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ABSTRACT: The reproductive cycle of Cyathura carinata (Isopoda, Anthuridea) from the Kiel 
Canal. The life cycle of C. carinata (Kroyer) from the Kiel Canal and the seasonal change of its 
population structure have been studied. C. carinata is a protogynic hermaphrodite which may attain 
an age of 3 years. The young are born in summer and only very few reach sexual maturity during the 
following year. Some of them become functional small males without passing through a female stage. 
At the end of the breeding season, some individuals of the same generation become functional females. 
They mouh into pre-males during winter and are functional males in the following summer, when 
they are 2 years old. The remaining two-year-old animals are breeding females. Mature females can be 
recognized by the presence of antennules with four jointed flagella and 3 pairs of oostegites. In 
September they moult to pre-males which have antennules equipped with six jointed flagella. In June 
of the following (third) year they become functional males which die at the end of the breeding season. 
It is supposed that this cycle also applies for population from the Gdansk Gulf studied by Ja~d~ewski 
(1969) despite a different interpretation given by this author. 

E INLEITUNG 

Tritt bei Isopoden Hermaphroditismus auf, so beruht er im allgemeinen auf Degene- 
rations- und Alterungsvorg~ingen der androgenen Driise oder ihrer Hemmung durch 
iibergeordnete Hormone, so dat~ ein M~innchen sich in ein bruttragendes Weibchen 
verwandeln kann. Die Entdeckung, dai~ Cyathura carinata (Kroyer) ein protogyner 
Zwitter ist (Legrand & Juchauh, 1963), hat zu einer Reihe von Untersuchungen der 
Populationen dieser Art und der niichstverwandten Art Cyathura polita Miller & Bur- 
banck an den europ~iischen und nordostamerikanischen Kiisten gefiihrt. Geschlechtsum- 
wandlung und Brutperiodizitiit bestimmen die Populationsstruktur, die bisher nur in 
Nordfrankreich (Salvat, 1967) und in der Danziger Buch (Ja~d~ewski, 1969) mit einander 
widersprechenden Ergebnissen quantitativ erfai~t wurde. 

Im Rahmen einer Studie der Biologic von Cyathura carinata konnten zur Kliirung der in 
der Literatur aufgetretenen Widerspriiche Untersuchungen fiber Populationsstruktur und 
Fortpflanzungszyklus im Nord-Ostsee-Kanal vorgenommen werden. H~iherungsversuche 
dienten der Absicherung der Freilandergebnisse. 
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MATERIAL UND METHODIK 

Zwischen November 1975 und Juli 1978 wurden 60 Proben mit 1100 ml Schlamm 
dem ufernahen Boden des Flemhuder Sees (bei Kiel; Wassertiefe: 40 cm; Salzgehalt: 
1-1,3 %) entnommen. Die Asseln wurden ausgesiebt (Maschenweite 0,5 mm) und in 
Formol fixiert, ihre L~inge vonder Antennen- bis zur Telsonspitze gemessen und in 0,5- 
mm-Klassen eingeteilt. 

Zur H~ilterung lebender Tiere dienten tdeine Gef~if~e (10 X 10 cm), deren Boden 2 cm 
hoch mit reinem Sand bedeckt war. Wasser vom Fundort lief fiber eine Filtersaugpumpe 
durch ein Kfihl- bzw. Heizbecken und anschlietgend durch die H~ilterungsgef~if~e. Zur 
Fiitterung dienten k~iufliche Tubifex und juvenile Nereis diversicolor (< 2 cm). Die Asseln 
dieser Ans~itze wurden alle 4 Wochen ausgesiebt, vermessen und erneut eingesetzt. 

