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Nematoden (inshesondere Rhabditiden) des Strandanwurfs
und ihre Beziehungen zu Krebsen

Von Walter Sudhaus

1. Einleitung

Die Lebewelt des Strandanwurfs war mehrfach der Gegenstand eingehender ckolo-
gischer Untersuchungen (Durkor 1934, BackLunD 1945, REMMERT 1960a, MOELLER 1965
u. a.), wobei das Schwergewicht auf den Arthropoden (Amphipoden, Milben, Collem-
bolen, Coleopteren, Dipteren) lag. Wihrend andererseits die Nematoden des Litoral-
bereichs von verschiedenen Autoren griindlich studiert wurden (eine Ubersicht fiir die
schleswig-holsteinische Kiiste gibt GerLacH 1954), wurde der Spiilsaum nur in Aus-
nahmefillen mitberiicksichtigt. Allein in neuerer Zeit beschiftigen sich einige Arbeiten
speziell mit den Nematoden des Strandanwurfs (IncrLis & Cores 1961, RIEMANN
1968b). Daf es sich dabei um einen Lebensraum handelt, der auch im Hinblick auf seine
spezifische Nematodenfauna reizvoll ist und zudem nicht nur an der Strandlinie den
Ubergang vom Meer zum Land vermittelt, sondern auch als ,Briicke” von einer frei-
lebenden zur wirtsgebundenen und parasitischen Lebensweise angenommen werden
kann, soll der folgende Beitrag zeigen.

2. Material und Methoden

Zu verschiedenen Zeiten des Jahres wurden am Bottsand an der Kieler Auflenfdrde klei-
nere Proben verschiedenen Anwurfmaterials eingesammelt und in Petrischalen angesetzt. Die
sich auf dem faulenden Substrat entwickelnden Nematoden wurden in Wirmestarre unter-
sucht. Durch Zusatz verschiedenster faulender Substanzen (meist Kartoffelscheiben) wurden
sie stindig in Kultur gehalten und forthin unter dem Binokular beobachtet. Weitere Material-
proben, die zum Teil in Gldsern bei verschiedenen Temperaturen fiir eine spitere Unter-
suchung aufgehoben wurden, sammelte ich bei Rovinj (Istrien) und erhielt ich freundlicher-
weise durch Frl. C. Gack von Helgoland. Ferner wurde in Kiel und Rovinj 1971 begonnen,
verschiedene Crustacea auf Nematoden abzusuchen.

* Meinem hochverehrten Lehrer der Zoologie, Herrn Prof. Adolf Remane, zum 75. Ge-
burtstag. Dieser Aufsatz ist Teil einer Promotionsarbeit bei Herrn Prof. G. Osche, dem
ich ebenso wie Herrn Dr. F. Riemann fiir eine kritische Durchsicht des Manuskriptes

danke.
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3. Aligemeiner Teil
3.1. Strandanwurf als Lebensraum fiir Nematoden

