiweighaltiges Sekret 
produziert. Wie Lr Roux (1933) festgestellt hat, koaguliert dieses bei Bertihrung mit 
Wasser. W~ihrend der Oviposition in den Brutraum bildet das Sekret einen h~iutigen 
Sa& um die aus einem Ovar entlassenen Eier. Nack kurzer Zeit 16st sick dieser auf, 
und die Eier liegen frei im Marsupium. Dann erst werden sie besamt. Die Eiablage 
vollzieht sick unmittelbar nach der H~utung. Die Eier k6nnen nur austreten, wenn das 
Integument dehnbar und noch nickt mit Kalziumkarbonat inkrustiert ist. Daher ist die 
Eireifung unmittelbar mit dem H~iutungsvorgang synchronisiert. 

M~innlickes Genitalsystem 

Im miinnlicken Geschleckt sind paarige Hoden ausgebildet. Sie liegen oberhalb des 
Darmes unmittelbar unter dem Perikardialseptum und erstre&en si& vom 2. bis zum 5. 
Pereionsegment. Die zylindriscken Hodensckl~iucke nehmen nahezu die gleiche Lage 
ein wie die Ovarien. Sie verjtingen sick terminal jeweils in ein Fiiament und gehen an 

f ~77~/v ~ \H - - I ' ' "  

Abb. 3: Schema des miinnlichen Genltaisystems. Hoden (H.) mit Vesiculum seminalis (V.s.), 
Vas deferens (V.d.) und androgener Driise (a.D.) 

der Grenze zum 6. Segment in volumin6se Vesicula seminalis tiber, die bis in das 7. 
Segment hineinreicken (Abb. 3). 

Auck im Hoden findet sick eine charakteristische Zonierung der einzelnen Rei- 
fungsstadien der Keimzellen, wie an Hand yon L~ings- und Querschnitten erscklossen 
werden kann (Abb. 4). In den einander gegentiberliegenden und zur Mediane des Tieres 
gerickteten Zonen der beiden Hodenkan~ile liegen die Spermatogonien. An diese scklie- 
gen sich verschiedene Reifestadien der Spermatocyten und der Spermatiden an. Lateral 
schlief~lick wird das Hodenlumen yon dicht aneinander gedr~ingten reifen Sperma- 
tozoen ausge£iillt. In diesem Bereich wird die Wand der Gonade yon groBen, plasma- 
reichen Zellen mit einem kompakten Kern, den sogenannten Sckleimzeilen, gebildet. 
Da stets eine groge Anzahl yon Spermatogenesestadien gleichen Entwicklungszustan- 
des auftritt, ist zu vermuten, dai~ auch die m~innlicken Gescklechtszellen schubweise 
reifen und heranwacksen. 
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Die Spermatozoen gelangen nach Abschlul~ ihrer Differenzierung in die Vesicula 
seminalis, wo sie in grof~er Zahl gespeichert werden. Paarige Vasa deferentia in Gestalt 
dtinner KanS.le leiten die Samenzellen aus den Vesicula ab. Sie miinden ventral in die 
Penispapillen, die am Sternit in H~She des 7. Pereionsegments herausragen. 

Abb. 4: L~ingsschnitt durch den Hoden. Von oben nach unten: Keimzone und Spermatocyten, 
Stadien der Chromosomenpaarung und Spermatozoen. Basal zwei S&teimzellen im Anschnitt. 

300 : 1 (Sublimat-Formol-Eisessig, H~imatoxylin) 

Nahe der terminalen Region der Samenkan~ile liegt die androgene Dr~ise (Abb. 3 
und 5). Sie besteht aus einem schmalen Gewebestreifen, der sich am Vas deferens ent- 
lang zieht. Der Hauptteil des Driisenk~Srpers ragt zipfelf~rmig in die Muskulatur 
hinein, welche an der Coxa ansetzt. Die androgene Driise ist yon einer bindegewebigen 

Abb. 5: Querschnitt dutch das mit Spermatozoen geftillte Vas deferens und die androgene 
Drllse, welche diesem als schmaler Gewebestreifen anliegt. 125 : 1 (Sublimat-Formol-Eisessig, 

H~malaun-Eosin) 

Htille umgeben und wird yon plasmareichen, stark basophilen Zellen gebildet. Zwi- 
schen der androgenen Driise und dem Vas deferens besteht keine Verbindung. CHAr,- 
NIAux-CoTTON (1957a, 1959, 1960, 1962a) nimmt auf Grund ihrer Untersuchungen 
tiber die androgene Driise der Malakostraken eine holokrine Sekretionst~itigkeit an. 
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Differenzierung des Genitalapparates 

Die morphologische Charakteristik der Gonaden bedarf no& einiger ergiinzender 
Bemerkungen [iber die Differenzierung des Ges&le&tsapparates. Ohne auf die histolo- 
gischen Details einzugehen, sollen in diesem Abschnitt nut einige wesentliche Tatsa&en 
herausgestellt werden. 

Na& dem Schltipfen sind die beiden Gonaden als mesodermale Zellstreifen na&- 
weisbar, deren cytologis&e Differenzierung na& der 1. H~iutung beginnt. Im Verlauf 
der ersten drei Zwischenh~iutungsphasen kommt es bei allen Jungtieren zur Heraus- 
bildung der Anlagen der Ovidukte, der Vasa deferentia und der Vesicula seminalis in 
Gestalt bindegewebiger Zellstreifen. Ovidukt und Vasa deferens erstrecken si& yon 
der H6he des Perikardialseptums bis zum Sternit des 5. beziehungsweise 7. Pereion- 
segments. Nach der 3. oder 4. H~iutung ist auch die Anlage der androgenen Dr~ise auf- 
findbar, wenngleich eine Identifizierung dieser aus wenigen Zellen bestehenden Anlage 
generell nicht m~Sglich war. 

In den Keimdrtisen entstehen Gonien, aus denen primar nut Oocyten hervor- 
zugehen s&einen. Bereits nach der I. H~iutung setzen meiotische Vorg~nge ein, und es 
lassen sich alIe Stadien der Chromosomenpaarung nachweisen. In den Gonaden konn- 
ten zun~i&st nur Heine, plasmaarme Oocyten gefunden werden. Eine alternative 
Differenzierung beginnt sich erst zum Zeitpunkt oder na& dem 5. H~iutungsstadium 
abzuzei&nen. In den prospektiven Ovarien setzt ein st~irkeres Plasmawa&stum der 
Oocyten ein, w~ihrend die in den prospektiven Hoden gefundenen Oocyten yon Sper- 
matogonien und Spermatocyten verdr~ngt werden. Bei weibli& determinierten Tieren 
bilden sich nunmehr die Anlagen der Vasa deferentia und der androgenen Driise, bei 
m~innlichen Tieren die Anlagen des Ovidukts zuriick. Die Reduktion dieser Organ- 
anlagen ist erst nach Ausbildung der ~iulleren Ges&lechtsmerkmale beendet. Nur die 
Anlagen der Vesicula seminalis bleiben als kleiner, undifferenzierter Gewebestreifen 
im 7. Pereionsegment der 99 erhalten. 

Der Tatbestand, daf~ der Ges&le&tsapparat yon Gammarus duebeni postembryo- 
nal zun~i&st einen zwittrigen Charakter aufweist, ist yon wesentlicher Bedeutung fiir 
eine Analyse der intersexuellen Geschlechtspr~igung, worauf an anderer Stelle no& ein- 
gegangen wird. 

Charakteristik der sekund~iren Geschle&tsmerkmale 

Bei den ~ ers&einen mit Beginn der geschlechtli&en Differenzierung vier Paar 
lamellenartige Oostegiten als permanente sekund~ire Ges&le&tsmerkmate, die an den 
Coxen der 2. bis 5. PereiopOden inseriert sind und den Brutraum zur Aufnahme der 
Eier bilden. Ihre GrSf~e nimmt vom ersten zum vierten Paar ab. Wie L~ Roux (1933) 
beobachtet hat, ers&einen die Oostegiten na& der 8. H~iutung als winzige, stummei- 
artige Bildungen. Sie vergrSf~ern sich zunehmend im Verlauf der folgenden H~iutun- 
gen, bis na& der 13. H~iutung ihre Differenzierung mit dem Auftreten langer, margi- 
haler Borsten beendet ist (Abb. 6). Die Insertionsstellen der Randborsten sind bereits 
nach der 12. H~iutung an den Oostegiten erkennbar. KINNE (1953a) hingegen regi- 
strierte das Ers&einen der Borsten erst nach der 14. H~iutung. Diese unters&iedti&en 
Befunde kSnnten - sofern sie nicht als Ausdruck einer gewissen individuetlen Varia- 
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bilit~it anzusehen sind - auf die nicht ~ibereinstimmenden Kulturbedingungen zuri~ck- 
gefiihrt werden, denen die Feststellungen yon L~ Roux (3-4°/~0; 15°C) und KINNI~ 
(i0 °/O~O; 19--20 ° C) zugrunde liegen. 

Die Ausbildung der Randborsten f~llt mit der ersten Eiablage zusammen. CHAR- 
NIAux-CoTTON (1957) fiihrte bei Orchestia gammarella den Nachweis, dai~ dieser 
Differenzierungsvorgang mit der Dotterbildung im Ovar im Zusammenhang steht und 
dur:ch ein wahrscheinlich yon den Follikelzellen gebildetes Hormon gesteuert wird. $~ 
yon Orchestia gammarella, die w~hrend der Fortpflanzungszeit ovarektomiert wurden, 
verloren nach der folgenden, sp~itestens nach der darauffolgenden H~iutung die langen 

a b c 

D 
d 

/ 
e 

Abb. 6a bls f: Entwicklungsstadien der Oostegiten des 2. Pereiopoden. 
(Nach LE Roux, ver~indert.) 

Randborsten an den Oostegiten. Eine Reimplantation des Ovars bewirkte das erneute 
Erscheinen der Randborsten, wenn in den Oocyten die Dotterbildung er£olgte. Eine 
Korrelation zwischen Vitellogenese und Ausbildung der Randborsten wurde bereits 
yon L~ Rovx (1933) vermutet. Die Existenz der marginalen Borsten stellt ein tempo- 
r~res Geschlechtsmerkmal dar. I(INNE (1953C) hat einen vonder  Jahreszeit abh~ngigen 
Verlust der Borsten und eine damit verbundene fortpflanzungsbiologische Ruhezeit 
bei Gamrnarus duebeni feststeilen k6nnen. Die yon ihm im ,,Kleinen KieI" untersuch- 
ten g ~ machten diese Ruhepause im Herbst durch. Dieser Befund liel3 sich auch bei den 
Populationen yon Gammarus duebeni aus dem Gebiet des Elbe~istuars best~itigen. 

M~innlichen Tieren fehlen die Oostegiten, Sie sind vielmehr durch das Vorhanden- 
sein yon zwei Penispapillen am Sternit des 7. Pereionsegmentes gekennzeichnet. Sie 
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entstehen nach der 7. oder 8. H~iutung, wenn die histologische Differenzierung der 
Vasa deferentia erfolgt. W~ihrend der sexuellen Reifung der d c? bitden sich an dem 
Autgenast der 2. Antennen Heine blattartige Anh~inge, die Calceoli, aus. Sie treten im 
allgemeinen nach der 9. oder 10. H~iutung auf. Diesem Stadium entspricht eine K~irper- 
l~inge -con 9 bis 10 mm. Zun~i&st finden sie sich in Ein- oder Zweizahl am proximalen 
Ende der zweiten Antennen; ihre Zahl w~ichst w~ihrend der folgenden H~iutungs- 
s&ritte, bis nahezu alle Antennalsegmente mit Calceoli besetzt sin& Nut apikal blei- 
ben einige, oft auch proximal ein oder zwei Antennenglieder frei. 

Ein weiteres &arakteristis&es sekund~/res Ges&le&tsmerkmal ist die unterschied- 
li&e Form des Propodus der 1. und 2. Gnathopoden und des Augenastes der 3. Uro- 
poden. Fertile c~ c~ besitzen grSgere und kr~if~iger geformte Gnathopoden sowie l~/ngere 
3. Uropoden als die 99. Gestalt und Wachstum der Gnathopoden werden no& ein- 
gehend bei der Bespre&ung der intersexuellen Ges&le&tsauspr~igung dargestellt. 
S&liet~li& sind auch 1. und 2. Antennen l~inger und kr~ifldger gebaut als bei weiblichen 
Tieren. 

Eine Unterscheidung der Ges&techter ist im allgemeinen bei einer K/Srperl~inge 
yon 7 his 8 mm m6gli&. Weibli&e Tiere k6nnen mitunter bereits in einem Gr6ffen- 
stadium yon 6 mm, ausnahmsweise sogar bei 5,5 mm L~inge erkannt werden. Die 99 
errei&en die Ges&lechtsreife durchs&nittlich bei einer Gr6t~e yon 11 bis 13 mm. SeI- 
tenet ers&einen die Randborsten bereits bei einer L~inge yon 10 ram. Als Ausnahme ist 
sicherlich das Vorkommen yon nur 8 mm langen ges&le&tsreifen 99 anzusehen, das 
yon HYNES (1954) e rw~ihnt wird. Der Zeitpunkt der sexuellen Rei£ung ist in diesen 
F~illen vermutlich vor der 13. oder 14. H~iutung anzusetzen, und es ist auf Grund dieser 
Be£unde anzunehmen, dat~ der Eintritt der Geschlechtsreife in gewissen Grenzen vari- 
iererl kann und damit nicht streng an ein bestimmtes H~iutungsstadium fixiert ist. 
M~innliche Tiere werden nach Erreichen einer L~inge yon 13 bis 14 mm fertiI. Die Ge- 
schle&tsreife zeigt sich dadur& an, dafg sie mit 99, die vor der Oviposition stehen, zu 
pdikopulieren beginnen. Die Pr~ikopula geht dem eigentlichen Begattungsakt voraus, 
der bei Gammarus duebeni in der glei&en Weise vollzogen wird, wie ihn HsINz~ 
(I932) fiir Gammarus pulex beschrieben hat (KINNE 1953a). 

G e s c h l e c h t s m e r k m a l e  u n d  K l a s s i f i z i e r u n g  d e r  I n t e r s e x e  

Die S&ilderung der Geschle&tscharaktere normaler 99 und d d ist vorangestetlt 
worden, um ein besseres Verst~/ndnis ftir die mannig£a&en Formen der Ausbildung pri- 
m~irer und sekund~irer Ges&lechtsmerkmale bei den Intersexen zu gewinnen. 

Erstmalig hat LE Roux (1933) das Auftreten yon Intersexualit~it bei Garnrnarus 
duebeni nachgewiesen und einen Fall yon weiblicher Intersexualit~it mit unvollstSndiger 
Entwi&lung des Ovars und rudimendirem oder fehlendem Borstenbesatz an den Ooste- 
giten bes&rieben. HYNES (1954) erw~ihnte das sporadis&e Vorkommen yon c? c~, die 
mit Oostegiten ausgestattet waren. TI~AUT (1962) stellte lest, daf~ die Intersexe bei 
Garnmarus duebeni si& je na& dem Grad der Auspr~igung weiblicher oder mffnnli&er 
Ges&le&tsmerkmale vers&iedenen Zwis&enstufen zuordnen lassen und unters&ied 
drei Intersexualit~itstypen. 
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Wie nachstehend ausgefiihrt wird, hat die eingehende morphologische Uberpriifung 
der Intersexe gezeigt, daf~ nahezu alle 121bergangsformen zwischen echten ~?~ und ech- 
ten d d existieren. Um die einzelnen intersexuellen Zwischenstufen in iibersichtlicher 
Weise abzuhandeln, werden fiinf verschiedene Intersexualit~itstypen unterschieden. 
Diese Klassifizierung basiert auf der abgestu~en Auspr~igung der prim~iren und sekun- 
d~iren Sexuaicharaktere. Diesem Einteilungsschema haf~en gewisse formale MS.nget an: 
Gelegentlich bereitet die Einordnung untersuchter Intersexe Schwierigkeiten, da die 
Grenzen zwischert den aufgestetlten Gruppen durch Ubergangstypen verwischt werden 
k6nnen. Zudem hat sich herausgestellt, dat~ im zeitlichen Verlauf der Entwicktung 
unter Umst~inden eine wechselnde Einstufung erfolgen kann, die durch eine Abschw~i- 
chung oder Versfiirkung der weiblichen beziehungsweise der m~innlichen Geschlechts- 
tendenz bedingt ist. Wie sp~iterhin noch auseinandergesetzt wird, ist eine pr~izisere 
Charakterisierung der Intersexe durch Einbeziehung weiterer Kriterien, wie Wachs- 
tumsintensit~it, H~iutungsfrequenz und sexualbiologisches Verhalten m~Sglich. 

Die vorgenommene Klassifizierung stiitzt sich auf eine morphologische Unter- 
suchung yon unge£~ihr 60 Intersexen. Insgesamt wurden mehr als 100 Intersexe iiber 
einen l~ingeren Zeitraum kontrolliert. 

Stark weibliche Intersexe 

Dieser Gruppe yon Intersexen geh6ren Tiere an, die in ihrer Geschlechtsauspr~i- 
gung im wesentlichen der weiblichen Erscheinungsform entspre&en (Abb. 8a). In allen 
entscheidenden Merkmalen, wie Ausbildung und Wachstum der sekund~iren weiblichen 
Geschlechtsmerkmale und Eintritt der Geschlechtsreife, besteht v611ige Ubereinstim- 
mung mit den Verh~ittnissen bei echten 9~). 