ERGEBNISSE 

G e s c h l e c h t s d i m o r p h i s m u s  u n d  E n t w i c k l u n g s s t a d i e n  

Zur Erkennung des Entwicklungszustandes dienen ~iuf~ere Merkmale, die unter dem 
Binokular bereits bei geringer Vergr6tgerung sichtbar sind. Grundlage der Einteilung der 
Stadien ist die Zahl der Geitgelglieder an der 1. Antenne. Mancastadien, juvenile und 
weibliche Tiere haben 4 Geif~elglieder (A-Typ), M~innchen haben 6 Geif~elglieder (C-Typ) 
(Abb. 1-3). Claret (1959) entdeckte diesen Polymorphismus, doch iibersah er das 1. und 5. 
Gei~elglied. Diese schmalen Glieder k6nnen bei Untersuchungen mit dem Lichtmikro- 
skop fiir Gelenkh~iute gehalten werden; am Rasterelektronenmikroskop ist aber zu sehen, 
daf~ diese "Gelenkh~iute" wie alle fibrigen Glieder distal einen charakteristischen Schup- 
penbesatz tragen; aut~erdem inseriert am 1. Glied eine Federborste, die auch bei anderen 
Anthuridea vorhanden ist. Claret beschrieb noch einen Zwischenzustand (Geit~el vom B- 
Typ), doch wies Jazdzewski (1969) darauf hin, dal~ eine eingezogene C-Typ-Geilgel wie 
eine Antenne vom A- oder B-Typ aussehen kann, und da8 so der oberfl~ichliche Eindruck 
entsteht, als k~imen beide Typen auch bei M~innchen vor (Abb. 3). 

In Anlehnung an Ja2diewski (1969), der juvenile Tiere, A-Weibchen, C-"Weibchen" 
und M~innchen unterschied, werden die Entwicklungsstadien hier in 5 Gruppen unterteilt: 

(1) Stadium A (juvenile und unreife Tiere): 1. Antenne vom A-Typ. 
(2) Stadium Aoo (Weibchen im Brutkleid): 1. Antenne vom A-Typ, Oostegite an den 

Peraeomeren 3-6 ausgebildet. Von diesem Stadium wurden folgende Zust~inde unter- 
schieden: 

(a) Aoo Weibchen mit frisch angelegten Oostegiten, aber ohne Eier. 
(b) Ao__0_o: Weibchen mit Eiern im Marsupium. 
(c) A~-6: Weibchen vonder Brut verlassen, mit leerem Marsupium. 
(3) Stadium C (Vorm~innchen I)" 1. Antenne vom C-Typ, ohne Aesthetasken am 2. 

und 3. Geitgelglied. Appendix masculina am Endopoditen des 2. Pleopoden als Anlage 
erkennbar. 

(4) Stadium C c~ (Vorm~innchen II): 1. Antenne vom C-Typ, ebenfalls ohne Aesthetas- 
ken am 2. und 3. Geitgelglied, appendix masculina geh~iutet und frei beweglich. 
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(5) Stadium Cc~ (geschlechtsreifes M~innchen): 1. Antenne vom C-Typ, mit Aesthe- 
tasken am 2. und Geif~elglied, appendix masculina wie beim Vorm~innchen II. 

Zus~itzlich zu den unter Punkt 5 genannten Merkmalen unterscheidet sich das 
geschlechtsreife M~innchen vom Weibchen dutch eine st~irkere Behaarung der Pleuren der 
1. und 2. Peraeomeren, dutch das Vorhandensein eines Haarbiischels am Auf~enrand des 
Propodus des 1. Peraeopoden und durch 2 kurze Penes an der Sternalhaut des 7. 
Peraeomeren (vgl. Jas 1969). Zugleich mit diesen Merkmalen erfolgt eine inten- 
sive Spermatogenese (Legrand & Juchault, 1961). 