Wie bereits an der Arthropodenfauna gezeigt ist, wurde der Spiilsaum sowohl vom
Meer als auch vom Land her besiedelt. Das gilt auch fiir die Nematoden. Mit den an
den Strand geworfenen Algen werden stindig Nematoden des Phytals angespiilt, die
auch, solange die Algen noch leben und von den Wellen iiberspiilt werden, im frischen
Anspiilicht weiterleben und sich unter Umstinden sogar fortpflanzen. Aus dieser
Gruppe fand ich nicht niher bestimmte Formen von Chromadoridae, Enoplidae und
Monhysteridae. Ist das Substrat aber in Faulnis iibergegangen, so ist die Zahl der
Nematodenarten stark eingeschriankt und wird vor allem von solchen der aus den ver-
schiedensten terrestrischen saproben Substraten bekannten Gattung Rhabditis gestellt.
Diese Formen haben den Spiilsaum vom Lande her erobert, und zwar dreimal unab-
hingig, denn die drei bisher fiir den Strandanwurf typischen Arten sind nicht niher
miteinander verwandt. Dominierend ist hier Rhabditis marina, die sich auf faulenden
Algen zu Massenkulturen entwickelt; die beiden anderen Arten, Rh. nidrosiensis und
Rh. ocypodis, scheinen demgegeniiber seltener zu sein. Daneben konnte aber auch eine
jeweils nicht niher untersuchte Diplolaimella- und eine Enoplus-Art (Enoplus littoralis
Filipjev) gefunden werden, die ebenfalls ,typische” Strandanwurfbewohner zu sein
scheinen, da sie sich lange Zeit auf verschiedenen faulenden und auch salzlosen Sub-
straten ziichten liefen. Sie hielten sich in Kulturen von Rhabditis marina neben dieser
scheinbar , unbegrenzt” (9 Monate); darum nehme ich an, dafl sich diese verschiedenen
Gattungen kaum Konkurrenz machen. Eine gewisse ,Einnischung” war durch die sich
auf dem ungleichen Substrat einstellende Zonierung deutlich: so bevorzugte Rh. marina
in Massenkulturen die stark girenden Stellen, wihrend Diplolaimella sp. gehiuft an
gealterten Stellen des Substrates auftrat. Andererseits scheint Rhabditis marina in
Massenkulturen gewisse Milben des Anwurfs zu verdringen. ,So entwidkelten sich in
manchen Zuchten Massen von Nematoden, die in dicker Schicht die Algen bedeckten.
In solchen Zuchten gedieh Thinoseius fucicola nicht” (RemMEerT 1956, S.152). Ob es
sich in diesem Fall wirklich um Rhabditis marina handelte, ist nicht bekannt, doch sind
mir dhnliche Fille, in denen saprobionte Milben von sich in ungeheuren Mengen ent-
wickelnden Rhabditiden verdringt werden, aus zahlreichen Zuchtversuchen mit ver-
schiedensten Arten vertraut. Welche Konkurrenzverhiltnisse zwischen verschiedenen
Rhabditis-Arten des Anwurfs bestehen, konnte leider nicht mehr untersucht werden,
da mir die Kulturen von Rhabditis nidrosiensis vorzeitig eingingen.

AuBer Rhabditis fand Riemann (1968b) in 8 Anwurfproben von der Ost- und Nord-
seekiiste 24 Nematodenarten aus 18 Gattungen, darunter hiufiger und regelmifig
allein Monhystera disjuncta Bastian, die er daher ,zum festen Bestand der Anwurf-
fauna” rechnet. Die mit dieser Form wohl identische Monhystera socialis Biitschli wurde
auch von DriTLevseN (1911) aus Strandanwurf nachgewiesen und ihr Verhalten aus-
driicklich mit saprobionten Nematoden wie Rhabditis und Diplogaster verglichen. Mon-
hystera disjuncta ist aber ferner hiufig im Phytal, besonders in der Enteromorpha- und
Fucus-Zone (Otro 1936, OHM 1964). ScHurz (1932) beschrieb aus dem Seegrasanwurf
am Ufer der Kieler Bucht Monhystera adiecta als neue Art, die von Dirxor (1934)
filschlich Rhabditis adjecta genannt wurde. Nach G. ScuNEDEr (1926) bildet Monon-
chus spectabilis Ditlevsen ,einen charakteristischen Bestandteil der Fauna in Zersetzung
begriffener, unter der Hochwasserlinie am Meeresufer liegender Anhiufungen von
Blasentang (Fucus vesiculosus)”.
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Der Strandanwurf kann aus verschiedenem, vor allem pflanzlichem Material beste-
hen, das zum Teil gemischt, zum Teil aber auch sortiert vorkommt. Um eine eventuelle
Abhingigkeit der Nematodenbesiedlung vom Substrat zu priifen, wurden verschiedene
Proben von Rotalgen (Ceramium, Polysiphonia), Braunalgen (Fucus, Laminaria, Cysto-
seira, Padina), Griinalgen (Enteromorpha, Ulva) und Seegras (Zostera) untersucht.
Aufler auf Zostera konnte jeweils auf allen diesen Substraten Rhabditis marina ge-
funden werden. Da sie bei meinen Untersuchungen auf Zostera-Material (von Rovinj)
stets fehlte, wurde gepriift, ob sie sich nicht doch in Kultur auf diesem Substrat ziichten
148t. In den meisten Fillen war das Ergebnis tatsichlich negativ, doch gelegentlich hielt
sich Rh. marina in geringer Zahl auf dem Substrat. Da Rhabditis-Arten typische Be-
wohner faulender organischer Substanz (saprober Substrate) sind, wire ihr scheinbares
rehlen auf Zostera erklirlich, denn dieses Material wird im Gegensatz zu den Algen
weniger gut zersetzt, ,geniigt fiir eine ganze Anzahl von Tieren nicht als Nahrung”
(ReMMERT 1960a) und kann deshalb sogar, wo es in Massen angeworfen wird, sub-
fossile Lager bilden (z. B. auf Fehmarn). Andererseits fand Riemann (1968b) Rh. ma-
rina und Rh. nidrosiensis (syn. ehrenbaumi) durchaus hiufig im Zostera-Anwurf des
rehmarn-Sund.