Das Erscheinungsbild dieser Tiere ist jedoch dariiber hinaus dutch das Auftreten 
bestimmter m~innlicher Geschlechtsmerkmale gekennzeidmet. Es handelt sich hierbei 
zun~ichst urn das gelegentliche Vorkommen yon Calceoli an den zweiten Antennen. Sie 
bilden sich nut bei ~ilteren weiblichen Individuen gegen Ende des normalen Lebens- 
zyklus aus. Calceoli konnten friihestens in einem L~ingenstadium yon 16 mm nachge- 
wiesen werden. Ebenso wie bei den jungen d9 d setzt ihre Entstehung am proximalen 
Ende der zweiten Antennen ein. Meist tragen beide, seltener nut eine Antenne, diese 
blattartigen Anh~inge, und stets werden nur wenige, maximal etwa 5 Calceoli pro An- 
tenne ausgebildet. Ein st~irkeres L~ingenwachstum der zweiten Antennen ist hingegen 
mit dem Erscheinen der Catceoli nicht verbunden. 

Eine andere, etwas stSrker m~innlich modifizierte Form dieses Intersexualit~itstyps 
wird dutch das Auftreten einer oder beider Penispapillen am 7. Pereionsegment repr~i- 
sentiert. Tiere, die diese mi/nnlichen Geschlechtsmerkmale aufweisen, gleichen habituei1 
ebenfalls normalen 99 und sind generell funktionstiichtig. Auger Penispapillen besit- 
zen diesem Typ zugehSrige Tiere mitunter einzelne Calceoli, die ebenfatls erst bei 
~ilteren Tieren erscheinen; maximal wurden pro Antenne 8 Calceoli gez~ihlt. Beziiglich 
des zeitli&en Auftretens ergeben sich keine tiber die obige Schilderung hinausgehende 
Besonderheiten. 

Histologische Untersuchungen haben keine Anhattspunkte fiir das Vorhandensein 
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yon Hodengewebe und Spermatozoen erbracht; Ovar und Ovidukt sind vielmehr v/511ig 
normal ausgebildet. 

Auf Grund des Vorhandenseins yon ein oder zwei m~innlichen Genitalpapillen am 
7. Pereionsegment steltte sich die Frage, ob bei diesen Tieren ableitende m~innIiche Ge- 
schtechtswege erhalten geblieben sind. Eine grlindliche histologische fdberpriifung dieser 
Region zeigte jedoch, dat~ sich die Penispapillen frei in die Leibesla6hte 6ffnen. Ein nor- 
mal ausgebildetes Vas deferens ist hie gefunden worden. Lediglich die bindegewebigen 
Anlagen der Vasa derentia sind vielfach mehr oder weniger deutlich nachweisbar. Sie 
ziehen si& als diinner Bindegewebsstrang unter dem Perikardialseptum entlang und 
biegen seitlich des Darmtraktes nach unten, um im basalen Bereich des 7. Pereionseg- 
mentes zu enden. H~iufig endet dieser Bindegewebsstreifen bereits in H6he des Hepato- 
pankreas, oder er ist nur auf einer Seite erkennbar. Das Vorhandensein einer androge- 
hen Driise konnte hingegen nicht belegt werden. 

Die Vesicula seminalis sind ebenfatls nut als Anlagen vorhanden, die einen diin- 
nen, undifferenzierten Gewebestrang am terminalen Abschnitt des Ovars darstellen und 
sich ungef~ihr bis zu den Anlagen der Vasa deferentia erstre&en. Zuweilen sind die 
Anlagen der Vesicula seminalis nicht feststellbar. Dies ist der Fall, wenn das Ovar, ins- 
besondere bei iilteren 99, his in das 7. Pereionsegment hineinreicht. Vermutlich werden 
die Anlagen dann in Ovargewebe transformiert. 

Um eine Erkl~irung ftir das Entstehen dieser intersexuellen 99 zu geben, sei an 
die Ausfiihrungen tiber die Entwicklung des Genitalapparates erinnert. Die Unter- 
suchung junger, sexuell noch nicht differenzierter Tiere hat gezeigt, dat~ prim~ir die aus- 
fiihrenden Genitalorgane beider Geschlechter angelegt werden. Ovidukt beziehungs- 
weise Vas deferens werden erst zum Zeitpunkt der ~iugeren geschlechtlichen Differen- 
zierung rti&gebildet und sind sp~itestens vor Eintritt der Geschlechtsreife vollst~indig 
(im m~innli&en Geschlecht) oder partiell (im weiblichen Geschlecht) reduziert. Bei dem 
Typ der stark weiblichen Intersexe wurde festgestellt, daf~ die Entstehung der Ooste- 
giten und Penispapillen, die gew~Shnlich bei einer K/Srperl~inge von 7 his 8 mm sichtbar 
werden, gleichzeitig - oder nur um einen H~iutungsintervall verschoben - nacheinander 
erfolgt. Vermutli& wird die Ausbildung der Penispapillen durch eine voriibergehende 
histologische Entfaltung der androgenen Drtise und einer damit beginnenden hormo- 
nalen Aktivit~/t induziert. Leider ist die M~Sglichkeit, anhand der strukturellen Auspr~i- 
gung des Genitalapparats in diesem Stadium die weitere Differenzierung vorauszu- 
sagen, dadurch eingeschr~inkt, dal~ verschiedene Wege intersexueller Entwi&lung ein- 
geschlagen werden k6nnen. 

Schwa& weibliche Intersexe 

Von dem vorstehend geschilderten Typ stark weiblicher Intersexe unterscheidet 
sich ein anderer Typ intersexueller Geschlechtsauspr~igung durch eine etwas st~irkere 
Entwi&lung mS.nnlicher Sexual&araktere (Abb. 8b). Diese als schwa& weibliche 
Intersexe bezeichneten Tiere gleichen habituell weitgehend den stark weiblichen Inter- 
sexen. Sie bilden Oostegiten mit Randborsten aus, doch tragen sie Gnathopoden, deren 
Dimensionen etwas gr6t~er als bei den stark weiblichen Intersexen sin& Die Entstehung 
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der Randborsten kann einer zeitlichen Verz6gerung unterliegen. Sie erscheinen im all- 
gemeinen naeh Erreichen einer K6rperl~inge yon 14 bis 15 mm und k6nnen sp~iterhin 
tempor~ir wieder zuriickgebitdet werden. Stets treten zwei miinnliche GenitalpapilIen 
auf. Auch Calceoli k6nnen sich bei ~ilteren Tieren, entweder auf bdden zweiten An- 
tennen oder nur einseitig, ausbilden. 

Die Gonaden sind als typische Ovarien mit allen Stadien der Oogenese angelegt. 
Denno& erweisen sich diese Intersexe stets als steril. Ovidukt und Schleimdr~ise sind 
zwar vorhanden, do& bleiben die Eileiter basal blind geschlossen, so dag Ovipositio- 
hen nicht erfolgen k~nnen. In den Gonaden, die oR aufgetrieben erscheinen, sind dann 
mehrere Oocytengenerationen in verschiedenen Phasen der Aufl~Ssung nachweisbar. 
Offenbar wird der Dotter der degenerierenden Eizellen nach einer gewissen Zeit yon 
den Follikdzellen resorbiert. Bei der Dur&musterung einiger histologis&er Pr~iparate 
derartiger Ovarien war eine zahlenm~igige Reduktion der Oogenesestadien zu beob- 
a&ten. Daraus l~igt sich s&liegen, dag Vermehrung und Gr6genwa&stum der Oocyten 
zeitweilig eingestellt werden. In diesem Zustand kommt es zu der erw~ihnten voriiber- 
gehenden Rti&bildung der Oostegitborsten, die solange andauert, his wieder eine neue 
Oocytengeneration herangewa&sen ist und die Vitellogenese dur&l~iu~, wobei eine 
erneute hormonale Stimulierung der Randborstenbildung erfolgt. 

Die hintere Region der Gonaden weist eine mehr oder weniger ausgepr~igte Mas- 
kulinisierung auf. Im Endabs&nitt der Ovarien kgnnen inselartig eingeschobene Areale 
spermatogenen Gewebes auftreten oder auch Oocyten- und Spermatocytenstadien un- 
mittelbar nebeneinander aufgefunden werden. Zellelemente des Hodens sind im allge- 
meinen auf einen sehr kurzen Bereich der Keimdriise bes&riinkt. Vielfach s&eint die 
Entwi&lung der Spermatocyten im Stadium der Meiose arretiert zu sein, do& wird 
mitunter auch die Spermatohistogenese durchlau£en. 

Vesicula seminalis finden si& entweder als bindegewebige Anlagen oder in etwas 
weiter differenzierter Form mit ausgebildetem Lumen. Sofern eine Spermatohisto- 
genese erfolgt, nehmen sie die reifen Spermatozoen, die meist nur in geringer Zahl pro- 
duziert werden, auf. Bei einem Tier wurden im Lumen der Vesicula auch versprengte 
Heine Oocyten gefunden. 

Auch Vasa deferentia k~nnen auftreten, doch verbleiben diese mitunter in einem 
mehr oder weniger undifferenzierten Zustand und stehen nicht in unmittelbarer ge- 
weblicher Verbindung mit den Vesicula seminalis beziehungsweise deren Anlagen. Nur 
wenn ein einheitlicher Hohlraum ausgebildet wird, k~Snnen die Spermatozoen tiber die 
Vesicula seminalis in die Vasa deferentia eindringen. 

So£ern sich diese beiden Organe des miinli&en Genitalsystems differenziert haben, 
ist auch eine androgene Driise vorhanden. Jedoch ist das androgene Gewebe - vergll- 
chen mit dem Volumen dieser Driise bei normalen d ~ - stets rudimenti/r entwi&elt. 
Es besteht nut aus wenigen Zetten, und in einigen F~illen blieb die Existenz des an&o- 
genen Gewebes zweifelhaflc. 

Von Bedeutung ist ferner der Tatbestand, dag selten beide Gonaden den glei&en 
Strukturaspekt aufweisen. Hiiufig stellt die eine Gonade ein vgllig normales Ovar dar, 
wiihrend die andere im hinteren Abs&nitt die geschilderten Abnormit~iten zeigt. Der 
normalen H~ilflce fehlt die androgene Driise, w:,ihrend Vesicula seminalis und Vasa 
deferentia als Anlagen erhalten geblieben sein k/Snnen. 
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Mittlere Intersexe 

Der Stufenreihe intersexueller Geschlechtsauspr~igung folgend, schliei~t sich den 
schwach weiblichen Intersexen ein weiterer Typ mit ausgepr~.gt sexuell intermedi~ren 
Eigenschafien an (Abb. 8c). Zwar besteht keine sehr schaffe Abgrenzung zu dem vor- 
stehenden Typ, doch l~ilgt sich generell eine st~rkere Maskulinisierung des Geschlechts- 
apparates feststellen, als sie bei den schwa& weiblichen Intersexen zu beobachten ist. 

a /3 

Abb. 7a und b." Oostegiten des 2. (a) und 3. (b) Pereiopoden yon einem mittieren Intersex mit 
reduzierten und intermedi~iren Randborsten 

Die geschlechtliche Zwischenstellung, die diese Tiere einnehmen, kommt bereits im 
~iufgeren Erscheinungsbild zum Ausdruck. Die Gr6i~enrelationen der Gnathopoden lie- 
gen ungef~ihr zwischen denen normaler 99 und normaler d d .  Die 3. Uropoden wie 
auch die 2. Antennen sind jedoch nur wenig l~inger als bei weiblichen Tieren. Calceoli 
erscheinen im allgemeinen bei einer Gr~Sge yon 16 bis 18 mm. Selten werden die An- 
tennen von diesen vollst~indig besetzt, und gelegentlich tritt eine zahlenm~f~ig ungleiche 
Verteilung der Calceoli auf den Antennen auf. 

Wachstum und Differenzierung der Oostegiten erfahren eine gewisse zeitliche Ver- 
z6gerung. Diese bezieht sich vor allem auf die Ausbildung der Randborsten. ~ber meh- 
rere H~iutungsintervalle hinweg kann das vorletzte Stadium (Abb. 6e), an dem die 
Borstenanlagen bereits erkennbar sind, beibehalten werden, ehe eine vollst~indige 
Randborstengarnitur erscheint. Diese kann nach der folgenden H~iutung wieder ver- 
schwinden und bei der (ibern~ichsten H~iutung erneut zutage treten. Das Erscheinungs- 
bild der Oostegiten vermag sich in unregelm~it~iger Folge zu ~indern, was sich zudem im 
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Auftreten einer partiellen Beborstung iiuf~ern kann. Gleichzeitig oder unabhlingig 
davon stellt rich auch eine Verkiirzung der Borsten um ungefS.hr die H~iltte der nor- 
malen L~inge ein (Abb. 7). Derartige Oostegiten bleiben mehr oder weniger senkre&t 
nach unten geri&tet, so dafg eine 121berde&ung zu einem geschlossenen Brutraum nicht 
zustande kommt. Diese Randborstenreduktion kann schliet~li& au& nut auf ein oder 
zwei Oostegiten beschrS.nkt sein, w~ihrend alle anderen keine strukturellen Abweichun- 
gen des Borstenbesatzes zeigen. 

Die intermedi~ire Stellung, wel&e die mittteren Intersexe einnehmen, spiegelt si& 
vor alIem in der Morphologie der Gonaden wider. Die Keimdriisen haben einen ausge- 
pr~igt zwittrigen Charakter, da sie sowohl Ei- als auch Samenzellen enthalten. Insge- 
samt bieten die Gonaden bei dieser Gruppe ein sehr variables Bild (Abb. 9). Vielfach 
Iiegt ein Verteilungsmodus vor, bei dem die vordere Hiilt~e yon einer Ovar- und die 
hintere yon einer Hodenregion eingenommen wird. Ovariales und testikulS.res Gewebe 
k~innen au& mehrfa& alternierend mosaikartig hintereinander angeordnet sein. Meist 
besteht zwischen beiden Anteilen eine riiumliche Sonderung, do& finden si& auch Ent- 
wi&lungsstadien beider Geschlechtszelltypen iiber einen gr/Sgeren Berei& nebenein- 
ander. S&lief~Iich kann es auch zur Entstehung eines allerdings nur auf die Gonaden 
bes&r~inkten Halbseitenzwittertums kommen, indem die eine Seite mit einem Hoden 
und die andere mit einem Ovar ausgestattet ist. Unter 12 untersuchten Individuen dieses 
Typs land si& diese Situation nur einmal realisiert. Dieser Fall beweist eindeutig, daf~ 
ein e&ter, auch ~iut~erti& erkennbarer Gynandromorphismus nicht zu erwarten ist, da 
die sekund~iren Ges&lechtsmerkmale auf beiden K/irperseiten das glei&e intermedi~ire 
Ers&einungsbild aufwiesen. Trotz der abnormen strukturellen Gegebenheiten in den 
Gonaden k6nnen beide Keimzelltypen nebeneinander zur Reife gelangen. Dur&laufen 
die Oocyten die Vitellogenese, so erscheinen ha& der folgenden HS.utung Randborsten 
an den Oostegiten. Das Auftreten intermedi~irer Borsten sowie die partielle Beborstung 
der Oostegiten beruht, wie sich histologisch best~itigen liei~, auf der Reifung einer gerin- 
gen Zahl yon Oocyten. Dieses Resultat diirt~e als Ergebnis einer quantitativ unzurei- 
&enden Produktion des Ovarhormons anzusehen sein. 

Die Auspr~igung der ableitenden Ges&lechtskan~ile entspri&t in wesentli&en 
Punkten der Situation bei den s&wa& weibli&en Intersexen. Die Gonaden/5ffnen si& 
stets in ein Ovidukt, das mit einer Schleimdriise versehen ist, sofern ovariales Gewebe 
vorherrscht. Dominiert testikul~ires Gewebe, dann ist diese rudimen6ir oder fehlt voll- 
stS.ndig. In einem Fall waren die Spermatozoen sogar in das Ovidukt eingedrungen, 
da dutch einen na&folgenden Ovarabs&nitt die Ableitung in das Vesiculum seminalis 
versperrt war. Die Ovidukte bleiben basal stets blind geschtossen. 

Die Vesicula seminalis und Vasa de£erentia sind mehr oder weniger normal oder 
als Anlagen entwi&elt. Stets treten jedo& beide Penispapillen auf. Im allgemeinen 
weisen die Ges&le&tsorgane beider K~rperh~ilt~en morphologis& keine symmetrische 
Ubereinstimmung auf. Das gilt insbesondere far die regionale Verteitung yon Ovar- 
und Hodenbezirken. 

Auf Grund der strukturellen Besonderheiten des Genitaltraktes interessierte wie- 
derum die Frage ha& dem Vorhandensein und der Bes&affenheit der androgenen 
Driise. Ihre Existenz wurde bei allen mittleren Intersexen festgestetlt. Vielfach ist das 
androgene Gewebe vStlig normaI entwi&elt, wennglei& dessen Volumen - soweit es 
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Abb. 8a bis e: Stufenreihe der ~ntersexuellen Geschlechtsauspr~igung in halbschematischer Dar- 
stellung..Stark weiblicher Intersex (a), schwach weiblicher Intersex (b), mittlerer Intersex (c), 

schwach m~innlicher Intersex (d), stark m~innlicher Intersex (e) 
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sich anhand histologischer Pr~iparate abs&~itzen l~igt - reduziert zu sein scheint. Ge- 
iegentlich ist abet das Cytoplasma der Driisenzellen auffallend stark vakuolisiert, und 
es liegt daher nahe, diesen Zustand mit einer Ver~inderung der hormonaten Aktivit~it 
in Zusammenhang zu bringen. 