Abb. 1 �9 Viergliedrige Geif~el der 1. Antenne (A-Typ) eines unreifen Weibchens von Cyathura carinata 
(Kroyer) (9 mm) 

Abb. 2: Sechsgliedrige GeiBel (C-Typ) der 1. Antenne eines Vorm~innchens (10 mm) im C- oder 
CS-Stadium 

Abb. 3: C-GeiBel der 1. Antenne (eingezogen) eines geschlechtsreifen Miinnchens (Cc~, 12 mm) 

Die weibliche Genitalpapille liegt ventrad der Basis des 5. Peraeopoden und ist unter 
den Oostegiten verborgen. Die Extremit~iten (auch die Maxillipeden) der Weibchen 
unterscheiden sich nicht von denen juveniler Tiere. 

Es gibt weder M~innchen mit einer Geii~el vom A-Typ noch Weibchen mit einer 
Gei~el vom C-Typ, so wie sie von C16ret (1962) beschrieben worden sind. Seine A-Typ- 
M~innchen sind vielmehr C-Typ-M~innchen mit eingezogener Geit~el und die C-Typ- 
"Weibchen" sind Vorm~innchen. 

Es sei darauf hingewiesen, dat~ es irrefiihrend ist, sexuell indifferente Asseln als 
"Weibchen" zu bezeichnen. Die Annahme, bei den Anthuridea g~ibe es nur selten 
Miinnchen, ist auf das nur kurzfristige Erscheinen der sekundiiren Geschlechtsmerkmale 
zuriickzufiihren. Die genetischen Anlagen bzw. der physiologische Zustand eines Tieres 
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sind erst in der Fortpflanzungsperiode erkennbar. Bei Cyathura carinata sind alle Tiere mit 
einer 1. Antenne vom C-Typ dem miinnlichen Geschlecht zuzuordnen. 

E r g e b n i s s e  d e r  F r e i l a n d u n t e r s u c h u n g  

Ein Ausschnitt der Populationsstruktur im Verlauf des Jahres 1976 ist in Abb. 4 
graphisch dargestellt. Zum Jahresanfang sind 2 Gr6t~enklassen erkennbar, von durch- 
schnittlich 6 mm K6rperl~inge die eine und durchschnittlich 10,5 mm die andere. Die im 
Vorjahr geborene 6-mm-Generation besteht aus A-Tieren und wenigen Vorm~innchen. Mit 
dem Anstieg der Wassertemperatur im Mai und Juni wachsen diese Tiere rasch auf 8 mm 
heran (Abb. 5). Die Vorm~innchen werden nun zu geschlechtsreifen "Zwergm~innchen" 
(6-8 mm), und erst Mitte Juli treten in dieser Gr61genklasse die ersten bruttragenden 
Weibchen auf. (Der Begriff "Zwergm~innchen" bezieht sich hier auf den deutlichen 
Gr6tgenunterschied zwischen den selteneren kleinen M~innchen und den fibrigen M~inn- 
chen, aber auch die Weibchen im Brutkleid sind durehschnittlich gr6t~er als die "Zwerg- 
m~innchen") vgl. Abb. 6, 7. Die (~ilteren) Tiere der zweiten Gr6t~enklasse bilden eine sehr 
inhomogene Gruppe (im Juni: 9,5-16 mm), und das durchschnittliche Wachstum bei ihnen 
ist gering (Abb. 6 und 7). Die Gruppe besteht bis Anfang Juni aus A- und C-Tieren, wobei 
die C-Tiere im Durchschnitt gr6ger sind als die A-Tiere (Abb. 8). Dann werden alle C- 
Tiere unabh~ingig vonder erreichten K6rpergr6f~e fiber das C c~-Stadium zu geschlechtsrei- 
fen Cd'-M~innchen, die bald absterben, so dai~ im August/September die Population nur 
noch aus A-Tieren besteht. 