Ob auch angespiiltes tierisches Material besiedelt wird, kann nicht klar beantwortet
werden. Einige angetriebene faulende Carcinus maenas und ein kleiner Fisch waren
jedenfalls (noch) nicht von Nematoden befallen. In Kultur liBt sich Rhabditis marina
auf faulendem Fleisch ziichten. Einzige Bedingung fiir eine Besiedlung mit Rh. marina
scheint zu sein, daff das Anwurfmaterial feucht genug ist. Ob es im Brandungsbereich
oder iiber der Flutlinie liegt, ob es in groBer oder geringer Menge vorliegt, ist dagegen
unwichtig.

»Der Strandanwurf ist kein konstanter Lebensraum” (REMMERT 1960b), regelmiflige
Anwurfbinke sind selten, meistens entsteht und verschwindet ein Spiilsaum je nach
den Sturmfluten mehrfach im Jahr. Angetriebenes Material kann fortgeschwemmt
oder hoher auf den Strand getragen werden. Zudem herrscht im Strandanwurf ein
extremer Wechsel der Lebensbedingungen: so schwankt der Salzgehalt je nach Uber-
flutung, Niederschligen oder Austrocknung zwischen 0,3 und 51 %00 (nach BackrLunD
1945), die Temperatur steigt im ,Kern” des faulenden Anwurfs wihrend der Fiulnis
durch Girungsprozesse stark an, mit einer ,Hitzewelle” (REMMERT) von etwa 26-32° C
bis maximal +40° C nach etwa 14 (6-25) Tagen vom Beginn der Rotte an (nach An-
gaben bei REMMERT 1960a und MoOELLER 1965; iiber die Temperaturschichtung siehe
DURKOP 1934, S. 485), andererseits verringert sich aber die tigliche Temperaturamplitude
wihrend der Erhitzungsphase (MoEeLLEr 1965). Die Menge an verfiigbarer Bakterien-
nahrung, die Feuchtigkeitsverhiltnisse, osmotischen Bedingungen, pH-Werte (meist
7,0-8,5 nach MOELLER 1965) und der Sauerstoffgehalt des Substrates verindern sich mit
der Zersetzung des Materials und unter der Einwirkung der duferen Bedingungen
(Uberflutung, Niederschlige, Einstrahlung, Wind, Einfluf der Anwurftiere).

3.2. Anpassungen der Nematoden an ihren Lebensraum

Die Nematoden miissen Adaptationen an diese zum Teil extrem wechselnden Be-
dingungen des Strandanwurfs aufweisen und kénnen andererseits von einer bestimm-
ten Zersetzungsphase des Algenmaterials mit den dazugehorigen Mikroorganismen
abhingig sein. Zur Uberdauerung ungiinstiger Bedingungen sind die Rhabditis-Arten
allgemein befdhigt, ,Dauerlarven” (in der nicht abgestreiften Hiille der Larve II
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encystierte Larve III) auszubilden, die unter Umstinden sehr lange Perioden in Anabiose
iiberstehen konnen. Bei Rhabditis marina konnte ich derartige typische ,gescheidete”
Dauerlarven nachweisen, die im Experiment in Leitungswasser bei 20° C Hungerzeiten
von fast 5 Monaten ertrugen und als einzige Entwicklungsstadien kurzzeitiges Ein-
trocknen des Substrates und lingere Temperaturerhhung iiber 30° C ohne Schiden
fiir eine Weiterentwicklung iiberdauerten (weitere Daten im speziellen Teil). Auch fiir
Diplolaimella sp. vermute ich die Existenz irgendwelcher Dauerstadien, die in einer
Kultur z.B. 45 Stunden lang eine Temperatur von 34,6° C iiberstanden und sich an-
schlieSend bei Zimmertemperatur weiterentwickelten.