Zudem ist fiir die Erkl~irung der mannigfa&en Abwandlungen des Genitaltraktes 
bedeutsam, dag der Strukturaspekt der beiden androgenen Driisen eines Tieres unter- 
s&iedlich sein kann. Hat die androgene Driise der einen Kgrperh~ilt~e ein vakuotisiertes 
Aussehen oder ist sie ledigli& als Anlage ausgebildet, dann sind die Ges&le&tsorgane 

Abb. 9: L~ingss&nitt durch die Gonaden eines mittleren Intersexes. Links und rechts unten im 
Bild ovariales, rechts oben testikul~ires Gewebe. 100 : 1 (Bouin, H~imalaun-Eosin) 

dieser Seite starker feminisiert. Aus diesem Befund l~f~t sich die Vorstellung herleiten, 
dab bei intersexueller Entwicklung die androgene Drilse prim~ir die Differenzierung 
der ihr zugeh~Srigen K6rperh~il~e in eine m~innliche Richtung determiniert. 

Zweifelsohne dtir~e der Verteilungsmodus und das r~iumliche Verh~tmis yon 
ovariaiem zu testikul~irem Gewebe im Verlauf eines l~ingeren Zeitabs&nitts Ver~inde- 
rungen unterliegen. Die M~Sgli&keit, den Strukturwechsel der Gonaden durch Beobach- 
tung yon augen zu verfolgen und anhand des Zustandes der sekund~ren Geschlechts- 
merkmale zu erschliegen, gelingt jedoch nut in unvollkommener Weise. Lediglich die 
geflillten Vesicula seMnalis, die dutch die Cuticula weii~lich hindurchschimmern, sind 
im allgemeinen zu erkennen, und auch das Auftreten dotterbeladener Oocyten ist 
anhand der dunkelbraunen Verf~irbung der Gonade, zumindest bei 5~ingeren Tieren, 
wahrnehmbar. 
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S&wach m~innliche Intersexe 

Dieser Gruppe werden Intersexe zugeordnet, die habituelt normalen c~ d ;,ihneln 
(Abb. 8d). Schwa& m~innli&e Intersexe besitzen 4 Paar Oostegiten, weI&e dem Ent- 
wi&lungsstadium e yon Abbildung 6 entspre&en, hingegen niemals normale oder redu- 
zierte Randborsten tragen. Die Gnathopoden haben ein intermedi~res oder st~/rker 
m~innli&es Aussehen, und ihr Wa&stum bleibt gegentiber den Verh~iltnissen echter d c~ 
zurii&. Nach Amputation regenerieren sie wiederum in intermedi~irer Form. Auch die 
Uropoden und 2. Antennen sind kiirzer als bei normalgeschle&tli&en d d. Calceoli 
treten zwar an den 2. Antennen auf, do& erscheinen sie erst im adulten Stadium. 

Die Ges&le&tsorgane sind beidseitig als Hoden angelegt und miinden iiber Vesi- 
cula seminalis in Vasa deferentia. Letztere sind stets mit einer androgenen Driise aus- 
gestattet, an der si& strukturelle Abwei&ungen ni&t mit Sicherheit ermitteln lieflen. 

Vorwiegend im vorderen Bereich der Gonade und meist nur auf eine Seite be- 
s&r~inkt, ist ein deutlich abgegrenzter Ovarbezirk na&weisbar. Dieser enthlilt einige 
kleinere und mittelgrol3e Oocyten, die jedo& hie das Stadium der Vitellogenese er- 
rei&en. Besteht zwis&en der Ovar- und Hodenregion keine s&arfe Sonderung, so 
k/Snnen auch bier Spermatocyten und Oocyten aus dem Keimlager in unmittelbarer 
Nachbars&afl: hervorgehen. Die Ausdehnung der Ovarzone erstre&t si& im allge- 
meinen auf ein, h~S&stens auf zwei Segmente. 

Bemerkenswert ist ferner, daf~ am Hoden dieser Tiere die Oviduktanlage im 5. 
Segment erhalten bleibt. Sie persistiert auch an dem Hoden, der keine Oocyten ent- 
h~ilt. Sie besteht aus einem diinnen epithelialen Kanal und rei&t basal bis zum Ster- 
num. Eine Schleimdriise fehlt. 

Ober das Schi&sal der Oocyten lassen sich keine n'aheren Aussagen machen. Wahr- 
s&einli& degenerieren sie nach einer gewissen Zeit, da sie in der Gonade verbleiben, 
doch erfolgt si&erli& ein Nachschub dur& Teilungen der Oogonien. 

Der Zeitpunkt, zu dem eine intersexuelle Entwi&lung ~iut3erlich si&tbar wird, 
lie{g sich anhand einiger Beoba&tungen erfassen. Er kann einerseits frtihzeitig fest- 
gelegt sein, erkennbar dadurch, dag neben den m~innli&en Genitalpapilten Oostegiten 
auftreten. Andererseits kann eine intersexuelle Differenzierung erst in einem spiiteren 
Stadium angebahnt werden, na&dem zun~i&st eine rein m~innli&e Entwi&lung statt- 
gefunden hat. Die Umwandlung erfolgt vMfach vor Errei&en der Ges&le&tsreife bei 
einer L~inge yon 9 bis 1t mm, in Ausnahmef~illen aber erst bei einer K~rpergr6ge von 
16 bis 19 ram. Diese Individuen sind durch eine verz~igerte oder zun~ichst fehlende 
Entwi&tung der Calceoli &arakterisiert. 

Stark m~innliche Intersexe 

Den s&wach m~innli&en Intersexen s&liet~t sich die Gruppe der stark m~innlichen 
Intersexe an (Abb. 8@ Sie sind in bezug auf K6.rpergr6ige und Wa&stum der Gnatho- 
poden und Uropoden sowie des Calceolibesatzes an den 2. Antennen nicht yon norma- 
len c~ d zu unterscheiden. Ledigli& die Existenz yon Oostegiten an den Coxen der 
2. his 5. Pereiopoden rechtfertigt ihre Zuordnung zu den Intersexen. Die Oostegiten 
sind etwas kleiner als bei dem vorangehenden Typ und entspre&en meist dem Sta- 
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dium d der Abbildung 6. Zudem kann ihre Zahl reduziert sein, so daft im Extremfall 
nur eine Brutlamelle vorhanden ist. 

Die Geschlechtsorgane zeigen keine Abwei&ungen gegeniiber den Verh~ilmissen 
bei echten c~ ~. Testes und androgene Drtisen sind vSllig normal ausgebildet. Die 
intersexuelle Natnr dieser Tiere manifestiert sich also nur im ~iut~eren Erscheinungs- 
bild. Da die Oostegiten offenbar stets zusammen mit den m~innlichen Genitalpapillen 
nach dem 7. beziehungsweise 8. Hgutungsstadium auftreten, ist ihr intersexueller Cha- 
rakter friihzeitig festgelegt. Soweit sich anhand zahlreicher, kontinuierlich durchge- 
flihrter Beobachtungen beurteilen l~ii~t, erf~ihrt dieser im Verlauf des weiteren Lebens- 
abschnittes keine Ver~inderungen. Auch eine sp~itere Verringerung oder Zunahme der 
Oostegitzahl konnte nicht registriert werden. Abgerissene Oostegiten werden hingegen 
regeneriert. Alle anderen Organe, die als m~innliche Geschlechtsmerkmale ausgebildet 
sind, wa&sen nach Amputation in typisch m~innlicher Form nach. 

Die Entstehung der stark m~innlichen Intersexe ist vermutlich dadur& bedingt, 
daf~ die Differenzierung des Hodens mit einer zeitlicher~ Verz~Sgerung erfolgt und 
primiir in den Gonaden wahrscheinlich entstehende Oocyten eine Zeitlang persistie- 
ren, so dat~ sie eine gewisse hormonale Wirkung entfalten kiJnnen und damit die 
komplette oder partielle Ausbildung der Oostegiten induzieren. 

B i o m e t r i s c h e  U n t e r s u c h u n g e n  

L~ingenwachstum 

l~ber das Wa&stum yon Gammarus duebeni liegen Untersuchungen yon L~ Roux 
(1933), KINNE (1953a) und einige Angaben yon HYNrs (1954) vor. LE Roux hat das 
Wachstum bis zur Geschlechtsreife verfolgt und eine unterschiedliche Wachstumsge- 
s&windigkeit mit Beginn der sexuellen Differenzierung festgestellt. KINNr widmete 
rich insbesondere dem Lebenszyklus dieser Art und der Abh~ingigkeit des Wachstums 
von Temperatur, Salzgehalt und Ern~ihrungsbedingungen. Die Befunde dieser Autoren 
sollen, soweit sie fiir die gegebene Problematik yon Belang find, kurz skizziert werden. 

Nach Lr Roux haben frisch geschliiptte Jungtiere eine Gr~Sf~e yon 1,8 bis 1,9 mm. 
Bei einer Temperatur yon 15°C und einer Salini6it yon 3 bis 4°/oo wird die Ge- 
schlechtsreife nach 80 bis 90 Tagen erreicht. KINNr bestimmte die GrSge der Jungtiere 
nach dem Schlap£en mit ungef~ihr 2 mm und ermittelte bei einer Temperatur von 18 ° 
bis 20°C und einer Salinit~t yon 10%o den Eintritt der Geschlechtsreife nach 150 bis 
180 Tagen im weiblichen Geschlecht und nach 180 bis 220 Tagen im m~inntichen Ge- 
schlecht. Bei natarlichen Temperatur- und Lebensbedingungen wird die Geschle&tsreife 
in nahezu der gleichen Zeitspanne erreicht. Auch yon HYNEs wird der Eintritt der Ge- 
schlechtsreife mit 23 bis 30 Wochen bei t50 bis 20°C datiert. Unter den genannten 
Verhiilmissen betr~igt die Lebensdauer der Tiere im Labor 275 Tage (9), beziehungs- 
weise 480 Tage (d) und die Endgr~Sf~e im Mittel 15 mm (9) beziehungsweise 20 mm 
(d) (KINNr 1953a); als maximale Endgr/5t~en werden 18,4 mm (9) beziehungsweise 
24 bis 25 mm (~) angegeben. 

Das Vorhaben, die Wachstumsintensit~it der Intersexe zu messen, erforderte die 
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gleichzeitige Registrierung des Wachstums normaler 9~ und d <3, da ein Bezug auf 
friihere Angaben infolge der unterschiedlichen Aussagen yon L~ Roux einerseits und 
KINNE und HYNES andererseits nicht sinnvoll erschien. Das Resuhat dieser bet 15 o C 
und 10°/o0 S. durchgefiihrten Messungen ist graphisch in den Wachstumskurven der 
Abbildung 10 wiedergegeben. Hierbei wurde die Lgnge als Entfernung der Vorder- 
kante des Kop£es bis zur Basis des Telsons bet ausgestre&ten Tieren bestimmt. Wie 
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Abb. 10: Semilogarithmische Darstellung des Lingenwachstums von iui~erlich sexuell undiffe- 
renzierten Jungtieren ( i ) ,  ~ (O), <~ ~ (m) und mittleren Intersexen (~). Mit Ausnahme 
der Gr6£enan~aben fiir die mittleren Intersexe stellen die Daten Mittelwerte yon 8-5 Einzel- 

messungen dar (T. 15 o C, S. 10 %0) 

aus dem Kurvenverlau£ ersichtlich, ist die Gr6f~enzunahme beider Geschlechter zun~chst 
gleich. Nach etwa 6 Wochen setzt mit Beginn der ~iui~eren sexuellen Differenzierung 
ein sdirkeres Wachstum der d c~' ein. Die Geschlechtsreife wird im Mittel zwischen 90 
und 100 Tagen erreicht, bet den 5~ mitunter sogar nach 2'/~ Monaten. 

Ein Vergleich dieser Daten mit den Befunden der genannten Autoren ergibt eine 
weitgehende Ubereinstimmung mit den Angaben yon LE Roux. Damit stelh sich die 
Frage, wodurch die Differenzen zu den Aussagen yon KINN~ und HYNES begriindet 
werden k6nnen. Prim~ir sind diese vermutlich au£ gewisse Unterschiede der Kuhur- 
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bedingungen zurii&zufiihren. Einen entscheidenden Einflufl haben die Ern~ihrungs- 
verh~ilmisse, wobei sich gezeigt hat, daft eine aus pflanzli&en und tierischen Bestand- 
teilen zusammengesetzte Kost fi.ir ein optimales Wachstum der Flohkrebse notwendig 
ist (KINNE 1953a). Auch kann ein zu geringes Volumen der Kulturgef~ife Wachstums- 
depressionen bedingen, worauf TRAIJT (1962) hingewiesen hat. Die Wirkung dieses 
,,Raumfaktors" best~itigte sich bei eigenen Zu&tversu&en. Fiir eine Erkl~irung der 
Wachstumsverz6gerungen miissen unter Umstiinden auch genetische Ursachen in Be- 
tracht gezogen werden. Wie vielfa& belegt werden konnte, ist die Wa&stumsintensit~it 
in Inzuchts6immen meistens reduziert. Eine Verlangsamung der Wachstumsgeschwin- 
digkeit kann sich bereits in der zweiten Filialgeneration bemerkbar machen. S&lief- 
lich ist zu berii&sichtigen, daft dur& eine Temperatur yon 18 o bis 20 o C das Optimum 
der Lebensbedingungen yon Gammarus duebeni bereits limitiert wird; eine Ubers&rei- 
tung dieser Temperaturgrenze fiihrt, wie KINNE (1953a) dargelegt hat, zu einer erheb- 
lichen Schw~ichung und zu erh/Shter Mortalit~it der Tiere. Die Wachstumsintensit~it ist 
damit als eine auferordentlich variable Gr6fle gekennzeichnet, deren prS.zise Erfassung 
in erster Linie das Vorhandensein optimaler und konstant bleibender Milieufaktoren 
voraussetzt. 

Um das Wachstum der Intersexe in Beziehung zum Wachstum normalgeschlecht- 
licher Tiere zu setzen, wurde dieses bei Individuen verschiedenen Intersexualit~its- 
grades - soweit es sich erm/Sglichen liefl - tiber einen gr/Sferen Zeitraum fortlaufend 
registriert. Die hierbei gefundenen Verh~ilmisse best~itigen und ergS.nzen die Charak- 
teristik der Intersexualit~itstypen, wel&e zun~chst nut nach morphologis&en Gesichts- 
punkten aufgestellt wurde. 

Die stark weiblichen Intersexe zeigen binsichtlich ihrer Wa&stumsgeschwindigkeit 
keine Abweichung gegeniiber den 99. Schwa& weibli&e Intersexe wachsen etwas 
s&neller, doch konnte zufolge der wenigen Mefldaten kein zusammenh~ingendes Bild 
der Wachstumsintensitiit gewonnen werden. KINNE (1954) hat bei einzeln gehaltenen 
99, die ihre Ovipositionen eingestellt batten, ebenfalls ein etwas beschleunigtes Wachs- 
tuna festgestellt. Dieser Tatbestand diirffe sicherlich mit der Verringerung oder dem 
Ausfall des f~r die Eiproduktion erforderlichen Energieaufwands zusammenh~ingen. 
Einen nahezu intermedi~iren Wachstumsverlauf zeigen die mittleren Intersexe. Un- 
geachtet der individuellen Schwankungen erscheint die Wa&stumskurve dieser Inter- 
sexe der m~innlichen etwas gen~ihert (Abb. 10). Ein einheitliches Bild bietet das Wachs- 
tum der schwach m~/nnlichen und stark m~innlichen Intersexe. Die Wachstumsintensi- 
t~it dieser Gruppen entspricht prinzipiell der e&ter d d; nennenswerte Abweichungen 
konnten nicht verzeichnet werden. 

Die bei den einzelnen Typen erreichte Maximalgr/Sfle ist unters&iedlich. Sie be- 
tr~igt ].9 his 20 mm bei den stark weiblichen Intersexen, 20 bis 21 mm bei den schwa& 
weiblichen Intersexen, ungef~ihr 21 mm bei den mittleren Intersexen und 24 bis 25 mm 
bei den schwach m~innli&en und stark m~innlichen Intersexen. In einem Fall wurde bei 
einem schwach mS.nnlich intersexuellen Tier sogar eine EndgrSfle yon 26 mm gemes- 
sen. Diese Dimensionen werden jedo& nur unter optimalen Lebensbedingungen er- 
reicht. 
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Wachstum der Gnathopoden 

Erste und zweite Gnathopoden sind als geschlechtsdimorphe Organe bereits an 
friiherer Stelle kurz &arakterisiert worden. Die spezifis&en Unters&iede zwis&en 
weibli&en und m~inntichen Tieren kommen in GriStle, Form sowie Art der Be- 
stachelung und Beborstung zum Ausdru&. Beim d hat der Propodus des ersten Gna- 
thopoden eine schlanke Form und ist entlang der Palma mit starken Kegelstacheln be- 
setzt; beim 9 sind Propodus und Dactylus relativ kleiner, und die Konturen der Palma 
sind konvex gebogen. Die Kegelstacheln haben eine geringere GriStle, und ihre Zahl 
ist etwas reduziert. Die Ges&le&tsunters&iede der zweiten Gnathopoden betreffen 
insbesondere die Gr/Sgenrelationen yon Propodus und Dactylus (Abb. 11). 

Bei den Intersexen spiegeln Form und Gr~Sgenverh~ilmisse der Gnathopoden die 
ges&le&tliche Zwischenstellung graduell wider. Stark weibliche beziehungsweise stark 
m~innliche Intersexe zeigen keine Abweichungen gegeniiber der normalen Gnatho- 
podengestalt. Schwa& weibliche, mittlere und schwach m~innliche Intersexe bilden ie- 
doch nach Gr6ge und Bestachelung intermedi~ire Gnathopoden aus (Abb. 11b-d). 

Allerdings ist die Abstufung der Merkmale nicht in allen F~illen in derart charak- 
teristischer Weise ausgepr~igt, wie es Abbildung 1t veranschaulicht. Vor allem tritt mit- 
unter eine Verschiebung der Gr/Sf~enrelationen bei schwach m~innlichen und mittleren 
Intersexen einerseits und schwach weiblichen und mittleren Intersexen andererseits auf. 
Die Gr6ge des Propodus und Dactylus kann daher nicht als absolut zuverl~ssiges Kri- 
terium far die Zuordnung zu einem bestimmten Intersexualit~/tstyp betrachtet werden. 