Etwa 14 Tage nach den ersten M~innchen (Cd) erscheinen in der Population Weib- 
chen mit Marsupium. Die Tragzeit der Weibchen l~itgt sich auf 3 Wochen sch~itzen, nach 
deren Verlauf in der Population Ab--~-Tiere auftreten. An Hand der individuenreichen 
Proben des Jahres 1976 ist nachweisbar, dalg die grolgen Weibchen der ~ilteren Generation 
bis zu 4 Wochen vor den kleineren (jiingeren) ihre Eier ablegen. Anfang September haben 
alle Weibchen nach einer H~iutung die Oostegite verloren, und bald darauf sind in der 
Population wieder C-Tiere zu linden, deren Gr6tge zwischen 10 und 16 mm liegen kann. 
Das Absterben der geschlechtsreifen M~innchen und das erneute Auftreten von C-Tieren 
ist in Abb. 9 deutlich am Verlauf des d' �9 $ -Quotienten abzulesen. 

H_KLTERUNGSVERSUCHE 

In den Monaten August 1977 bis Mai 1978 wurden mehrere H~ilterungsans~itze mit 
jungen A-Tieren, adulten (> 7 mm) A-Tieren und Vorm~innchen in warmem (konstant 
22 ~ oder der Jahreszeit entsprechend gekfihltem Wasser beobachtet, um die Entwick- 
lung der Stadien zu verfolgen. Da die Sterblichkeit sehr hoch war, k6nnen nut qualitative 
Aussagen gemacht werden. 

Im warmen Wasser wuchsen die adulten Tiere rasch von durchschnittlich 10 mm (A- 
Typ) bzw. 11,6 (C-Typ) (August) auf 12-13 mm (Anfang Januar) heran, wobei bis zu 
50 % der A-Tiere sich zu C-Tieren h~iuteten. Die juvenilen A-Tiere wuchsen von 4,5 mm 
(September) auf maximal 9,7 mm (Anfang Januar) bzw. 4,8 mm (Oktober) auf maximal 
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Abb. 4: Absolute Zahl und L~inge der Stadien von Cyathura carinata in den Proben aus dem 
Flemhuder See. A: Jungtiere und unreife 2, Aoo: ?nach der Parturialhiiutung, A~-6: bruttragende $, 
Aoo: ~mit entleertem Marsupium, C: Vormiinnchen, Cc;: Vorm~innchen mit appendix masculina 
und ohne Aesthetaskenbiischel an der 1. Antenne, C8 �9 geschlechtsreife c;mit Aesthetaskenbiischel 
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Abb. 6: Durchschnittliche Gr6ge der adulten A-Tiere und der Weibchen mit Marsupium (AOO) 
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Abb. 7: Durchschnittliche Gr6ge der C-Tiere. CZw: Zwergm~innchen, C: Vormiinnchen I, Cd: 
Vorm~innchen II, Cc~ geschlechtsreife M~innchen 

9,7 mm (Anfang Mai) heran. Dabei traten gegen Ende der H~iherungsperiode gelegentlich 
C-Tiere ("Zwergm~innchen") auf. In gekiihltem Wasser konnte weder bei juvenilen noch 
bei adulten Tieren ein L~ingenzuwachs nachgewiesen werden. Von den am 18. September 
eingesetzten aduhen A-Tieren hat sich keines zum C-Stadium geh~iutet. 

DISKUSSION 

Fiigt man alle gewonnenen Daten zusammen, so l~igt sich folgender Entwicklungsgang 
rekonstruieren (Abb. 10): Die Anfang Juli geschliipften 2 mm langen Jungtiere wachsen im 
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Flemhuder See bis Ende Oktober auf ca. 5 mm heran und iiberwintern. Mit dem Anstieg 
der Wassertemperatur im darauffolgenden Friihjahr beginnt das Wachstum wieder, doch 
sind die meisten Tiere nach Vollendung des ersten Lebensjahres noch nicht so weit, dat~ sie 
geschlechtsreif werden. Eine geringe Anzahl wird zu "Zwergm~innchen" (6-8 mm), sie 
machen nur 6,8 % der gesamten M~innchenpopulation aus. Wenige A-Tiere gelangen zur 
Brut, die meisten werden erst am Ende des 2. Lebensjahres zu bruttragenden Weibchen 
und im folgenden Jahr, sofern sie den Winter iiberleben, zu M~innchen. Jene Weibchen, die 
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Abb. 8: Vergleich der Durchschnittsgr6fle adulter Tiere mit 1. Antennen vom A- bzw. C-Typ 
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Abb. 9: Verlauf des C3d" : Aoo - (geschlechtsreife Tiere) und des C : A - Quotienten (unreife Tiere), 
Summe aus 3 Brutperioden 