Kurzfristig angeschwemmtes Material kann jederzeit durch eine rasche Generations-
folge gut genutzt werden, so da}, von wenigen Tieren ausgehend, in kurzer Zeit eine
grofle Population aufgebaut werden kann. Rhabditis marina durchliuft eine Generation
bei Zimmertemperatur in etwa 4-5 Tagen. Bei Monhystera disjuncta sind es nach ver-
schiedenen Autoren bei entsprechender Temperatur 13-30 Tage (siche GerracH &
Scurace 1971). Die Nachkommenzahl ist dem Risiko, in ein neues Substrat zu gelangen,
entsprechend sehr hoch. Rhabditis marina kann iiber 250 Jungtiere pro Weibchen pro-
duzieren, im Durchschnitt ca. 128. Bei Monhystera disjuncta wurden von einem Weib-
chen 37 Eier abgelegt, im Durchschnitt 16 (nach GerLacu & ScHRAGE 1971). Derartige
Fihigkeiten der Uberdauerung ungiinstiger Zeitrdume, von der Jahreszeit unabhingige
Fortpflanzung und Entwicklung, rasche Generationenfolge und hohe Nachkommenzahl
gelten auch fiir die Arthropoden des Strandanwurfs (RemMERT 1960a) und gehoren
generell zu dem ,biologischen Lebensformtyp” der Tiere diskontinuierlicher, zeitlich
beschrinkt existierender (ephemerer), extremer Biochorien (Mikrohabitate) mit stark
wechselnden Bedingungen.

An dieser Stelle erwihnenswert erscheint mir eine besondere Verhaltenseigentiim-
lichkeit von Rhabditis marina und Rh. nidrosiensis zu sein. Alle in einen Wasser-
tropfen gesetzten oder anderweitig — etwa durch Herausspiilen aus einer Kultur — ge-
storten Tiere aller Entwicklungsstadien (auch aus dem Uterus befreiter juv.) bewegen
sich in typischer Weise durch abwechselndes gleichgerichtetes Ausschlagen des Vorder-
und Hinterkérpers und mit dem Mittelkdrper als ,ruhendem Pol” intensiv und manch-
mal geradezu hektisch am Ort hin und her (vgl. Abb. 3k), wie es bereits STAUFFER
(1924, S. 85) fiir Dorylaimus stagnalis, Enoplus communis, Spilophora paradoxa und
auch schon Rhabditis marina beschrieben hat und wie es auch fiir Cephalobiden
charakteristisch ist. Fiir die genannten Rhabditiden handelt es sich um eine durch den
gleichen Lebensraum bedingte Konvergenz, denn diese Verhaltensweise findet sich bei
keiner weiteren mir bekannten Rhabditis-Art. Das Verhalten diirfte dazu dienen,
einem ins Meer gespiilten Nematoden durch diese intensive Suchbewegung des ganzen
Korpers rasch in Kontakt mit Algen zu bringen, an denen er sich dann festhaften
kann, womit die Chance, etwa mit treibenden Algen wieder an den Strand geworfen
zu werden, erhoht wird. Da Haltepunkte im Medium gesucht werden, bilden sich bald
kleine Nematodenkniule, wenn man mehrere Tiere in einem Tropfen Wasser hat, die
einander bei Beriihrung sofort umschlingen.

Ferner scheint es in ephemeren saproben Substraten einen Selektionsdruck auf Vivi-
parie zu geben, wie sie unter den Anwurfformen bei Rhabditis marina und wahrschein-
lich auch bei Rh. ocypodis auftritt (fiir Rh. nidrosiensis nicht bekannt). Dafiir konnte
es verschiedene Griinde geben, man konnte an einen vermehrten Schutz der sich ent-
wickelnden Embryonen etwa vor dem Angriff abbauender Bakterien denken, aber vor
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allem daran, daf} die Weibchen stets eine giinstige Stelle im Substrat aufsuchen und so
in einem sich stindig wechselnden Substrat fiir die das Ei verlassenden Jungtiere giin-
stige Startbedingungen gesichert werden. Auf diese Weise macht das Weibchen noch
Jie Habitatselektion fiir die neue Generation. Auffillig ist jedenfalls, daf Viviparie bei
,unter sehr gleichférmigen Verhiltnissen lebenden marinen Nematoden” ausgesprochen
selten ist und beispielsweise gerade bei Formen wie Metachromadora vivipara de Man
auftritt, die ,besonders hiufig in der in Verwesung befindlichen Zosteravegetation an
der Kiiste” lebt (ALLGEN 1929). Auch die fiir den Strandanwurf typische Monhystera
disjuncta Bastian ist ovovivipar (DITLEVSEN 1911, SCHNEIDER 1939 u. a.), nach GERLACH
% ScHRAGE (1971) allerdings erst bei sehr niedrigen Temperaturen (Material aus der
Gezeitenzone Helgolands).