Das geschlechtsdimorphe Wachstum der 1. und 2. Gnathopoden ist mit dem Vor- 
gang der sexuellen Reifung unmittelbar korreliert und setzt bei elner K~Srperl~inge yon 
etwa 7,5 mm ein. Dieses Stadium entspricht zeitlich ungef~ihr dem Beginn der Differen- 
zierung der sekund~iren Geschlechtsmerkmale. 

Die Wachstumsgeschwindigkeit der Gnathopoden ist, wie Messungen der Pro- 
podusl~inge belegen, fiir bestimmte Entwi&lungsphasen gleichbleibend. Der funktio- 
nelle Zusammenhang zwischen K~Srperwachstum und Gnathopodenwachstum kann 
daher durch die Allometrieformel 

y = b , x  ~ 

mathematisch wiedergegeben werden, die zur Analyse des Wachstums geschlechtsdimor- 
pher Organe bd den Crustaceen vidfach angewandt worden ist (vgl. THeISSI~R t960). 
In dieser Gleichung ist y = L~inge des Propodus und x = K6rperliinge; b und a sind 
Konstanten; b gibt die GrSt~e des Organs y an, wenn x = 1 ist. Bedeutsam ist der allo- 
metrische Exponent a, der die Korrelation der Gnathopodengr~it~e zur K6rperl~inge 
kennzeichnet. Logarithmiert stellt die Allometrieformd die Gleichung einer Geraden 
dar: 

l o g y = I o g b  + a . t o g x  

Werden die Megwerte in einem doppeltlogarithmisch unterteilten Koordinatensystem 
eingetragen, so gibt a den Tangens des Steigungswinkels der Geraden an. Mit a wird 
die Gr/Sfle des Winkels in Grad bezeichnet. Der Allometrieexponent a wird als Re- 
gressionskoeffizient der beiden Variablen log y und log x errechnet, wobei n = An- 
zahI der Wertpaare ist: 
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a 

Z log x • y - -  

Z l o g x "  V l o g y  

n 

_,Y log x 2 - -  
(Z log x) 2 

Auf diesem Weg wurde anhand zahlreicher Met~daten, auf denen die graphischen 
Darstellungen in Abbildung 12a und 12b basieren, der Exponent a fiir das Wachstum 
des Propodus der ersten und zweiten Gnathopoden ermitteh. Die Resuhate der Berech- 
nungen sind in Tabelle 1 zusammengefat~t. 

Das Wadastum des Propodus beider Gnathopoden vollzieht sich in Etappen mit 
unterschiedlicher Wachstumsgeschwindigkeit, deren erste als postnatale Wachstums- 
phase (L~ingenbereich 1,9 bis 5,5 ram) nahezu isometrisch (proportional) zum KS,rper- 
wachstum verl~iuR. In der folgenden, juvenilen Wachsmmsphase (L~ingenbereich 5,5 bis 
7,5 ram) erfolgt ein Umschlag zu stark positiver Allometrie, die im m~innlichen Ge- 
schlecht bis zur Erlangung der Geschlechtsreife in der puberalen Wachstumsphase (L~in- 
genbereich 7,5 bis 14 ram) erhahen bleibt. Im weibiichen Geschlecht knickt die Allo- 
metriegerade in der puberalen Wachstumsphase (L~tngenbereich 8 bis 12,5 ram) etwas 
ab. Nach Eintritt der Geschlechtsreife hingegen verlangsamt sich in der postpuberalen 
Wachstumsphase (L~ingenbereich: 9 12,5 bis 19 mm, c~ 14 bis 23 mm) die L~tngen- 
zunahme des Propodus im Verhiilmis zum K6rperwachstum, so dai~ eine negativ allo- 
metrische Beziehung vorliegt. 

Tabelie I 

Wachstumsallometrien des Propodus der 1. und 2. Gnathopoden 

Wachstumsphasen 1. Gnathopod 2. Gnathopod 
(K6rperl~ingen) a a a a 

Jung- 1,9- 5,5 mm 0,97 44,10 0,99 44,7 ° 

tmre 5,5- 7,5 mm 1,46 55,60 1,55 57,20 

7,5-12,5 mm 1,02 45,60 1,07 46,90 
9 

12,5-19 mm 0,65 33,00 0,64 32,6 o 

7,5-14 mm 1,46 55,6 ° 1,55 57,2 ° c~ 
i4 -23 mm 0,69 34,6 ° 0,79 38,30 

LE Rovx (1933) hat bereits frtiher die Allometrieexponenten des Gnathopoden- 
wachstums berechnet, jedoch nur fiir den Gr6t~enbereich 1,8 bis 6 mm mi t a  = 1 fiir 
den 1. Gnathopoden (1. G.) und a = 1,01 (2. G.) sowie fiir 8 bis etwa 13 mm mit 
a = 0,68 (1. G. 9), a = 1,29 (1. G. c~), a ---- 0,78 (2. G. 9-) und a = 1,43 (2. G. 6'). 
Die Ergebnisse yon L~ Roux differieren teilweise gegeniiber den in Tabelle 1 nieder- 
gelegten Werten. Far diese Diskrepanz kSnnen verschiedene Faktoren verantwortlich 
sein. Es sei vor atlem darauf hingewiesen, daf~ L~ Roux die Berechnung anhand einer 
geringeren Zahl yon Wertepaaren durchgeftihrt hat und die Einteilung der Wachs- 
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Abb. 12a: Relatives Wachstum des Propodus der 1. Gnathopoden als Funktion der K6rper- 
i~inge: Jungtiere (1), 99 (t)), d d (O) 

tumsphasen nicht mit der, wie sie bier in prS_zisierter Form vorgenommen wurde, roll 
iibereinstimmt. Die Unters&iede der Exponenten fiir die puberale Wa&stumsperiode 
ist m6gli&erweise dur& Mel~daten yon besonders friihzeitig ges&Iechtsreif gewordenen 
99 zu erkl~iren, wel&e hier nicht einbezogen worden sin& Zudem ist zu berii&si&- 
tigen, dag die Gr~it~e des Exponenten in betr~ichtli&em Mage yon sdirker streuenden 
Wertepaaren im Bereich der Kni&stellen der Allometriegeraden beeinflut~t wird, wo- 
dur& die fiir die Berechnung yon a gewiins&te Genauigkeit beeintr~/chtigt werden 
kann. 

Dieser Sa&verhalt bedingt au& gewisse Schwierigkeiten, das Wa&stum des Pro- 
podus der schwa& weiblichen und schwa& m~inntichen sowie der mittleren Intersexe 
mathematisch darzustellen. Infolge der groigen Streubreite der gemessenen Werte er- 
scheint ein sol&er Versuch nicht angebracht, zumal die Begrenzung dieser Atlometrie- 
geraden im unteren Bereich nicht generell festgelegt werden kann. Der Anstiegswinkel 
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Abb. 12b: Relatives Wachstum des Propodus der 2. Gnathopoden als Funktlon der K6rper- 
l~inge. Symbole wie in Abbildung 12a 

weicht jedoch yon dem fiir die postpuberale Wachstumsphase geltenden Wert ni&t 
wesentlich ab. Da die Gr61~enrelationen dieser drei Typen zudem scharf voneinander 
abgegrenzt sind, werden sie nur in graphischer Darstellung wiedergegeben (Abb. 13a 
und b). Sie verdeutlicht wiederum die Zwischenstellung, die diese drei Typen zwischen 
normalen 99 und dd' einnehmen. Die relative Gr6t~enzunahme und die Proportio- 
nen des Propodus bei stark weiblichen und stark m~innlichen Intersexen entsprechen den 
Verh~iltnissen, wie sie far die 99 beziehungsweise d d gelten. 

Unter den sekund~iren Geschlechtsmerkmalen k6nnen aut~er den Gnathopoden 
auch noch andere Kriterien fiir die Charakterisierung des Intersexualit~itsgrades heran- 
gezogen werden. Zu diesen geh6ren die Gr6fgenunterschiede der 1. und 2. Antennen 
und die L~inge des Augenastes der 3. Uropoden (vgl. Abb. 8a bis e). Da jedoch anhand 
dieser Organe eine exakte Abgrenzung der einzelnen Intersexualit~itstypen ni&t vor- 
genommen werden kann, wurde auf ihre metrische Analyse verzichtet. 



374 H.-P. BULNHEIM 

7,5 

0 

t~ 

0,6 

m 

v / f  @ •  

/ ".o; or 

* o lo*" 

, I I I I I l , i , I i ,  L , I , 

15 20 25 

Kfrperl~nge (In m) 

Abb. t3a: Relatives Wachstum des Propodus der 1. Gnathopoden als Funktion der K6rperl~inge 
bei Intersexen: schwach weibliche Intersexe (y), mittlere Intersexe (<5), schwa& m~innliche 

Intersexe (~) 

S e x u a l b i o l o g i s c h e s  V e r h a l t e n  

Wie bei allen Gammariden geht auch bei Gammarus duebeni der eigentlichen 
Kopulation eine Pr~kopula voraus. Das ~ ergrei~ ein paarungsbereites ~ und blelbt 
mit diesem in der sogenannten Reiterstellung bis kurz nach der H;iutung vereinigt. 
Hierbei hakt sich das c~ mit dem Dactylus des 1. Gnathopoden unmittelbar hinter dem 
Kopf des ~ dorsal ein, w~ihrend der Dactylus des 2. Gnathopoden zwischen dem 5. und 
6. Segment verankert wird. Vermutiich wird dur& einen yore ~ abgegebenen Sexual- 
lockstoff das Pr~kopulationsverhalten des ~ ausgeRSst, wodurch auch das Zusammen- 
finden der Geschlechtsparmer begtinstigt zu werden scheint. Die Dauer der Pr~ikopula 
ist, wie HEINZt~ (1932) ftir Gammarus pulex und Carinogammarus roeselii und KINNE 
(1953a) fiir Gammarus duebeni nachgewiesen haben, temperaturabh~ngig. Sie betr~gt 
nach den Angaben yon KI~NZ und in 13bereinstimmung mit eigenen Beobachtungen 
bei 150 C durchs&nittli& 4 bis 7 Tage. Gelegentlich zu verzelchnende Unterschiede in 
bezug auf Zeitpunkt und Dauer der Pr~ikopula di~rfken mit einem abweichenden physio- 
logischen Zustand der d d in Zusammenhang zu bringen sein. 
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Wie bereits erw~ihnt, treten bel den stark weiblichen Intersexen keine St6rungen im 
Fortpflanzungsverhalten auf. Sie werden yon den d d wie normale ~ pr~ikopuliert; 
auch ist ihre Fertilit?it nicht eingeschr~inkt. Bei den schwa& weiblichen Intersexen kann 
eine Eiablage nicht erfolgen, da die Ovidukte basal geschlossen bleiben. Dennoch wer- 
den sie yon d d pr~ikopuliert. 

S&wa& m~innli&e und stark m~innliche Intersexe wei&en in ihrem Verhaltens- 
modus ni&t yon normalen d dab .  Bei ersteren tritt zuweilen Sterilit~it oder geschlecht- 
li& neutrales Verhatten aut:, do& sind bei den stark miinnlichen Intersexen generell 
Kopulationsverm6gen und sexuelle Appetenz ni&t reduziert. Echte d d zeigen keine 
Ans~tze, mit miinnlichen Intersexen zu pr~ikopulieren. 

Ein augergew6hnliches Verhalten konnte bei der Mehrzahl der mittleren Inter- 
sexe beobachtet werden. Abgesehen yon einigen F~illen v611iger geschtechtli&er Indif- 
ferenz wurden diese in Gegenwart yon d • vor der H~iutung als , ~ 9 "  pr~ikopuliert. 
Waren jedoch die d d entfernt und ~g zugesellt, so wurden diese vor der H~iutung 
ot~ in Reiterstellung umhergetragen. Dies geschah selbst dann, wenn die Oostegiten 
der Intersexe mit Randborsten versehen waren. Sofern si& die Intersexe als ,, d d"  
verhielten, konnten die Partner lei&t getrennt werden. Infolge der geringeren Gr6fle 
sind die Gnathopoden far diesen Zwe& £unktionell auch weniger geeignet. Auger- 
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dem werden die 2. Gnathopoden vielfach nicht, wie es im Normalfall geschieht, hinter 
dem 5. Segment eingehakt. Zudem scheint die sexuelle Affiniti/t der Tiere zu den 99 
geringer zu sein, da die Pr~ikopula opt nur zwei oder drei Tage andauert. In der Regel 
werden keine Spermatozoen in den Brutraum ausgestogen; lediglich zwei Intersexe 
dieses Typus waren fertil und besamten die Eier normaler Weib&en. Mehrere Tiere 
wurden fiber einen l~ingeren Zeitraum in der geschilderten Weise getestet, wobei sich 
keine Veriinderung des sexuell ambivalenten Verhaltens zeigte. 

Mit diesem Befund wird der geschle&tlich intermedi~ire Charakter und die bi- 
sexuelle Potenz dieses Intersexualit~itstyps auch verhaltensphysiologisch eindru&svoll 
best~itigt. Die ges&ilderten Besonderheiten des fortpflanzungsbiologis&en Verhattens 
sind als eine Ers&einung yon relativer Sexualit~it zu verstehen. Eine Parallele zu dem 
geschle&tlich ambivalenten Verhalten der Intersexe yon Gamrnarus duebeni bilden 
die Gameten zahtrei&er Protisten, die trotz bipolarer Differenzierung si& gegeniiber 
einem weibli& reagierenden Gameten als mSinnlich, einem st~/rker miinnli&en Game- 
ten gegeniiber jedoch als weiblich erweisen kSnnen und umgekehrt (vgl. HA~TMA~N 
1956). Dieses Verhalten beruht auf einem unters&iedli&en St~/rkeverh~ilmis der weib- 
li& und m~innli& bestimmenden Ges&le&tsfaktoren. 

H ~ i u t u n g s f r e q u e n z  

Der Lebenszyklus der Krebse wird entscheidend yon den periodisch ablaufenden 
H~iutungen des Augenskeletts beherrs&t, mit denen das Wa&stum eng verkniipfl: ist. 
Das H~iutungsgeschehen unterliegt einem System. hormonaler Steuerungsvorg~inge, 
deren Erfors&ung bei den Dekapoden bisher am weitesten vorangetrieben werden 
konnte (vgl. PASSANO 1960, Kul~ur 1963). Neben der Wirkung hormonaler Faktoren 
ist der Hiiutungsablauf in starkem Mag auch yon Umweltfaktoren abhiingig, wobei 
endogene und exogene Einfliisse eng miteinander verflo&ten sein kSnnen. 

Mit der H~iutungsfrequenz yon Gammarus duebeni und ihrer Beziehung zu Alter, 
Temperatur, Salinit~it uncl der Gegenwart yon Artgenossen hat sich KI~,TNE (1953b) 
eingehend befagt. Aus seinen Untersu&ungen geht unter anderem hervor, dat~ bei 
adulten, fortpflanzungsaktiven Tieren geschlechtsgebundene Unterschiede bestehen, 
indem die d d betr~i&tli& liingere H~utungsintervalle ais die 99  aufweisen. Es ergab 
si& daher die naheliegende Frage, wel&e Stellung die intersexuellen Zwischenformen 
bezfiglich ihrer H~iutungsfrequenz einnehmen. Die L~nge der H~iutungsintervalle steht 
in direkter Abh~ingigkeit zur Temperatur und zum Alter. Bis zum Errei&en der Ge- 
s&lechtsreife ha& der 13. beziehungsweise 14. H~utung verl~ingern si& die Intervalle 
mit gewissen ges&le&tsbedingten Unterschieden mehr oder weniger kontinuierli&. 
W~ihrend der Reproduktionsphase stabilisieren sie sich, und es bestehen, wie KINNE 
(1953b) ermittelt hat, in diesem Stadium keine Beziehungen zur KSrpergrSge. Eine 
Ausnahme bilden jene Tiere, die ihre normale Lebensdauer iibers&ritten haben und bei 
denen eine gewisse Zunahme der IntervalI~inge zu verzei&nen ist. Die Feststellung 
einer weitgehenden zeitli&en Konstanz der H~iutungsperioden konnte nur far die 99  
vollauf besditigt werden; bei den (~ d ist jedo& eine gewisse Einschr~inkung vorzuneh- 
men, da sich anhand der Auswertungen zeigte, dag eine definitive Periodenliinge of- 
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fenbar gar nicht errei&t wird, sondern die H~iutungsfrequenz sich erst bei einer KiSr- 
pergr6ge yon ungef~ihr 20 mm um einen Endwert einpendett. Diese Beobachtungen 
konntefi allerdings nicht auf eine individuelle Variabilit~it zurii&gefiihrt werden, wel- 
che sich im m~innli&en Ges&le&t stSirker als im weibli&en Geschle&t bemerkbar 
ma&te. Vielmehr basieren diese divergierenden Befunde wahrs&einli& auf den unter- 
schiedli&en Temperaturbedingungen, denen die Gammariden ausgesetzt waren. Die 
von KINNE untersuchten Flohkrebse lebten unter wechselnden Temperaturbedingungen, 
wel&e etwa dem natiirli&en jahreszeitli&en Temperaturgang entsprachen. AIs Be- 
zugsgrgSgen dienten die ermittelten Dur&s&nittstemperaturen. Die bier dargestellten 
Ergebnisse beruhen hingegen auf Versuchen, die unter konstant eingehaltenen Tem- 
peratur- und Li&tbedingungen (15 o C und Normaltag) dur&gefiihrt wurden. Die Be- 
deutung fluktuierender Temperaturverh~ilmisse far die L~inge der H~iutungsintervalle 
wird no& dur& einen anderen Tatbestand hervorgehoben. W~ihrend aus den Angaben 
-con KINNE (1953b, Abb. 2) Dur&s&nittswerte yon 25 Tagen (95~) und yon 43 Tagen 
(d d) bei 150 C ermittelt wurden, betragen ha& eigenen Befunden die Hiiutungsinter- 
valle bei der glei&en Temperatur im Mittel 21 bis 22 Tage (99) und 34 his 42 Tage 
(c~ d). Eine Deutung dieser Diskrepanz ist wahrscheintich darin zu su&en, dat~ die 
Temperaturkonstanz zur Ausbildung eines besonderen Adaptationszustandes gefiihrt 
hat. Dieses Resultat beweist die Modifizierbarkeit des physiologis&en Leistungsver- 
mSgens bei Gammarus duebeni dur& qualitativ unters&iedliche Temperaturbedin- 
gungen, wie es dur& die H~iutungsfrequenz erfatgt werden kann. 