bereits nach Vollendung des 1. Lebensjahres das Brutkleid tragen, werden gleich anschlie- 
gend zu c~ c~ und sind damit 1 Jahr jiinger als die aus den zweij~hrigen Weibchen 
hervorgehenden c~ c~. Cyathura carinata kann also maximal 3 Jahre alt werden. Die gleiche 
Lebensdauer nimmt Burbanck (1967) fiir die amerikanische Brackwasserart C. polita an. 
Der Entwicklungsgang von C. carinata ist in Abb. 10 wiedergegeben. Die darin mit 
Fragezeichen versehenen Entwicklungsm6glichkeiten konnten nicht nachgewiesen wer- 
den, sie sind aber nicht auszuschlief~en. 

Die einzelnen Phasen dieses Entwicklungsablaufes sind aus folgenden Beobachtungen 
abzuleiten: Daf~ das Wachstum dutch die Temperatur im Winter gehemmt ist, geht sowohl 
aus den Freiland- als auch aus den H~ilterungsversuchen hervor. Die am Ende des 1. 
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Lebensjahres erreichte Gr6f~e yon 8 mm (Abb. 5) liegt unter der Durchschnittsgr6t~e der 
zur selben Zeit geschlechtsreifen Weibchen (11 mm). Nur die gegen Ende der Brutsaison 
auftretenden kleinen Weibchen k6nnen dieser jiingsten Generation zugeordnet werden. 
Von den ca. 500 adulten A-Tieren (> 7 mm) in den Proben der Monate Juni-August waren 
nur 11% mit Marsupien anzutreffen. Es sind dies wahrscheinlich zumeist 2 Jahre alte 
Tiere, die 2 Winter iiberlebt haben, w~ihrend die iibrigen A-Tiere der einj~ihrigen Genera- 
tion angeh6ren. Diese Vermutung l~it~t sich auch schon aus dem von Jazdzewski gesammel- 
ten Datenmaterla! ableiten. (Jazdzewski, 1969, Graphik auf S. 10). 
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Abb. 10: Graphische Darstellung des Lebenszyklus einer Generation von Cyathura carinata im 
Flemhuder See. A: juvenile Tiere und unreife Weibchen, Aoo: bruttragende Weibchen, C: Vormiinn- 

chert, C8 : geschlechtsreife M~nnchen 

Daft Cyathura carinata tats~ichiich ein protogyner Hermaphrodit ist, geht aus mehre- 
ren Tatsachen hervor: Der 8' :9 -Quotient steigt von 0 im August auf iiber I im Oktober an 
(Abb. 9), und die Gr6t~e der C-Tiere l~if~t den Schlui~ zu, daft diese aus den Weibchen 
hervorgegangen sind, die im Sommer Marsnpien trugen. Die H~ilterungsversuche bestiiti- 
gen dies. Im Kaltwasser-H~ilterungsversuch wurden die adulten A-Tiere so sp~it eingesetzt, 
daf~ dieser Ansatz bereits keine potentiellen C-Tiere mehr enthielt. Im warmen, Wasser 
konnte dagegen die Geschlechtsumwandlung beobachtet werden. Ein ~ihnliches Experi- 
ment gelang auch Legrand & Juchault (1963) mit Tieren aus _~stuarien der franz6sischen 
Atlantik- und Mittelmeerkiiste. Der protogyne Hermaphroditismus ~iul~ert sich auch in 
Ver~derungen der Gonadenstruktur, die Legrand & Juchault (1961, 1970)nntersuchten. 
Sie stellten u. a. fest, daf~ m6glicherweise 1-5 % der Tiere einer Generation im weiblichen 
Stadium verharren, ohne zum M~innchen zu werden. Diese Gruppe konnte in der 
vorliegenden Untersuchung methodisch nicht errant werden. Die Zah] der kleinen M~inn- 
chen ("Zwergm~innchen") ist mit 20-25 % der von Legrand & Juchault untersuchten Tiere 
wesentlich h6her als im Nord-Ostsee-Kanal. 