3.3. Praadaptationen zum Parasitismus

Durch Oscae (1956, 1962, 1966a) wurde dargelegt, dal sich die fiir den mehrfach
in der Evolution erfolgten Schritt freilebender Nematoden zum Endoparasitismus noti-
gen vielfiltigen Priadaptationen bei der ckologischen (und teils systematischen) Gruppe
der saprobionten Nematoden herausgebildet haben, die in ephemeren (kurzlebigen)
saproben Substraten wie tierischen Exkrementen, Aas, Kompost, vergehendem Holz
u. 4. leben. Da sich derartige ephemere saprobe Substrate, die nach relativ kurzer Zeit
vollig zersetzt werden oder austrocknen und damit besondere Anforderungen an ihre
Bewohner stellen wie erhohte Nachkommenzahl, Fihigkeiten zur Ausbildung von
Dauerstadien, spezielle Ubertragungsmechanismen auf frische Substrate (Phoresie),
Anpassungen an eine hohere Temperatur, an Schwankungen des osmotischen Wertes,
geringen Sauerstoff-Partialdruck und dergleichen, nur im terrestrischen Bereich finden,
miilite die Evolution parasitischer Nematoden (auch von Meeresfischen u. a.) bevorzugt
jeweils von dort gestartet sein. Eine Schliisselrolle kommt hierbei den Rhabditidae zu,
die als saprobionte Nematoden das ,pridadaptive Plateau” bereitstellen, von dem aus
nachgewiesenermaflen mehrfach unabhingig und zu verschiedenen Zeiten der Erd-
geschichte der Weg zum Parasitismus etwa bei Arthropoden und Wirbeltieren beschrit-
ten wurde. Diese Gedankenginge sollen hier nicht weiter ausgefithrt werden (zu-
sammenfassend siehe OscHE 1962, 1966a). Es soll nur klar betont werden, daf wir von
einer umfassenden Theorie noch entfernt sind, daf8 es im Einzelnen viele offene Fragen
gibt und daB sich einige Gruppen parasitischer Nematoden (Trichuroidea, Diocto-
phymatina) dem Konzept, der Weg zum Parasitismus gehe iiber ein ephemeres sapro-
bes Substrat, zu widersetzen scheinen. Durch Oscue (1966a) wurde aber gezeigt, daf3
es wegen des Fehlens derartiger Substrate im Meer den zahlreichen marinen Nema-
todengruppen (Adenophorea) nicht (oder nur, wegen des Fehlens von ,Modellen”, in
nicht mehr rekonstruierbaren seltenen Einzelfillen) gelang, Parasitenlinien hervor-
zubringen und so die vielen marinen Tiergruppen wie Echinodermen, Mollusken, Anne-
liden, Arthropoden u. a. als Wirte ,ungenutzt” sind. (Sekundir sind sie natiirlich als
Zwischenwirte fiir vom Lande stammende, in marinen Wirbeltieren parasitie-
rende Secernentea-Linien einbezogen worden.) Diese ,Liicke im Meer” (OscHE) ist um
so auffilliger, als zum Beispiel die im Vergleich zu den Meeresschnecken geringe An-
zahl von Landschnecken durchaus eine reiche Nematodenfauna beherbergt (MENGERT
1953). Dieser Tatbestand ist ein echtes Naturexperiment, das die Priadaptationshypo-
these durchaus stiitzt.
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Der Strandanwurf stellt als Lebensraum ein typisches ephemeres saprobes Substrat
dar, denn angespiilte Algen durchlaufen den dafiir kennzeichnenden Zersetzungs-