Eine glei&sinnig verlaufende Regulation der H~iutungsfrequenz im Sinne einer 
relativen Verkiirzung konnte auch bei 9~? beobachtet werden, die ebenfalls unter kon- 
stant gehaltenen Temperaturen yon 12°C und 80C lebten. Uber die entsprechenden 
Verh~iltnisse im m~innli&en Geschle&t 1assert si& auf Grund des unzurei&enden Zah- 
lenmaterials vorerst keine Aussagen ma&en. 

Merkwiirdigerweise zeigen w~ihrend ihres ganzen Lebens an hohe Temperaturen 
angepat~te Tiere (19 o bis 20°C) ein entgegengesetztes Verhalten. Wie KIa)Ne (1953b) 
festgestellt hat, kommt es bei diesen in beiden Geschle&tern zu einer relativen Verl~in- 
gerung der H~iutungsfrequenz gegeniiber den unter fluktuierenden Temperaturen ge- 
haltenen Tieren. Dieses paradoxe Ph~inomen kann ohne weitere experimentelle Be- 
arbeitung vorl~iufig noch nicht ausreichend interpretiert werden. Die bier deuttich 
werdende Verlangsamung der physiologischen Prozesse geht mit der relativen VerzS- 
gerung der Wa&stumsvorg~inge einher, die sich aus der Gegeniiberstellung der Werte 
fiir das L~ingenwachstum (bei 18 o his 20 ° C) yon KINNE (1953a) und der eigenen Daten 
(fiir 150C) ergeben. Far eine Erkl~irung dieses Sa&verhalts mtissen die glei&en Fak- 
toren als urs~ichlich in Betra&t gezogen werden, die bei der ErSrterung der unters&ied- 
lichen Befunde filr das L~ingenwachstum diskutiert worden sin& Vermuttich ist jedoch 
yon wesentti&er Bedeutung, dag bei 190 his 200 C die Temperaturgrenze des optimalen 
Lebensbereiches yon Gammarus duebeni errei&t ist, womit die Herausbildung dieses 
besonderen Adaptationstypes in einem kausalen Zusammenhang stehen diirt~e. 

Bei der Untersuchung der HS.utungsfrequenz der Intersexe wurden diese Aspekte 
eines unterschiedlichen Temperatureinflusses ausgeklammert. Alle gewonnenen Daten 
beziehen sich auf Tiere, welche bei konstanter Photophase langfristig an 150C adap- 
tiert waren und keine Verletzungen aufwiesen. Ferner mug vorausgeschickt werden, 
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daft sich die ermittelten H~iutungsintervalle der weiblichen und teilweise der mittleren 
Intersexe stets auf mit normalen d c~ verpaarte Tiere bezieht. Wie KINNE (1953b) 
na&gewiesen hat, nehmen die H~iutungsintervalle isoliert lebender ~9 allm~ihli& zu, 
und die Ovipositionen werden eingestellt. Ihre H~iutungsfrequenzen werden hingegen 
na& Zusetzen eines d wieder normalisiert. Die Bedeutung der Pr~ikopulation fiir die 
HS.utungsfrequenz und der eigentlichen Kopulation £iir die Eiablage wurde durch 
Versu&e mit ejakulationsunf~ihig gemachten d c~ analysiert (KINNE 1954). Ausl/Ssend 
fiir die Oviposition nach erfolgter H~iutung ist die Spermaiibertragung in das Marsu- 
pium wS.hrend der Begattung. Mit ejakulationsunfghigen c~ d zusammenlebende 99 
legen keine oder nur sehr wenige Eier ab. Uber den Einfluf~ der PrS.kopula auf die 
HS.utungsfrequenz der ~ haben weitere Experimente Aufs&luf~ gebracht. Die Gegen- 
wart steriler, jedoch prS.kopulationsbereiter d d £tihrt zu einer nur geringfiigigen Ver- 
15.ngerung der H~iutungsintervalle. Werden fernerhin ~ 9, die 15.ngere Zeit isoliert wa- 
ren, yon sterilen d c~ pr~ikopuliert, so tritt eine weitgehende Normalisierung der HS.u- 
tungsfrequenz ein. Nach KINNE (1954) ist der ents&eidende Faktor £iir die Dauer einer 
Zwis&enh~iutungsperiode vermutlich an die Kopulationshandlung selbst gebunden, 
wobei der Spermailbertragung nur eine untergeordnete Bedeutung zukommen soll. 

Tabelle 2a 

H~utungsfrequenzen der Intersexe 

Intersexualifiitstyp Tier Nr. L~inge ( r a m )  H~iutungsintervalle (Tage) 

Starkweibliche 569 12-16,5 20 21 21 22 21 20 21 
Intersexe 571 15-18 21 22 22 22 23 23 22 

Schwa& weibliche 522 14-16 22 26 23 
Intersexe 544 19-20,5 25 27 26 

Schwach m~innliche 396 22-25 26 26 27 27 30 
Intersexe 540 17-24 21 23 29 29 27 28 

555 19-24 26 27 28 28 31 29 28 

Stark m~innliche 315 20-23 30 38 37 39 
Intersexe 531 19-22 30 31 35 36 

Diese Befunde muflten zun~chst vorangestellt werden, da sie auch fiir das H~iu- 
tungsgeschehen der Intersexe bedeutungsvoll sin& Bez[iglich der H~iutungsfrequenz 
zeigen stark weibliche Intersexe mit durchschnittlich 21 bis 22 Tagen keine Abweichung 
gegeniiber normalen 99. Die in Tabelle 2a zusammengestellten Daten sind repr~isen- 
tativ ffir eine VMzahl gleicher Beobachtungen. Lediglich gegen Lebensende kann eine 
Verl~ingerung um einige Tage auftreten. 

Bei schwach weiblichen Intersexen liegen weniger einheitliche Verh~iltnisse vor. 
Die Hiiutungsfrequenz entspricht nach Erscheinen der Oostegitborsten mit etwa 21 bis 
22 Tagen der bei ~?  realisierten Norm. Nach einigen H~iutungsperioden stellt sich 
hingegen - trotz der Anwesenheit pr~ikopulierender d d - eine Verl~ingerung bis zu 
ungef~ihr 26 Tagen ein. Leider liegen fiir diesen selten vorkommenden Typ keine kon- 
tinuierlichen Beobachtungen vor, welche die gesamte Schwankungsbreite der H~iutungs- 
intervalle zu erfassen erm~Sglicht h~itten. 
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Eine Sonderstellung nehmen wiederum die mittleren Intersexe ein. In Tabelle 2b 
sind die Ergebnisse mehrerer Beoba&tungen zusammengefat~t. Neben der HS.utungs- 
frequenz in Tagen sind die GriSt~enmage der Tiere (L~ingenzunahme w~ihrend der Ver- 
su&szeit), der Zustand der Randborsten an den Oostegiten und die Gegenwart eines 
weibli&en oder m~innli&en Geschlechtsparmers eingetragen. Intermedi~irer oder redu- 
zierter Borstenbesatz an den Oostegiten der Intersexe ist mit (+) ,  normaier oder feb- 
lender mit + beziehungsweise - -  gekennzei&net. Augerdem sind in dieser Zusarnmen- 
stellung einige verhaltensphysiologische Befunde niedergelegt. Der Vermerk tiber die 

Tabelle 2b 

H~iutungsfrequenzen mittlerer Intersexe (Erkl~irung im Text) 

Tier L~.nge H{iutungs- Partner Verhalten Oostegit- 
Nr. (mm) intervatle (Tage) borsten 

557 18-20,5 20 

2 0  

9 
22 

24 
+ 

27 
(+) 

537 17-19,5 
$ P (+) 

27 
P (+) 

27 
d P (~) 

30 
(+) 

23 

562 18,5-20 
p . . . .  

,-, 25 
9 P - -  

25 
d P (~) 

18 

22 
(+) 

568 17-20 
P + 

22 
9 P + 

23 
d P + 

27 
d P + 

22 
$ P + 

23 
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Tabelle 2b 

(Fortsetzung) 

Tier L~inge H~iutungs- 
Nr. (mm) intervalle (Tage) Partner Verhaltml Oosteglt-borsten 

d 
541 16-20,5 19 

22 

26 

28 
d P - -  

21 
d P - -  

21 

559 16-19,5 
P --  

24 
d P + 

24 
9 P (+) 

24 

9 P + 
N 30 

9 P (+) 
~-, 30 

(+) 

577 16-21 
9 + 

23 
d P + 

24 
d P + 

21 
(+) 

~-,21 

9 + 
23 

9 + 
28 

d P + 
29 

+ 

Anwesenheit eines ~ oder d ist durch die Angabe der Pr~ikopulationsbereitschatt (P) 
erg~inzt worden, woraus das Pr~ikopulationsverhalten der Intersexe als , 9 "  oder ,, d"  
hervorgeht. 

Wie ersi&tlich, ist die L~inge der H~iutungsperioden nicht einheitlich, sondern 
nimmt mit dem Alter etwas zu. Sie schwankt um 20 bis 22 Tage bei jiingeren Tieren 
und steigt his zu etwa 30 Tagen bei ~iltern Tieren, sofern die Intersexe isoliert sind 
oder mit ~ zusammengehalten werden. Eine Pr~ikopulationsbereitschat~ gegeniiber 
99 hat keinen direkten Einflug auf die L~inge einer Zwis&enh~iutungsphase. Entschei- 
dende Bedeutung hat jedoch eine PrS.kopulation durch ein d. In allen untersu&ten 
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F~illen trat nach vollzogener Pr~ikopula eine Verkfirzung des n~i&stfotgenden H~iu- 
tungsintervalls auf etwa 21 his 23 Tage ein. Bei Tier Nr. 562 hat sich ausnahmsweise 
die Verktirzung s&on in jener Zwischenh~iutungsphase ausgewirkt, w~ihrend der ein c~ 
zugesetzt wurde. Damit ist auch fiir den Typ der mittleren Intersexe erwiesen, dal~ 
durch die Pr~ikopulation eines d eine Regulation der H~iutungsfrequenz erfolgt. Often- 
si&tlich ist diese Wirkung prim~ir auf den me&anis&en Reiz der Reiterstellung zurii&- 
zuftihren, bei der si& au& h~ufig Verletzungen des weibli&en Partners einstellen. 
Spermafibertragungen yon seiten des d in das Marsupium der Intersexe, sofern dieses 
ausgebildet ist, werden zwar au& vollzogen, do& bleibt eine Oviposition aus anato- 
mischen Grfinden ausgeschlossen. Die Reltersteltung wird au& dann yon den d d 
ausgetibt, wenn die Intersexe keine Oostegitborsten tragen oder nach der H~iutung 
ausbilden. Eine Beziehung zwis&en H~iutungsfrequenz und dem Fehlen beziehungs- 
weise Vorhandensein der Oostegitborsten ist ni&t nachweisbar. 

Au& bei den s&wach m~innli&en Intersexen unterliegt die L~nge der Zwischen- 
h~iutungsperioden keiner strengen Norm. Wie Tabelle 2a zeigt, existieren zwar indivi- 
duelle Unterschiede, do& wird mit Werten yon 26 his 31 Tagen durchaus eine Mittel- 
stellung zwis&en weibli&en und m~/nnli&en Tieren errei&t. Eine gr6t~ere Konstanz 
der Hiiutungs£requenzen tritt erst bei einer K~rperl~inge yon ungef~ihr 20 mm ein, 
wennglei& eine sp~/tere geringfiigige VerI~ingerung der Intervalle ot~ zu verzei&nen 
ist. Die Gegenwart eines 9 hat auf den H~iutungsablauf keinen Einflul~. 

Die stark m~innli&en Intersexe glei&en bezfigli& der H~iutungsfrequenzen vgllig 
den normalen c~ d. In beiden Gruppen kommen nach Errei&en einer K6rperliinge yon 
etwa 20 mm ann~ihernd definitive Endwerte zustande, die bei Berfi&sichtigung der 
au& bier zutage tretenden individuellen Unters&iede im Mittel zwischen 34 und 42 
Tagen schwanken. Die H~iutungsfrequenz wird in beiden F~illen dutch die Anwesen- 
heir eines ~ nicht modifiziert. 

H ~ i u f i g k e i t  d e r  I n t e r s e x e  

In Erg~inzung zu den obigen Ausftihrungen seien no& einige Angaben fiber die 
H~iufigkeit des Auftretens yon Intersexen bei Gammarus duebeni gemacht. Von der 
in der Zeit yon 1963 his 1965 untersuchten Population im Elbemlindungsgeblet wurden 
mehrere tiber die einzelnen Jahreszeiten verteilte Proben eingebra&t und insgesamt 
1624 Tiere gefangen. Das Ges&le&tsverh~iltnis betrug 727 99 : 889 c? d. Die Inter- 
sexe waren mit 8 Tieren vertreten; dies entspricht einem Anteil an der Gesamtpopu- 
lation yon ungef~ihr 0,5 0/0. TRAUT (1962) hat in demselben Fanggebiet in den Jahren 
1957 und 1960 unter 469 eingesammelten Tieren 2 Intersexe ge£unden. Im ,,Kleinen 
Kiel", einem innerhalb der Stadt Kiel gelegenen Fundort, wurden yon ibm im nahezu 
glei&en Zeitraum 432 Flohkrebse gefangen; Intersexe traten jedo& ni&t auf. KINNF 
(1952) hatte in demselben Biotop unter 5503 Tieren, die 1950 und 1951 eingebracht 
wurden, Intersexe ebenfalls nicht ge£unden. Aus den Angaben yon HYNES (1954) ist 
zu enmehmen, dag in den yon ibm 1949 und 1950 untersu&ten Populationen auf Isle 
of Man nur in einem Biotop (Port Erin stream) unter mehr als 6500 Tieren 4 Intersexe, 
und zwar offensi&tlich m~innli&e Intersexe, vorkamen, w~hrend unter mehr als 
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7800 ausgez~ihlten Individuen eines anderen Lebensraumes (Gansey beach) Intersexe 
fehlten. Der Vergleich yon Fangproben verschiedener Provenienz zeigt also, dag die 
Intersexe nur in ~iut~erst geringer ZahI innerhalb natiirlicher Populationen vorkommen, 
ja, in einzelnen Habitaten v6llig zu fehlen scheinen. 

Demgegeniiber kann in Laborzuchten der Anteil zwischengeschlechtlicher Indivi- 
duen betr~i&tlich h/Sher als in Freilandpopulationen sein. TRAUT (1962) hatte im 
Rahmen seiner Untersuchungen fiber die Geschle&tsvererbung bei Gammarus duebeni 
bestimmte St~imme selektioniert, welche im Modus der Ges&lechtsvererbung differier- 
ten, und besonders in einer Linie ein vermehrtes Auftreten yon Intersexen beobachtet. 
Eine Erhghung der Rate intersexueller Formen wurde au& in bestimmten St~immen 
eigener Zuchten festgestellt. So ist die Analyse der Intersexualit~itserscheinungen, wie 
sie hier vorgenommen wurde, erst durch das geh~iut~e Entstehen yon Intersexen in 
einigen St~immen m~Sglich geworden. Der Anteil der Intersexe kann unter Umst~inden 
i0% und mehr innerhalb der Na&kommenschat~ bestimmter Sippen betragen. Er 
schwankt nicht nur yon Wurf zu Wurf, sondern auch innerhalb der zur Zucht ver- 
wandten Paare gleicher Herkuntt. 

Die relative H~iufigkeit der einzelnen Intersexualit~itstypen ist ebenfalls variabel, 
doch domlnieren vor alien anderen Typen die stark weiblichen Intersexe. Abgesehen 
yon den ziemlich seltenen s&wa& weiblichen Intersexen kommen die anderen drei 
Typen in nahezu gleicher H~iufigkeit vor. 

P h y s i o l o g i s c h e  u n d  g e n e t i s c h e  B e d i n g u n g e n  
de r  I n t e r s e x u a l i t ~ i t  

Die Analyse der Intersexualitiitserscheinungen bei Gammarus duebeni konzen- 
trierte sich primgr auf die Erfassung der verschiedenen intersexuellen Zwischenstufen 
und ihrer morphologischen Beschreibung. In diesem Zusammenhang wurde dem Vor- 
kommen und dem Zustand der androgenen Driise besondere Aufmerksamkeit ge- 
schenkt, da auf Grund der Kennmisse iiber die hormonale Regulation der Geschlechts- 
funktion bei Amphipoden mlt einer St~Srung der endokrinen Vorg~inge gerechnet wer- 
den mug. Bevor dieser Fragenkomplex er~Srtert wird, sollen noch einige Gesichtspunkte 
zur Differenzierung des Genitalapparates behandelt werden. 