Die Populationsstruktur yon C. carinata im Nord-Ostsee-Kanal ist mit der in der 
Danziger Bucht yon Ja~d~ewski (1969) festgestellten Populationsstuktur identisch. Bei der 
Interpretation des Datenmaterials nahm Ja~d~ewski an, daf~ alle Tiere bereits nach der 
ersten LTberwinterung ("in the second year") zur Brut gelangen, obwohl seine Graphik 
(Fig. 2, p. 10) dem widerspricht. Aus dieser geht vielmehr hervor, daf~ auch in der Danziger 
Bucht die meisten A-Tiere im 1. Lebensjahr die Gr6f~e der bruttragenden Weibchen nicht 
erreichen. 

Die Sterblichkeit der M~innchen wurde am schnellen Abnehmen des c~ : 9 -Quotienten 
wiihrend der Brutsaison yon Claret (1959, 1960) in Roscoff und von Salvat (1967) in La 
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Vigne festgestellt. Letzterer beschreibt eine Populationsstruktur, die der im Nord-Ostsee- 
Kanal gefundenen entspricht. Salvat bezweifelte das Auftreten von protogynen Herma- 
phroditen in La Vigne, da der c~.g-Quotient im Untersuchungszeitraum nicht zu-, 
sondern abnahm. Der Grund hierfiir ist in der Sterblichkeit der M~innchen zu sehen, 
welche im August nicht mehr anzutreffen sind. 

Es ist also anzunehmen, dat~ der Zyklus in Nordfrankreich weitgehend wie im Nord- 
Ostsee-Kanal verl~iuft. Zweifellos beruht die Verz6gerung der Geschlechtsreife im ersten 
Lebensjahr und das relativ lange Leben der Tiere auf der Wachstumshemmung im Winter. 
Von der w~irmeren franz~Ssischen Mittelmeerkiiste sind ebenfal!s protogyne Hermaphrodi- 
ten bekannt geworden (Legrand & Juchault, 1963), die Populationsstruktur wurde aber 
nicht untersucht. 

Der Beginn der Brutsaison variiert mit den fihrlichen Temperaturschwankungen 
(Ja~d~ewski, 1969) und ist in den w~irmeren Gebieten merklich friiher festzustellen. Die 
ersten Tiere im Brutkleid treten in der Danziger Bucht im Juni/Juli, im Nord-Ostsee- 
Kanal im Juni, im Roscoff Mitte Mai und in Arcachon schon im April auf. 

Die physiologische Ursache des fiir die Isopoden einzigartigen protogynen Herma- 
phroditismus von Cyathura carinata ist dutch eine versp~itete Aktivierung der androgenen 
Driise zu erkl~iren. Legrand & Juchault (1963) berichten, dat~ bei alten Tieren die 
androgene Driise rasch an Umfang zunimmt, w~ihrend gleichzeitig die Oocyten degenerie- 
ren, die Ovidukte reduziert werden und dafiir vasa deferentia entstehen. Welche ~iut~eren 
oder inneren Faktoren dieses Ph~inomen steuern und welche biologische Bedeutung diese 
Form des Hermaphroditismus fiir die Art hat, ist nicht bekannt. 
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