prozef3, der Anwurf kann altern oder austrocknen, er kann aber auch bei Stiirmen weg-
gerissen werden. Damit erfiillt das Substrat die geforderten Bedingungen, und es ist zu
fragen, ob auch von hier ausgehend Linien zum Parasitismus fiihren. Die weite 6kolo-
gische Amplitude und die mogliche Uberdauerung ungiinstiger Bedingungen durch
Dauerlarven (Larve III) konnte ich bei den Rhabditidae des Strandanwurfs nachweisen,
sie gilt aber offenbar nicht nur fiir diese vom Lande her stammenden Nematoden, son-
dern auch fiir die von mir geziichteten Enoplus littoralis und Diplolaimella sp. Die
genannten marinen Formen aus der Gruppe der Adenophorea sind als echte Saprobion-
ten zu bezeichnen, da sie sich ohne Schwierigkeiten iiber Monate etwa auf faulender
Kartoffel auch ohne Salzwasser ziichten lieBen, Diplolaimella sp. sogar auf altem Kuh-
mist. An der Besiedlung entsprechender saprober Substrate in freier Natur diirfte sie
auB8er spezieller Konkurrenz das Fehlen von Ubertragungsmechanismen hindern. Eine
Ubertragungsmaoglichkeit und Kontaktaufnahme mit Arthropoden war bisher bei keiner
Strandanwurf-Art nachzuweisen, wenngleich dies, auch trotz Fehlens direkter Hinweise
wie ,Winkverhalten” der Dauerlarven, nicht von vornherein auszuschliefen ist. Bei
Milben des Strandanwurfs etwa hat RemMEerT (1960a, b) phoretische Ubertragung nach-
gewiesen. Ungeniigend bekannt sind auch die Verhiltnisse der freilebend im Strand-
anwurf festgestellten Rhabditis ocypodis (ScHUURMANS STEKHOVEN 1943). Die Nach-
weise dieser Art (allerdings in allen Entwicklungsstadien, nicht nur als Dauerlarven)
an der amphibisch lebenden Krabbe Ocypode albicans (Curtwoop 1935, RIEMANN 1970)
lieBen die Deutung zu, die Nematoden wiirden diesen Krebs nur als Transporttier zu
einem neuen Substrat verwenden. Die offenbar vorhandene Spezifitit und die offen-
sichtliche Vermehrung im Krebs ist dann aber schwer verstindlich (s. u.). Fiir Strand-
anwurf-Nematoden gibt es offenbar zwei Moglichkeiten, neues Substrat zu besiedeln.
Da sich frischer Anwurf immer an der Flutlinie bildet, konnten sie einfach am Ort als
Dauerlarven auf neues Substrat warten, z. B. im Sandliickensystem, in dem Rhabditis
marina und Rh. ocypodis auch mehrfach (allerdings adult) gefunden wurden (Gerracu
1953, 1956; DeLAMARE DEBOUTTEVILLE 1953, 1960; OscHE 1954a). Oder aber sie ,ver-
trauen” darauf, daf sie mit altem, vom Wasser fortgerissenen Anwurfmaterial und nach
moglichem Uberdauern im Phytal wieder an die Kiiste angespiilt werden. Auch dafiir
gibt es zunichst nur Hinweise, nimlich die in der Algenzone (allerdings selten) ge-
fundenen Rhabditis-Individuen (siehe im speziellen Teil) oder auch der Tatbestand, da8
ich Rh. marina von ganz frisch angespiilten Rotalgen und Fucus-Material in Kultur
ziichten konnte. Es bleibt festzuhalten, daf8 die wichtige Frage nach den Verbreitungs-
mechanismen der Anwurfnematoden, die neuentstandenen Spiilsaum besiedeln miissen,
ungeklart ist. Vermutlich spielen dabei aber die Dauerlarven eine Rolle