Wie dargelegt wurde, sind bei den Jungtieren Genitalstrukturen sowohl des weib- 
li&en als au& des m~innli&en Geschlechts vorgebildet. Auch bei Orchestia cavimana 
(GRAF 1958), Orchestia gammarella und Orchestia mediterranea (C~Ae, NIAux-CoTTON 
1959) werden postembryonal weibliche wie miinnliche abfiihrende Geschlechtswege in 
beiden Geschlechtern angelegt. Dieser Tatbestand ist als ein eindeutiger Beweis fiir das 
Vorliegen einer bisexuellen Potenz anzusehen. Die Entwicklung wird in m~innliche 
Richtung gelenkt, wenn sich die androgene Driise differenziert. Bei weiblich deter- 
minierten Tieren ist die androgene Drilse zwar auch als Anlage vorhanden, do& unter- 
bleibt eine Differenzierung. Diese fiir Gammarus duebeni getroffene Feststellung einer 
yon der Ausbildung der androgenen Driise abhiingigen alternativen Entwicklung ent- 
spricht prinzipM1 den bei Orchestia gewonnenen Ergebnissen. C•AaNIAux-CoTToN 
(1959, 1962a) nimmt auf Grund verschiedener experimenteller Befunde eine Selbst- 
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differenzierung des Ovars an, die nicht hormonell gesteuert wird; bei Fehlen des andro- 
genen Hormons bitdet si& die Gonade daher stets zu einem Ovar aus. Fiir diese Vor- 
stellung liegen einige indirekte Beweise vor, auf die an anderer Stelle no& eingegangen 
wird. 

Die physiologis&e Bedeutung der androgenen Driise fiir die Ges&le&tsdifferen- 
zierung ist dutch Transplantationsversu&e erstmalig an Orchestia garnrnarella erkannt 
worden. CHARMaux-CoTToN (1954, 1955, I956, 1957a) fiihrte den Nachweis, dag 
weibli&e Tiere dur& Implantation der androgenen Driise maskulinisiert werden k/Sn- 
hen. Im Verlauf der daranffolgenden H~iutungen vollzieht sich eine Umwandlung der 
prim~iren und sekund~iren Ges&le&tscharaktere yon weibli&er in m~innli&er Richtnng, 
welche mit einer Anderung des SexuaIverhaltens einhergeht. 

Um die hormonale Funktion der androgenen Driise bei Garnmarus duebeni zu prii- 
fen, wnrden - ankniipfend an die Untersu&ungen yon CHAI~NIAux-CoT~roN -- ent- 
spre&ende Transplantationsversu&e an weiblichen Tieren vorgenommen. Die Resul- 
tare dieser Experimente werden na&folgend summaris& ges&ildert. 

Nach ~bertragnng yon einer oder zwei androgenen Driisen in das 6. Pereion- 
segment ges&le&tsreifer Weib&en setzt au& bei dieser Art eine sukzessive Vermiinn- 
tichung ein. ZunSchst verschwinden na& ein oder zwei H~iutungsintervallen die Rand- 
borsten an den Oostegiten. Die Reduktion der Randborsten ist unmittelbar mit der 
Einstellung der Wachstumsvorg~inge der Oocyten verbunden. In der Gonade beginnt 
eine Transformation des ovarialen zu testikul~rem Gewebe. Glei&zeitig erfolgt ein 
st~irkeres Wa&stum der Gnathopoden und Uropoden, wel&e im Verlauf yon etwa 
fiinf H~iutungsschritten eine typisch miinnli&e Form annehmen. Die Oostegiten ver- 
s&winden allerdings nicht, sondern bleiben im juvenilen, unbeborsteten Zustand er- 
halten, so dat~ die maskulinisierten Tiere stark m~innli&en Intersexen glei&en. Ob- 
glei& sie bereits na& der 3. postoperativen H~iutung mit normalen ~9 pr~ikopulieren 
k/Snnen, werden sie ni&t ges&lechtst~i&tig. Eine Herausbildung der Penispapillen 
konnte hingegen nicht beoba&tet werden. 

Eine Analyse der Ges&le&tsumwandlungsvorg~inge zeigt, daf~ fast alle Inter- 
sexualit~itsstufen dur&laufen werden, wet&e au& per se existieren k/Snnen. Abwei- 
&ungen yon dem hier skizzierten generellen Ablauf dieser sexuellen Umstimmung 
treten h~iufig auf. Sie ~iugern si& dadur&, dag sich man&e Tiere nut bis zu einem 
ges&le&tli& intermedi~iren Stadium umwandeln. Ob in diesen F~llen die androgenen 
Driisen bei der Implantation partielI zerst6rt worden sind oder andere Faktoren endo- 
gener und exogener Natur interferieren, konnte no& ni&t endgiiltig entschieden wer- 
den. Eine eingehende Darstellung der Resultate iiber die experimentelle Geschlechts- 
umwandlung bei Gammarus duebeni nnter Berii&si&tigung aller Besonderheiten wird 
no& an anderer Stelle gegeben werden. 

Die Ergebnisse dieses Versuches liefern einen weiteren Beweis fiir die entscheidende 
Rolle, wel&e die androgene Driise bei der m~innli&en Ges&Ie&tsdifferenzierung spMt. 
Sie gestatten auch, eine Erkl~irung far das Zustandekommen zwis&enges&lechtli&er 
Organismen auf Grund einer nicht ausrei&enden Hormonproduktion dur& die andro- 
gene Driise zu geben. Ein weiterer Hinweis far diese Vermutung ergibt sich aus den 
histologis&en Befunden fiber die gewebli&e Degeneration und zuweilen einseitig rudi- 
ment~ire Entwi&lung der androgenen Driise bei den intersexuellen Individuen. Aus- 
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s chlaggebend far den Grad der Intersexualit~it mtit~te demzufolge ein bestimmtes 
quantitatives VerhS.lmis in der Konzentration des androgenen Hormons sein, wel&es 
in der HS.molymphe zirkuliert. Ist der Hormonspiegel zu gering, dann werden in der 
Keimdrtise nicht alle Gonien zur spermatogenetis&en Differenzierung induziert. Go- 
nien, die nicht unter den Einflut~ des androgenen Hormons geraten, entwi&eln si& 
zu Oocyten, was in Einklang mit der These CHAriNIAux-CoTTONS (1959, 1962a) yon 
der Selbstdifferenzierung des Ovars steht. Auf diese Weise k~Snnen si& ein oder meh- 
rere Areale innerhalb der Gonade zu Ovarregionen differenzieren. Dutch die zwangs- 
15.ufig damit verbundene Produktion des Ovarhormons wird die Ausbildung der sekun- 
d~iren Geschtechtsmerkmale in intersexuelte Ri&tung bedingt. Der Grad der Inter- 
sexualitgt wird demzufoIge yon dem quantitativen Verh~iltnis der beiden Hormon- 
fraktionen bestimmt. Nut dur& den Antagonismus yon androgenem Hormon und 
Ovarhormon kann der Zustand der IntersexualitSit tiber die ganze Lebensspanne eines 
Tieres erhatten bleiben. 

Demgegentiber vertritt CHAI~NIAux-CoTTON (1957b, I962b) die Meinung, die 
IntersexualitS.t bei Orchestia gammareIIa, wel&e zu einem geringen Prozentsatz auch 
bei dieser Art gefunden wurde, beruhe auf einem ver~inderten Chemismus des andro- 
genen Hormons. Wird n~/mli& die androgene Driise intersexueller m~innlicher Tiere 
normalen d d implantiert, so wandetn si& diese zu Intersexen urn. An den Pereio- 
poden erscheinen Oostegiten und die 2. Gnathopoden nehmen dne intermedi~ire Form 
an. Erstaunli&erweise scheint bier das androgene Hormon elne Wirkung zu entfal- 
ten, die normalerweise yon dem Ovarhormon ausgeht. Entsprechende Versuche, diesen 
Sa&verhatt bei Gammarus duebeni zu best~itigen, s&lugen bisher fehl. Zu diesem 
Zwe& wurde vier m~innlichen Tieren eine androgene Driise yon starken und s&wachen 
m~innlichen Intersexen implantiert. Eine Ver~inderung der sekund~iren Ges&le&ts- 
merkmale erfolgte jedoch nicht. 

Die Er~Srterung der entwi&lungsphysiologischen und hormonaten Aspekte der 
Ges&lechtsrealisation mlindet schliet~lich in die Frage, nach wel&em Modus die Ge- 
schlechtsbestimmung bei Gammarus duebeni erfolgt. Um auch yon dieser Seite zu 
einem Verst~indnis der IntersexualitS.tsers&einungen zu gelangen, wurde ein Versuch 
zur Kl~irung der Gene~ik der Ges&lechtsbestimmung unternommen. Zu diesem Thema 
seien daher einige Tatsachen und Probleme mitgeteilt. 

Von KINNE (1952, 1953d) wurde eine in erster Linie vort der Temperatur abhS.n- 
gige Geschle&tsbestimmung angenommen. Diese Vorstellung liefg sich hingegen na& 
den Untersuchungsergebnissen yon TI~AUT (1962) nicht best~itigen und konnte au& auf 
Grund eigener Na&prtifungen ni&t veriflziert werden. TRAUT hat die Ges&le&tsver- 
hS.lmisse bei Gammarus duebeni eingehend untersucht und eine aut~erordentliche Varia- 
bilifiit festgestellt. Dutch Zuchtversuche wurde der Na&weis erbra&t, dab neben 
St~immen mit einem annS.hernd normalem 1 : 1-Verh~ilmis der Ges&lechter si& sol&e 
mit einer starken Verschiebung zugunsten der 99, aber auch zugunsten der d (5 finden. 
Ferner existieren andere Linien, in denen yon Wurf zu Wurf betrS.&tli&e Schwan- 
kungen der Ges&iechtsverhS.lmisse auftreten. 

Die teilweise sehr komplexen Verh~ilmisse der Ges&ie&tsvererbung versu&t 
Tt~AuT auf genotypischer Basis unter Annahme einer polyfaktoriellen Geschlechts- 
bestimmung zu deuten. Eine polygene Geschlechtsdetermination wurde yon ANDERS 
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(1957) auch ftir Gammarus pulex und von DE LATTIN (1951, 1952), LEOI~AND (1956), 
LUEXEN (1962)und anderen ftir verschiedene Isopodenarten postuliert und ist, wie Koss- 
x¢Io (1964) begriindet hat, auch bei einigen anderen Tiergruppen als verwirklicht anzu- 
sehen. Danach soll die Geschlechtsbestimmung yon weiblichen und m~nnlichen Reali- 
satorenkomplexen bestimmt werden, welche beide tiber die Autosomen verteilt sind. 
Dutch das Zusammenspiel zahlreicher Allele unterschiedlichen sexuellen S6irkegrades 
kommen GeschlechtsverhHtnisse zustande, die bei bestirnmten Konstellationen zu star- 
ken Abweichungen vom normalen 1 : 1-Verh~ltnis £tihren. 

In diesem Zusammenhang ist die Kenntnis der chromosomalen Verhiiltnisse yon 
wesentlicher Bedeutung, um die Aussagen tiber den Modus der Geschlechtsdetermination 
priizisieren zu k/Snnen. Von NIIYAMA (1959) wurde eine Zusammenstellung der Chro- 
mosomenzahlen bisher untersuchter Gammariden gegeben. Wie aus dleser l~bersiclat 
hervorgeht, ist nut bei einer Art, Anisogarnmarus annandalei, eine Heterogametie des 
m~innlichen Geschlechts nachgewiesen worden. Bei allen anderen iiberprtiPcen Arten 
wurden Geschlechtschromosomen nicht gefunden. Andererseits wird yon CrtARNIAUX- 
COTTON (1962b) eine Heterogametie des weiblichen Geschlechts bei Orchestia gamma- 
rella angenommen, doch steht ein cytologischer Beweis noch aus. 

An Gamrnarus duebeni durchgefiihrte Chromosomenziihlungen ergaben wider- 
sprtichliche Resultate. Der haploideSatz soll nach Lz Roux (1933) aus 13, nach Lz CAL- 
w z  & CZe, TAIN (1951) sowie ORIAN & CALLAN (1957) aus 27 und nach Tv, A~T (1962) 
aus 26 Etementen bestehen. 

Eigene Untersuchungen des Karyotyps dieser Art anhand zahlreicher Metaphase- 
platten yon Spermatocyten (Abb. i4) und embryonalen Gewebes (Abb. 15) erbrach- 
ten mit n = 26 eine Bestiitigung der Angaben yon TRAUT. Um die Existenz eines even- 
tuellen Heterochromosomenmechanismus tiberprtifen zu kSnnen, wurden vor allem 

Abb. 14 Abb. 15 
Abb. 14: Metaphase einer Spermatocyte I. Ordnung mit 26 Bivalenten (Polansicht). 1100:1 

(Quetschpr~iparat, Orceinessigsiiure) 
Abb. 15: Metaphasestadium (2n = 52) aus embryonalem Gewebe nach Colchicinbehandlung. 

750 : 1 (Quetschpr~iparat, Karminessigs~iure) 

Metaphaseplatten yon friilaen Furchungsstadien besamter Eizellen ausgez~ilalt. Zu 
diesem Zweck wurden Tiere aus weibchen- und m~nnchenreichen Stiimmen ausgew~ihlt, 
so dab mit hoher Wahrscheinlichkeit numerische Abweichungen der Chromosomen- 
garnitur oder morphologisch erkennbare Gonosomen h~itten erfaf~t werden k~Snnen. 
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Far die Existenz eines Heterochromosomenmechanismus liegen sich jedoch keine cyto- 
logischen Anhaltspunkte gewinnen. Auch eine Uberpriifung der meiotischen Vorg~inge 
ergab keine Hinweise auf ein aberrantes Verhalten yon Chromosomen, wel&e als 
Heterosomen angesprochen werden k/Snnten. Die Chromosomenelemente yon Gam- 
marus duebeni sind, wie ein mikrophotographis&er Beleg zeigt (Abb. 15), meta- 
zentris& oder submetazentrisch und weisen nur geringfiigige Grgf~enunters&iede auf. 

Damit ist die Mggli&keit, dag morphologisch ni&t faflbare Geschlechts&romo- 
somen tats~ichli& existieren, prinzipiell nicht widerlegt, do& verliert sie im Hinbli& 
au£ die Befunde an anderen Flohkrebsen an Wahrscheinli&keit, nach denen das Feh- 
len eines Homo-Heterozygotie-Systems bei Amphipoden die Regel zu sein scheint. 

Auch bei den Intersexen yon Gammarus duebeni sind nach cytologis&en Unter- 
su&ungen dniger Gonaden, vor allem des spermatogenen Gewebes, &romosomale 
StSrungen oder Vervielfa&ungen des Chromosomenbestandes, wie sie yon Ins&ten 
bekannt sind, auszuschllegen. 

Unter der Annahme einer polyfaktorielIen Geschle&tsdetermination ergibt si& 
fiir das Zustandekommen der Intersexe die naheliegende Deutung, daf~ weiblich und 
miinnlich bestimmende Realisatorenkomplexe in ann~ihernd glei&er St~irke wirksam 
werden. Steht das quantitative Verh~ilmis der mi/nnli& und wdbli& bestimmenden 
Faktoren im Glei&gewicht, so w~iren die genetischen Ausgangsbedingungen fiir die 
Differenzierung mittlerer Intersexe gegeben. Liegen geringfiJgige Unterschiede in der 
Valenz dieser beiden Realisatorsysteme vor, so miitgte die Ges&lechtsauspr~igung in 
Richtung weiblicher oder m~nnlicher Intersexualitbit verschoben werden. Die prim~ire 
Wirkung eines solchen Realisatorsystems ist in einer mehr oder weniger unvollst~in- 
digen oder rudiment,iren Entwi&lung der androgenen Driise zu sehen, wodur& eine 
alternative Geschlechtsdifferenzierung ausgeschlossen ist. Nach CHARNIAUX-CoTTON 
(1963) ents&dden die geschlechtsbestimmenden Gene, ob die androgene Driise ausge- 
bildet oder ihre histologis&e Entfaltung unterdrii&t wird. Bei Anwesenheit steuert 
die androgene Driise auf hormonalem Weg die Differenzierung der prim~iren und 
sekund~iren m~innli&en Ges&le&tsmerkmale. Bei Fehlen derselben entwi&eln sich die 
Gonaden zu Ovarien, deren Hormonproduktion die Entstehung der sekund~iren weib- 
li&en Sexualdaaraktere bedingt. 

Wenngleich f[ir die Entstehung der Intersexe in erster Linie genotypis&e Ursachen 
auf Grund besonderer Alldkombinationen ents&eidend sein diirt:ken, wofiir au& das 
geh~iuf~e Auftreten yon IntersexualitS.t in einigen St~immen spri&t, kann dariiber hin- 
aus der modifizierende Einflug anderer Faktoren nicht ausges&lossen werden. Unter- 
suchungen, die fiber die Wirkung bestimmter exogener und endogener Bedingungen 
angestellt wurden, erlauben jedoch noch kein abs&liei~endes UrteiI. 

Eine weitere Ktiirung dieses Problems wird dur& Kreuzungen zwis&en Indivi- 
duen verschiedener IntersexualitStsstu£en und mit normalen weibli&en und miinn- 
ii&en Tieren im HinbIi& auf eine eventuelle Erbli&keit der Intersexualit~it erlmfft. 
Versuche, die in dieser Richtung yon CHARNIAux-CoTTON (1962b) bei Orchestia gam- 
marella unternommen wurden, weisen auf eine erhebli&e Natur der Intersexualit~it 
in einigen Fiillen hin. 
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DISKUSSION 

Parallelen zu der Auspr~igung abgestui~er Intersexualit~itstypen bei Gammarus 
duebeni finden sich auch in anderen Klassen des Tierreichs. Ein analoger, yon GOLD- 
SCHMIDT (1931) eingehend analysierter Fall stellt die Intersexualit~it des Schwamm- 
spinners Lymantria dispar dar. Auch bei diesem Schmetterling lassen sich die Intersexe 
in einer Stufenreihe anordnen, die yore weiblichen Geschlecht fiber verschiedene inter- 
sexuelle Zwischenformen zum m~innlichen Geschlecht ftihrt, wenngleich auf Grund der 
Heterogametie der 99 und in bezug auf die Entstehung dieser Intersexe andersartige 
genetische Voraussetzungen bestehen. 

Bei Amphipoden ist Intersexualit~it, worauf bereits hingewiesen wurde, auch yon 
anderen Arten bekanntgeworden. Diese F~ille sollen nunmehr unter vergleichenden 
Aspekten besprochen werden, um in Zusammenhang mit den vorliegenden Unter- 
suchungen an Gammarus duebeni ein allgemeines Bild der Intersexualit~itserscheinungen 
bei den Amphipoden zu gewinnen. 

r3ber das Auftreten yon Intersexuatit~t bei Talitriden liegen einige, teilweise 
widersprii&liche Hinweise ~/lteren Datums vor. Erstmalig hat NEBES~:I (1880) im 
Hoden der d d yon Orchestia cavimana aus der Gegend yon Triest das Vorkommen 
yon Eizellen festgestellt. Die Tiere waren jedoch morphologisch und physiologisch 
normale d d. DELLA VA~LE (1893) untersuchte Talorchestia deshayesei von Neapel 
und konnte bei adulten d d mit Ausnahme weniger Tiere mit juvenilen Gnathopoden 
keine Oocyten in den Testes finden. SMITH (1906) wiederholte diese Studien an der 
Neapeler Population w~ihrend der Winterzeit und entdeckte bei mehr aIs 50% der 
d d beider Arten Eier im Hoden. BOULENO~I~ (1908), der am gleichen Oft und zu 
ann~ihernd gleicher Jahreszeit vor allem Talorchestia deshayesei untersuchte, konnte 
dutch Berticksichtigung der Gr6i~enstadien dieseDiskrepanz kliiren. Er land, dat~ bei ge- 
schlechtsreifen d d tntersexualit~it selten, bei juvenilen d d jedoch die Regel ist. Die 
in den Testes auftretenden Oocyten verschwinden nach Eintritt der Geschlechtsreife. 

Wie DAVID (1936) an atlantischen und mediterranen Populationen yon Talitrus 
saltator nachgewiesen hat, ist auch bei dieser Art Intersexualitiit eine h~iufige Erschei- 
nung. W~ihrend die 99 nach den Feststellungen der Autorin stets normal sind, besitzen 
die d d vielfach zwittrige Geschlechtsdriisen. Der Hoden besteht dann aus einer deut- 
tich abgegrenzten vorderen ovarialen und einer hinteren testikul~iren Region. DAVID 
land Tiere mit kleiner und grot~er Ovarzone, weI&e die testikul~ire Region an Gr6i~e 
sogar iibertreffen konnte. Die Dotterbildung und eine Entleerung der Oocyten unter- 
bleiben jedoch. Derartige intersexuelle d d kopulieren mit 99 und sind befruchtungs- 
f~ihig. Bemerkenswert ist, dat~ die Intersexuatit~it sich nicht in der ~iul~eren Morphologie 
der d d manifestiert. Der Anteil der d d mit zwittrigen Gonaden variiert je nach 
geographischer Herkunt~ zwis&en 20 und 500/0. 

Auch bei Orchestia mediterranea (CHA~NIAux-CoTTON 1959) und Orchestia mon- 
tagui (CHARNIAux-CoTToN & GINSBUr, O~R-VoGEL 1962) ist Intersexualit~it im miinn- 
lichen Geschlecht verbreitet. Ahnlich wie bei Talitrus saltator ist der vordere Abschnitt 
des Hodens zu einer Ovarregion umgebildet. GRAF (1958) ftihrte in einer Studie tiber 
die Entwicklung des Genitalsystems bei Orchestia cavimana den Nachweis, dat~ die 
Oocyten besonders zahlreich im Winter auftreten, im Friihjahr hingegen weitgehend 
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degenerieren. Erg~inzend sei in diesem Zusarnmenhang erwSihnt, daf[ bei Orchestia 
cavimana (Gr, Ar 1958) und Orchestia mediterranea (CHARNIAUx-CoTTON 1959) Juve- 
nilhermaphroditismus auftritt. Im m[innlichen GeschIecht werden bereits w~hrend 
der postembryonalen Differenzierung des Hodens Oocyten und Spermatocyten neben- 
einander ausgebildet. 

Von diesen Fiillen, welche allgemein dutch eine zwittrige Struktur der m~innlichen 
Keirndriisen charakterisiert sind, weicht das Erscheinungsbild der Intersexualit~it yon 
Orchestia gammarella ab (CHARNIAux-CoTTON 1957b, 1962b). Sie findet sich bei 
miinnlichen Tieren, welche Oostegiten ohne Randborsten und mehr oder weniger undif- 
ferenzierte, intermedi[ire oder auch typisch rn~innliche zweite Gnathopoden aufweisen. 
Im Gegensatz zu Beobachtungen yon DAVID (1936) land CHARNIAUX-CoTrON hie 
Oocyten im Hoden. Der Genitaltrakt ist normal gebaut, und die Tiere sind geschlechts- 
tiichtig. Auch die androgene Driise ist normal ausgebildet und zeigt keine rnikrosko- 
pisch erkennbaren Abweichungen. In natiirlichen Populationen sind die Intersexe sehr 
selten. Irn allgemeinen erweisen sich etwa nut 0,2% der d d als Intersexe; nur an 
einem Fundort (Uferzonen des Flusses Penz6, Bretagne) wurde eine H~iufigkeit yon 
nahezu 10 % ermittelt. 

Ein anderer, alterdings aut~erordentlich seltener Intersexualit~itstyp findet sich bei 
99, die sich zu d c~ umwandeln. Diese Tiere erfahren eine Transformation der prim[i- 
ren und sekundiiren Geschlechtsmerkmale, welche dern Erscheinungsbild einer experi- 
mentell verursachten Geschlechtsumwandlung durch Implantation einer androgenen 
Driise entspricht. Eine derartige sexuelle Umstirnrnung diirflce auf eine verz6gerte Wir- 
kung des androgenen Hormons zuriickzufiihren sein. 

Im Gegensatz zu der intensiven Bearbeitung, welche die Talitriden erfahren haben, 
ist den Intersexualitiitserscheinungen bei Gammariden weniger Aufmerksamkeit ent- 
gegengebra&t und eine Analyse auf Grund der neueren Kennmisse tiber die Bedeu- 
tung der androgenen Driise noch nid~t unternomrnen worden. 

Das Au£treten zwischengeschlechtlicher Formen in Freilandpopulationen und La- 
borzuchten ist ffir Gammarus chevreuxi beschrieben worden (SEXTON & HuxLeY 1921, 
SEXTON 1924). Unter vorzugsweiser Beriicksichtigung der ~iut~eren Merkmale werden 
weibliche und miinnliche Intersexe unterschieden. Erstere entwicketten sich zuniichst als 
f)9, nahmen jedoch zu einem bestimmten Zeitpunkt auch miinnliche Geschle&tsrnerk- 
male an. Nach Gnathopodenform und Vorhandensein der Oostegiten waren sie als ~'9, 
na& Gr6t~e und Schwirnrnweise als d d einzustufen, wobei der Grad der erreichten 
Intersexualit~it variieren konnte. Bei den sehr seltenen miinnli&en Intersexen handelte 
es sich um Tiere, die kleiner als normale c~ d waren, sich langsamer als diese entwi&eI- 
ten, jedoch hie Oostegiten aufwiesen. Auch die Gnathopodenforrn und Art der Bebor- 
stung entsprachen einer rnehr weiblichen Geschlechtsauspr[igung. Um eine genauere 
Charakterisierung dieser Intersexualit[itsformen vorzunehmen, w~ire allerdings eine 
ergiinzende Untersuchung tiber Vorkommen und Struktur der androgenen Driise sowie 
tiber den Bauder Ges&lechtsdriisen bei dieser Art erforderlich. 

Weitere Beoba&tungen beziehen sich auf das Vorkomrnen intersexuetler Indivi- 
duen bei Gammarus pungens und Gammarus pulex. Intersexuelle Geschlechtsauspr[i- 
gung haben MACCAONO & CUNIBEr~TI (1956) ausschlielglich bei m~innli&en Tieren yon 
Gammarus pungens nachgewiesen. Sie [iugert si& dutch das Auftreten yon Oocyten 
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im Hoden, welche sowohl in der vorderen als auch in der hinteren Region der Gonade 
liegen und nlemats in r~iuml~&er Sonderung yon dem testikul~/ren Bereich entstehen. 
Bemerkenswert ist vor allem die Ausbildung eines abortiven, blind geschlossenen Ovi- 
dukts, dessen Position sehr unters&iedIich ist. Dieser kann sogar an dem vesikul~iren 
Tell oder auf der dorsalen Seite der Gonade inseriert sein. Intersexe d d fanden sich 
bei etwa 20 0/0 der aus dem Po (bei Turin) gefangenen Flohkrebse. 

AND~its (1957) erw~ihnte das Auftreten steriler Individuen yon Gammarus puIex 
mit ni&t n~iher bes&riebenen zwis&enges&lechtli&en Merkmalen. Diese Tiere wiesen 
einen Befall mit bestimmten Mikrosporidien auf. 

Aus diesem Uberbli& ergeben si& einige allgemeine Gesi&tspunkte zu der mehr 
oder weniger verbreiteten intersexuellen Geschle&tspr~igung bei den erw~ihnten Amphi- 
podenarten. Intersexuali6it ist vornehmlich im m~innli&en Ges&le&t anzutreffen. Im 
Hoden k~Snnen si& neben Spermatozoen einzelne oder - auf bestimmte Bezirke be- 
schr~inkt - zahlrei&e Oocyten entwi&eln, die jedo& nie eine Vitellogenese durchlaufen 
und entleert werden. Diese Intersexuali6it ist nicht generell mit dem Auftreten sekun- 
d~irer weiblicher Ges&le&tsmerkmale verkniiptt, und andererseits ist die Ausbildung 
weiblicher oder intermedi~rer sekund~irer Ges&lechts&araktere ni&t mit einer zwittri- 
gen Struktur der Keimdriisen korreliert. In bezug auf H~iufigkeit und St~irke der In- 
tersexualit/it k~Snnen geographis&e und jahreszeitliche Unters&iede bestehen. 

Die Erscheinungsform der Intersexualit~it bei Gammarus duebeni hingegen ist im 
Verglei& zu den diesbeziigli& untersu&ten Amphipodenarten vielgestaltiger. Sie hebt 
si& vor allem dadur& hervor, dafg in graduetler Abstufung alle I[Ibergangstypen zwi- 
schen e&ten 29 und echten d d auftreten kSnnen. Die Zwischenstellung der Intersexe 
~iuf~ert sich nicht nur in ges&le&tsmorphologis&er Hinsi&t, sondern erstre&t sich je 
na& St~irke der Intersexuali6it au& auf den Wa&stumsprozet~, das H~iutungsges&ehen 
und auf das sexualbiologis&e Verhalten. 

Die Interpretation der intersexuellen Ges&le&tsauspr~igung griindet si& auf die 
Annahme einer rudiment~iren, unvollst~indigen oder verz6gerten Entwi&lung der an- 
drogenen Driise, deren hormonale Funktionsf~ihigkeit dadurch einges&r~inkt ist oder 
weitgehend erlis&t. Im Fall der stark m~innli&en Intersexe ist eine tempor~ire Ent- 
wi&lungshemmung der Driise zu vermuten, die jedoch au£gehoben zu werden s&eint, 
wodur& sich schlief~lich eine rein m~innliche Differenzierung des Genitalapparates 
ergibt. 

Einen s&Iiissigen Beweis far die Annahme einer unzurei&enden Produktion des 
androgenen Hormons bei Intersexen liefert ein Versuch yon BAL~SDENT-MAr~QUET & 
VEILL~T (1958). Sie iiberpflanzten intersexen d c~ yon Orcbestia cavimana, deren 
Testes eine Ovarregion besitzen, eine androgene Driise yon Orchestia gammareIla. Nach 
der Implantation vers&wanden die Oocyten, und der Zustand des Hodens normali- 
sierte sich. Erg~inzend sei hierzu bemerkt, dat~ die androgene Driise yon Orchestia 
cavimana etwa um das Dreifache kleiner als bei Orchestia gammarella ist (GRAF 1958), 
woraus auch auf eine Beziehung zwis&en der Gr/Sge der Driise und der produzierten 
Hormonmenge zu s&Iietgen ist. 

Das Auftreten einer stets im vorderen Hodenabs&nitt lokalisierten Ovarzone ist 
als Hinweis ftir das Vorliegen eines stoffli&en Gradienten anzusehen. Die Wirkung 
des androgenen Hormons ist in diesem Bereich offensi&tli& so stark abges&w~i&t, datg 



390 H.-P. BULNHEIM 

eine Differenzierung der Gonien zu m~innlichen Keimzellen verhindert wird. Mit dieser 
Erkl~irung l~if~t si& au& die Entstehung der Oocyten im vorderen Hodenabs&nitt der 
schwa& miinnlichen Intersexe und die Ausbildung einer m~innlichen Gonadenzone im 
hinteren Bezirk der Keimdriisen bei den s&wach weibli&en Intersexen yon Gammarus 
duebenl verst~indlich machen. 

Die Kl~irung der endokrinen Funktion der androgenen Driise hat dutch Exstir- 
pationsversuche eine wesentliche Erg~inzung erfahren. Bei Orchestia gammarella hat 
die Resektion der androgenen Driise keinen Einfluig auf die Struktur der Gonade. 
Selbst vier oder ffinf Monate nach dem operativen Eingriff ist die Spermatogenese no& 
nicht erloschen, und die sekund~iren Geschlechtsmerkmale bleiben in m~innlicher Form 
erhalten. Werden jedoch die zweiten Gnathopoden amputJert, so wachsen sie in undif- 
ferenzierter Form nach (CHARNIAux~CoTTON 1957a). Bei Orchestia montagui fiihrt 
dieser Versuch zu einem anderen Ergebnis. Eine Entfernung der androgenen Driise ist 
bei dleser Art nur partiell m~gli&. Sie geniigt jedoch, die Umwandiung der Gonade in 
ein Ovar auszul&en, wobei sich die im Hoden der d d yon Orcbestia montagui vor- 
handene Ovarregion nach der unvotlkommenen Exstirpation der Driise allm~ihlich 
iiber die Gonade ausdehnt (CHARmAux-CoTTON & GINSBURGER-VOGEL 1962). 

Dutch dieses Resultat sehen CHA~NIAux-CoTTON & GINSBURCER-Voo~L die 
Theorie der Selbstdifferenzierung des Ovars, die bereits frfiher yon CHAI~NIAux-CoT- 
TON (1959) konzipiert worden war, experimentell gestiitzt. Auch die Feststellungen 
yon BERRZuR-BoNNENFANT (1963) sind als weitere Bestiitigung fiir diese Deutung zu 
werten. In Kulturen des Hodengewebes yon Talitrus saltator unter in-vitro-Bedingun- 
gen setzt die Oogenese ein, wenn androgenes Gewebe nicht zugegen ist und damit die 
Hemmwirkung des androgenen Hormons auf die Entstehung der Oocyten entf~illt. 
Schlieglich gewinnt die Richtigkeit dieser Vorstellung auch fiir Gammarus duebeni an 
WahrscheinIichkeit, da postembryonal in den Gonaden m~innlicher Tiere zun~ichst 
Oocyten zu entstehen scheinen, die jedoch verschwinden, wenn sich die androgene 
Driise entfaltet. Somit kann anhand der Theorie der Selbstdifferenzierung des Ovars 
und der Annahme einer Entwi&Iungshemmung und gest~Srten Funktion der andro- 
genen Driise eine plausible Erkl~irung fiir das Zustandekommen der intersexuelien 
Geschlechtsauspriigung gegeben werden. 

Zusammen£assend sollen die allgemeinen Beziehungen, die der Geschle&tsreali- 
sation bei Amphipoden zugrunde liegen, mit der treffenden Charakterisierung yon 
BRII~N (1965, p. 348) formuliert werden: ,,En conclusion des exp6riences de H. CHAR- 
NIA~Jx-CoTTON, il d&oule que le m~.le est une femelle induite en m~.le. Cette induction 
est d6finitive et totale dans le cas du gonochorisme. Elle peut &re imparfaite et l'animal 
est intersexu& Elle peut &re incompl&e et i'animal est hermaphrodite. L'hermaphro- 
disme est une femelle incompi&ement masculinisde. C'est pourquoi l'inversion sexuelle 
se voit dans la lign6e des m~les par arr& ou insuffisance de ia masculinisation." 

Zweifelsohne bediirfen einige der zur Interpretation der Intersexualit:,itsph~ino- 
mene bei Gammarus duebeni herangezogenen Deutungen noch des experimentellen 
Beweises, doch tassen verschiedene Ansatzpunkte es berechtigt erscheinen, Analogie- 
schliisse zu den an Talitriden gewonnenen Befunden zu ziehen. Die Ergebnisse dieser 
Untersu'&ung weisen jedoch auch auf ein ZusammenspM der Sexualhormone mit an- 
deren hormonalen Faktoren bin. Dieser SachverhMt kann aus dem modifizierenden 
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Einflutg, den eine intersexuelle Differenzierung auf das Wachstum und das H~iutungs- 
geschehen ausiibt, erschlossen werden. Eine hormonale Regulation dieser physiolo- 
gischen Prozesse ist auf Grund zahlreicher, vor allem an Dekapoden durchgefiihrter 
Studien als gesichert anzusehen (vgl. Kur, ul, 1963). Bei den Amphipoden hingegen ent- 
zieht sich der feinere Mechanismus dieser Beziehungen sowie ihrer wahrscheinlichen 
Koordination dutch neurokrine Vorg~inge vorl~iufig noch einer genaueren Kennmis. 