Zur neueren Priifung dieser Frage wurden am 1. III. 1973 am Sandstrand des Bott-
sandes, der zu dieser Zeit vollig frei von Anwurf war, an mehreren Stellen an der
Flutlinie und in 2 m Abstand davon aus der oberflichlichen Schicht (0-3 cm) und aus
10-15 cm Tiefe Sandproben entnommen. In jeweils etwa 30 cm?® Sand konnten in
beiden Probentiefen an der Flutlinie sowie in 10-15 cm Tiefe héher auf dem Strand je
1-2 Dauerlarven von Rh. marina nachgewiesen werden, die sich auf zugesetztem sapro-
ben Substrat weiterentwickelten. Der Nachweis von Dauerlarven dieses Strandanwurf-
bewohners im Sandliickensystem ist damit erbracht, das zahlenmiBige Ergebnis ist
jedoch unerwartet gering.
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3.4. Vergesellschaftungen von Nematoden mit Krebsen

Fragen wir zum Schluff nach ,Modellen”, in denen gegenwirtig gezeigt wird, wie
eine solche Kontaktaufnahme von Nematoden zu anderen Organismen aussehen kann
und welche konstitutionellen Pridadaptationen dafiir gegeben sein miissen. Als Modell-
situation fiir einen zwar noch bescheidenen, aber doch ersten Schritt, der Mdglichkeiten
zum Parasitismus eroffnen kann, mogen die verschiedentlich bekanntgewordenen Be-
ziehungen von Nematoden zu Crustaceen dienen. So findet man bei den verschieden-
sten Krebsen (untersucht sind vor allem Decapoden, Amphipoden und Isopoden) im
Kiemenraum oder zwischen den Pleopoden ,freilebende”, nicht parasitische Nematoden,
die zum Teil sicher nur zufillig dorthin geraten sind, gelegentlich dann aber ,einen
ihnen zusagenden Lebensraum vorfanden und sich dort vermehrt haben” (ScHNEIDER
1932). Solche nicht niher bestimmten ,Zufallsgiste” aus verschiedensten Nematoden-
Gruppen fand ich in geringer Zahl im Kiemen- und Pleopodenraum und zwischen den
Eiballen fast aller daraufhin untersuchten Krabben (Brachyura) in Rovinj. Auch von
anderen Autoren sind normalerweise freilebende Nematoden gelegentlich an Krebsen
gefunden worden; so

Prochromadorella viridis (v. Linstow), Chromadorita leuckarti (de Man), Actinolai-
mus macrolaimus (de Man), Monhystera dispar Bastian, Rhabditis teres (A. Schnei-
der), Rhabditis inermis (A. Schneider) (beide Rhabditis-Arten aus der verschmutzten
Spree bei Berlin zahlreich und ,in allen Entwicklungsstadien”) und weitere 7 Arten
aus 3 Gattungen (Trilobus, Mononchus, Dorylaimus) in der Kiemenhohle von FluB-
krebsen (Potamobius und Cambarus) in Norddeutschland (ScuNEIDER 1932),

Rhabditis-Larven in den Kiemen von Krabben und adulte Rh. ocypodis Chitwood
zwischen den Eiern der amphibisch lebenden Krabbe Ocypode albicans in Beaufort,
Nord-Carolina USA (Cuirwoop 1935) und ,in allen Altersstufen” in den Kiemen und
Kiemenbiirsten derselben Krabbenart bei Santa Marta, Kolumbien (Riemann 1970),

Monhystera disjuncta Bastian, Anticoma limalis Bastian und Enoplus communis
Bastian zwischen den Eiern von Carcinus maenas bei Den Helder, Holland (BroEk-
HUYSEN 1936),

Enoplus communis Bastian, Anticoma limalis Bastian und Viscosia glabra (Bastian)
als ,Epibionten” auf der Majide Hyas araneus bei Bergen op Zoom, Holland (Scuuur-
MANS STEKHOVEN 1942),

Monhystera sp. zwischen den Pleopoden von Ligia oceanica bei Biisum (MATTHES
1950), s. u. bei Gammarinema ligiae,
Prochromadora orleji (de Man), Monhystera disjuncta Bastian, Monhystera parva

(Bastian) und Allgéniella guidoschneideri (Filipjev) an Gammarus-Arten der Kieler
Forde (Kinne & GErLACH 1953),

Monhystera disjuncta Bastian zwischen den Pereiopoden von Orchestia gammarellus
bei Rovinj (OscHE 1955),

Rhabditis sp. und Diplogaster sp. an Ligia oceanica von Helgoland (GerLAcH 1967)
und

Theristus cf. bipunctatus G. Schneider und Diplolaimella ocellata (Biitschli) in der
Kiemenhohle der Krabbe Callinectes sp. von Santa Marta (Riemann 1970).

Es liegt sicherlich keine Zufilligkeit darin, daf} es sich dabei immer wieder um Mon-
hysteridae (Monhystera, Diplolaimella, Theristus) handelt, und bereits OscHe (1955)
spricht von einer ,Tendenz” dieser Gruppe, ,Kiemenriume von Crustaceen zu besie-
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deln”*. Meiner Ansicht nach ist es Ausdruck eines bestimmten ,praadaptiven Plateaus”,

von dem ausgehend leicht mehrfach ein Schritt zu einer Anderung von Lebensraum

und Lebensweise erfolgen kann. , Von einer zunichst noch lockeren Bindung gewisser

Monhystera-Arten an Crustaceen ausgehend ... wird man die Entwicklung der echten

Parachoristen . .. verstehen miissen” (OscHE 1955, S. 256). Bemerkenswert sind ferner

die Funde einiger Chromadoridae und Rhabditidae an Krebsen.