ZUSAMMENFASSUNG 

1. In der vorliegenden Arbeit wird eine Analyse der intersexuellen Geschlechtsaus- 
pr~igung bei Gammarus duebeni gegeben, die si& auf die Untersu&ung der pri- 
miiren und sekund~iren Ges&le&tsmerkmale, des Wachstums, der H~iutungsfre- 
quenz und des sexuatbiologis&en Verhahens stiitzt. Das Auftreten yon Inter- 
sexualit~it wird zu hormonalen und genetis&en Faktoren, welche die Ges&le&ts- 
realisation steuern, in Beziehung gesetzt. 

2. Zum besseren Verst~indnis der Besonderheiten intersexueller Entwi&lung werden 
zun~ichst Morphologie und Differenzierung des Genitalapparates normalgeschle&t- 
li&er Tiere bes&rieben. In beiden Geschle&tern werden postembryonal m~inn- 
li&e wie weibli&e abfiihrende Ges&lechtsorgane angelegt, und in den Gonaden 
entstehen wahrs&einli& prim~ir Oocyten. Mit Beginn der ~iut~eren sexuellen Dif- 
ferenzierung werden im m~nnii&en Ges&lecht die Anlagen der Ovidukte, im 
weibli&en Geschlecht die Analgen der Vasa deferentia zurii&gebildet, w~ihrend 
die Anlagen der Vesicula seminalis erhahen bleiben. Eine m~innliche Determinie- 
rung ist yon der Entwi&lung und hormonalen Aktivit~it der androgenen Drfise 
abh~ingig. 

3. Nach dem Grad der Auspr~igung weiblicher beziehungsweise m~innlicher Sexual- 
charaktere werden fiinf verschiedene Intersexualit~itstypen unterschieden: s t a r  k 
w e i b l i c h e  I n t e r s e x e ,  die habituell und £unktionell vSllig normalen ~ glei- 
&en, jedoch Calceoli und (oder) ein oder zwei PenispapiIlen aufweisen; s c h w a c h 
w e i b l i c h e  I n t e r s e x e ,  die etwas st~irker maskulinisiert sind, im hinteren Be- 
reich des Ovars testikut~ires Gewebe ausbilden und dutch mehr oder weniger di£- 
ferenzierte Anlagen der Vesicula seminalis, Vasa deferentia sowie meist rudimen- 
t~ire androgene Drlisen gekennzei&net sind; m i t t 1 e r e I n t e r s e x e, deren Gona- 
den aus ovarialen und testikul~iren Bezirken in nicht festgelegter Verteilung beste- 
hen und die weibliche wie miinnliche ableitende Geschlechtswege, rudirnent~ire oder 
partiell entwi&ehe androgene Driisen und Oostegiten mit normalem, unvollst~in- 
digem oder fehlendem Borstenbesatz ausbilden; s c h w a c h  m~innl iche  I n t e r -  
sexe,  die durch eine Ovarregion im vorderen Abschnitt des Hodens, dur& das 
Vorhandensein paariger Oviduktanlagen und dur& Oostegiten ohne Randborsten 
&arakterisiert sind; s t a r k  m~innl iche  I n t e r s e x e ,  die einen typisch m~inn- 
lichen Geschle&tsapparat und Oostegiten ohne Randborsten in normaler oder 
reduzierter Zahi besitzen. 

4. Hinsichtlich der Wachstumsintensit~it gleichen stark weibliche Intersexe normalen 
~ und stark m~innliche sowie schwach m~innliche Intersexe normalen d d. Einen 
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mehr oder weniger intermedi~iren Wachstumsverlauf weisen die mittteren und 
schwa& weiblichen Intersexe auf. Auch die Gr6gen- urld Wachstumsrelationen des 
Propodus der 1. und 2. Gnathopoden liegen bei schwach weiblichen, mittleren und 
schwach m~innlichen Intersexen in gradueller Abstufung zwischen den Werten, die 
fiir das weibliche und miinnliche Geschlecht gelten. 

5. Stark weibliche, stark miinnliche und meist auch schwach miinnliche Intersexe sind 
fertil und zeigen normales weibliches beziehungsweise miinnliches Sexualverhalten. 
Schwach weibliche und mittlere Intersexe slnd steril. Sie k~Snnen nicht oviponie- 
ren, da ihre Ovidukte blind geschlossen bleiben. Mittlere Intersexe sind jedoch in 
Ausnahmefiillen als ,, C~ d"  geschlechtstiichtig. Wie anhand der PKikopulations- 
bereitschaf[ £eststellbar ist, kiSnnen sich mittlere Intersexe in Anwesenheit normal- 
geschlechtlicher Partner als ,,99" gegeniiber d c~ und als ,, d c~" gegeniiber 99 
verhatten. Diese geschlechtliche Ambivalenz wird als eine Erscheinung yon relati- 
vet Sexualit~tt gedeutet. 

6. Beziiglich der H[iutungs£requenz nehmen schwach weibliche und mittlere Inter- 
sexe eine weniger ausgepr~igte, schwach miinnliche Intersexe eine stgrker ausge- 
pr[igte Mittelstellung zwischen 99 und d d ein. Die H~utungsfrequenz der 
schwach weiblichen und mittleren Intersexe ist nicht streng festgelegt. Sie kann bei 
mittleren Intersexen nachweislich durch die Gegenwart eines pr~ikopulierenden d 
reguliert werden, wobei eine Ann~iherung an die H~iutungsfrequenz der 99 erfolgt. 

7. Intersexe treten in natilrlichen Populationen mit einer H~iufigkeit yon h[ichstens 
0,5 % auf. In Laborzuchten kann bei Selektion bestimmter St[imme der Anteil der 
Intersexe betr[ichtlich (10 % und mehr) vergr~Sgert sein. 

8. Durch Transplantation der androgenen Driise in weibliche Tiere wurde experimen- 
tell eine Geschlechtsumwandlung in m[innliche Richtung ausgel6st, wobei verschie- 
dene intersexuelle Zwischenstufen durchlaufen werden. Mitunter wird nut eine 
partielle Maskulinisierung erzielt, die etwa his zum Stadium der mittleren Inter- 
sexualit[it fiihrt. Auf Grund dieser und anderer Befunde wird das Zustandekom- 
men intersexueller Geschlechtsauspr[igung auf eine rudiment~ire oder unvoltkom- 
mene Entwi&lung der androgenen Drlise zurii&ge£iihrt. Die Entstehung der In- 
tersexualit~it wird durch eine unzureichende Produktion des androgenen Hormons 
und durch Selbstdifferenzierung des Ovars erkl~irt. 

9. Anhand yon Karyotypanalysen wurde die Chromosomenzaht mit 52 (=  2n) be- 
stimmt. Hinweise fiir das Vorhandensein yon Heterochromosomen liegen nicht 
vor; diese und andere Ergebnisse deuten auf eine polyfaktorielle Geschlechtsbe- 
stimmung bin. 

10. Die an Gammarus duebeni gewonnenen Befunde werden unter vergleichenden 
Aspekten zu den Intersexualitiitserscheinungen anderer Amphipoden in Beziehung 
gesetzt. Die Probleme der hormonalen Regulation der Geschlechtsfunktion werden 
eingehend diskutiert. 



Intersexualit~it bei Gammarus duebeni 393 

Z I T I E R T E  L I T E R A T U R  

ANDERS, F., 1957. Uber die geschlechtsbeeinflussende Wirkung yon Farballelen bei Garnmarus 
pulex ssp. subterraneus (ScHNeIDeR). Z. VererbLebre 88, 291-332. 

BALESDENT-MA~QU~T, M.-L. & VEILLET, A., 1958. Note sur Ia glande androg~ne de quelques 
Orchestia hermaphrodites. Bull. S~anc. Soc. Sci. Nancy 17, 28-30. 

BEIUtEuR-BoNNENFANT, J., 1963. Autodiff6renciation ovarienne dans Ies g.onades m~les de 
Crustac6s en culture in vitro. Bull. Soc. zool. Fr. 88, 235-238. 

BOUL~NG~R, C. L., 1908. On the hermaphroditism of the amphipod, Orchestia deshayesii AU- 
DOUIN. Proc. zoof. Soc. Lond. 1908, 42-47. 

BRmN, P., 1965. Consid6rations ~t propos de la reproduction sexu6e des invert6br6s. Ann. biol. 
(S6r. 4) 4 < 69 > ,  329-365. 

CHARNIAux-CoTTON, H., 1954. D&ouverte chez un Crustac~ Amphipode (Orchestia gamma- 
rella) d'une gtande endocrine responsable de la diff6renciation des caract~res sexuets pri- 
maires et secondaires m~ies. C. r. hebd. Sdanc. Acad. Sci., Paris 230, 780-782. 

- -  1955. Le d&erminisme hormonal des caract~res sexuels d'Orchestia gamrnarella (Crustacd 
Amphipode). C. r. bebd. S~anc. Acad. Sci., Paris 240, 1487-I489. 

- -  1956. D&erminisme hormonal de Ia diff~renciation sexuelle chez les Crustac&. Annie biol. 
(Ser. 3) a2 < 60 > ,  372-399. 

- -  1957a. Croissance, r6gdn6ration et d&erminisme endocrinien des caract~res sexuels d'Orche- 
stia gamrnarella PALLAS (Crustac~ Amphipode). Annls. Sci. nat. 19, 411-560. 

- -  1957b. D&erminisme des phdnom~nes d'intersexualit6 chez Orchestia gammarella. Premiers 
r&uhats. C. r. hebd. Sdanc. Acad. Sci., Paris 245, 1665-t668. 

- -  1958. Contr61e hormonale de la diffdrenciation du sexe et de ia reproduction chez les Cru- 
stacds sup6rieurs. Bull. Soe. zooI. Fr. 83, 314-336. 

- -  1959. Etude comparde du ddveloppement post-embryonnaire de i'appareil gdnhaI et de la 
glande androg~ne chez Orchestia garnmarelIa et Orchestia mediterranea (Crustac~s Amphi- 
podes). Autodiffdrenciation ovarienne. Bull. Soc. zool. Ft. 84, 105-115. 

- -  1960. Sex determination. In: The physiology of crustacea. Ed. by T. H. WATERMAN. Acad. 
pr., New York, Vol. 1,411-447. 

- -  1962a. Androgenic glands of Crustaceans. Gen. cornp. EndocrinoI. 1,241-247. 
- -  1962b. D&erminisme de l'intersexualltd chez les Crustacds sup&ieurs et particuli~rement 

chez les Amphipodes Talitridae. Bull. Soc. zool. Fr. 87, 338-366. 
- -  1963. D~monstration exp6rimentale de la s&r&ion d'hormone femelle par le testicule 

inversd en ovaire de Talitrus saltator, Crustacd Amphipode. C. r. hebd. S~anc. Acad. Sci., 
Paris 256, 4088-4091. 

- -  & GINSBURGER-VOGEL, T., 1962. Preuve exp6rimentale de l'autodiff6renciation ovarienne 
&ez Orchestia rnontagui AUDOUtN (Crustac6 Amphipode). C. r. hebd. S~ane. Acad. Sci., 
Paris 254, 2836-2838. 

DAVID, R., 1936. La biologie et l'intersexualit6 de Talitrus saltator MONT. Bull. biol. Fr. Belg. 
7 0 ,  332-357. 

DEnLA VALLE, A., 1893. Gammarini del Golfo di Napoli. Fa.una Flora Golf. Neapel 20. 
GOLDSCHMII)T, R., 1931. Die sexuellen Zwischenstufen. Monogr. Gesamtgeb. Physiol. Pfl. 

Tiere 28, 1-528. 
GRAF, F., 1958. D~veloppement post-embryonnaire des gonades et des glandes androg~nes 

d'Orchestia cavirnana (HELL,It) Crustac~ Amphipode. Bull. S~anc. Soc. Sci. Nancy 17, 
223-261. 

HA~TMANN, M., 1956. Die Sexualidit. 2. Aufl. G. Fischer, Stuttgart, 463 pp. 
HEINZr, K., t932. Fortpflanzung und Brutpflege bei Gammarus pulex L. und Carinogammarus 

roesetii Getty. ZooI. Jb. (Allg. ZooI. Physiol. Tiere) 51,397-440. 
HYN~S, H. B. N., 1954. The ecology of Gammarus duebeni L~LI.JE~ORO and its occurrence in 

freshwater in western Britain. J. Anim. Ecol. 23, 38-84. 
KINNE, O., 1952. Zur Biologie und Physiologie yon Garnrnarus duebeni LILLJ., 3. Zahlenver- 

h~iltuis der Geschlechter und Geschlechtsbestimmung. Kieler Meeresforsch. 9, 126-133. 



394 H.-P. BULNHEIM 

- -  1953a. Zur Biologie und Physiologie yon Gammarus duebeni LILLJ. 1. Z. wiss. Zool. 157, 
427-491. 

- -  1953b. Zur Biologie und Physiologie yon Gammarus duebeni LILEI., 2. Uber die HS.u- 
tungsfrequenz, ihre Abh~.ngigkeit yon Temperatur und Salzgehalt, sowie tiber ihr Ver- 
haIten bei isoliert gehaltenen und amputierten Versuchstieren. Zool. Jb. (Allg. Zool. Phy- 
siol. Tiere) 64, I83-206. 

- -  t953c. Zur Biologle und Physiologie yon Gammarus duebeni LILLJ., 4. lDber den Ruhe- 
zustand (Reduktion der Oostegitenborsten). ZooL Ariz. 150, 41-49. 

- -  i953d. Zur Biologie und Physiologie yon Gammarus duebeni LILLE, 7. Uber die Tempera- 
turabh~ingigkeit der Geschlechtsbestimmung. Biol. Zbl. 72, 260-270. 

- -  1954. Zur Biologie und Physiologie yon Gammarus duebeni LILLJ., 8. Die Bedeutung der 
Kopulation ftir Eiablage und Hiiutungsfrequenz. Biol. Zbl. 73, 190-202. 

- -  1959. Ecological data on the Amphipod Gammarus duebeni. A monograph. VerSff. Inst. 
Meeresforsch. Bremerh. 6, I77-202. 

Kosswm, C., 1964. Polygenic sex determination. Experientia 20, 190-199. 
KuRuv, N. G., 1963. Crustacean hormones. J. Anlm. Morph. Physiol. 10, 113-149. 
LATTIN, G. DE, 1951. Uber die Bestimmung und Vererbung des Geschle&ts einiger Oniscoideen 

(Crust. Isop.). 1. Mitteihmg. Untersu&ungen tiber die ges&lechtsbeeinflussende Wirkung 
yon Farbfaktoren bei PorcelIio und Tracheonlscus. Z. VererbLehre 84, 1-37. 

- -  1952. Uber die Bestimmung und Vererbung des Geschlechts einiger Oniscoideen (Crust. 
Isop.). 2. Mitteilung. Zur Vererbung der Monogenie yon Cylisticus convexus (DEG.). Z. 
VererbLehre 84, 536-567. 

LE CALWZ, J., & CERTAIN, P., 1951. Gammarus chevreuxi S3~XT. et la caryologie des Gam- 
marlens. Arch. ZooI. exp. g~n. 88, 131-14i. 

LECRAND, J.@, 1956. D6termination polyfactorielle du sexe et double d6terminisme des carac- 
t~res sexuels m~des chez les Oniscoides. C. r. hebd. S~anc. Acad. Sci., Paris 243, 1565-1568. 

LE Ro~x, M.-L., 1933. Recher&es sur la sexualit6 des Gammariens. Bull. biol. Fr. Belg. 16 
(Suppl.), 1-I38. 

LU~ItEN, W., 1962. l[.'lber Geschlechtsbestimmung bei Landisopoden. Z. wiss. Zool. 166, 251-351. 
MACCAGNO, T. P., & CUNIBERTI, A., 1956. Intersessualit~. in Gammarus pungens M. EDW. 

(Crostacei Anfipodi). Atti Accad. Sci., Torino 90, 171-188. 
NEBES~I, O., 1880. Beitr~ige zur Kennmis der Amphipoden der Adria. Arb. zool. Inst. Univ. 

Wien 3, 24-31. 
NIIYAMA, H., 1959. A comparative study of the chromosomes in Decapodes, Isopodes and 

Amphipods, with some remarks on cytotaxonomy and sex-determination in the Crustacea. 
Mem. Fac. Fish. Hokkaido Univ. 7, 1-60. 

ORIAN, A. J. E. & CALLAN, H. G., 1957. Chromosome numbers of gammarids. J. mar. biol. 
Ass. U. K. 36, 129-142. 

PASSANO, L. M., 1960. Molting and its control. In: The physiology of crustacea. Ed. by T. H. 
WATEr, MAN. Acad. pr., New York, Vol. 1,473-536. 

SEXTON, E. W., 1924. The molting and growth-stages of Garnmarus, with description of the 
normals and intersexes of G. chevreuxL J. mar. biol. Ass. U. K. 13, 340-401. 

SEXTON, E. W. & HuxLEY, J. S., 1921. Intersexes in Gammarus chevreuxi and related forms. 
J. mar biol. Ass. U. K. 12, 506-556. 

SMITH, G., 1906. Rhizocephala. Fauna Flora Golf. Neapel 29. 
TEISSIER, G., 1960. Relative growth. In: The physiology of crustacea. Ed. by T. H. WATERMAN. 

Acad. pr., New York, Vol. i, 537-560. 
TRAUT, W., 1962. Zur Geschlechtsbestimmung bei Gammarus duebeni LILLJ. und verwandren 

Arten (Crustacea, Amphlpoda). Z. wiss. ZooI. 167, 1-72. 
Z~RBIS, C., 1964. Evolution post-embryonnaire de la vole d6f~rente m~le chez le m~Ie et chez 

ia femelle normale et masculinis6e d'Orchestia gammarella PALLAS (Crustac6 Amphipode). 
Bull. biol. Fr. Belg. 98, 391-408. 