Ich komme damit zur Besprechung jener Nematoden, die bisher (mit Ausnahme
gelegentlicher freier Vorkommen von Gammarinema gammari) ausschlie@lich mehr oder
weniger regelmiflig an bestimmten Krebsen gefunden worden sind. Man kann eine
derartige obligatorische Inanspruchnahme eines Wohnraumes an einem Wirt als Grenz-
fall einer ,Entokie” bezeichnen (Einmietung in einer Korperhghle des Partners), wobei
schwerlich eine Grenze zum ,Symphorismus” (stindige Benutzung eines Tieres als
Transporteur) und zum ,Parachorismus” (Benutzung der Korperhohlriume einer Tier-
art als Wohnraum) im Sinne von DEeEGENER (1918) zu ziehen ist (siehe auch MatTHEs
1967).

Regelmiflige Vergesellschaftungen von Nematoden mit Krebsen betreffen wie-
derum iiberwiegend Monhysteridae. Unter diesen sind es vor allem Vertreter einer als
eigene Gattung Gammarinema Kinne & Gerlach von Monhystera abgegrenzte Formen,
von denen folgende Arten von verschiedenen Wirten aus geographisch weit getrenn-
ten Gebieten bekannt sind:

Gammarinema cambari (Allen 1933) Osche 1955, North Carolina USA, im Kiemen-
raum von Cambarus acuminatus und blandingii (ALLen 1933, CHITWOOD 1935)

G. gammari Kinne & Gerlach 1953, Kieler Forde, zwischen den Pereiopoden von Gam-
marus salinus, zaddachi, oceanicus und locusta (Anordnung nach der Hiufigkeit
des Befalls) (KinNe & GerraceH 1953) und gelegentlich auch freilebend, so vor
allem in der Gezeitenzone von Spitzbergen (GERLACH 1965)

G. ligiae Gerlach 1967, Kiel und Helgoland, von der Oberfliche und dem Marsupium
(dort auch innerhalb der Eier!) von Ligia oceanica (Gerlach 1967), evtl. iden-
tisch mit Monhystera sp. von MaTTHES (1950) von derselben Assel (s. 0.); an
Ligia italica von Rovinj wurden bisher keine Nematoden gefunden (Verf.)

G. paratelphusi (Farooqui 1967) nov. comb. (sieche RiIEMANN 1968), Aurangabad (Ma-
haraschtra) Indien, von den Kiemen der Siilwasserkrabbe Paratelphusa sp.
(FaroogQur 1967)

G. cardisomae Riemann 1968, Santa Marta Kolumbien, im Kiemenraum der Landkrabbe
Cardisoma guanhumi (RIEMANN 1968a, 1970)

Weitere an Krebse gebundene (bzw. bislang nicht freilebend gefundene) Nematoden

sind:

Monhystera cameroni Steiner 1958, Magdalen-Inseln und Bucht von Chaleur am St.-
Lorenz-Golf, Kanada, aus den Mundwerkzeugen und in einigen Fillen sogar
dem Darmtrakt von Mysidaceen (Mysis stenolepsis, M. mixta) und natanten
Decapoden (Crangon septemspinosus, Pandalus borealis, P. montagui) (STEI-
NER 1958)

! Hinzuweisen ist auch auf den an einem sedentiren Polychaeten (Scolelepis squamata,
Spiomorpha) temporédr ektoparasitisch gefundenen Theristus polychaetophilus Hopper
(HoPPER 1966).
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Monhystrium wilsoni (Baylis 1915) Cobb 1920, Jamaica, im Kiemenraum der Land-
krabbe Gecarcinus ruricola (Bayris 1915) und Puerto Rico, im Kiemenraum
von Gecarcinus lateralis (CHITWooD 1935)

M. transitans Cobb 1920, Jamaica, im Kiemenraum der Landkrabbe Gecarcinus ruri-
cola (Cose 1920) und Puerto Rico bzw. Santa Marta Kolumbien (als aff. tran-
sitans), im Kiemenraum von Gecarcinus lateralis (Caitwoop 1935 bzw. RIe-
MANN 1970)

M. inquilinus Riemann 1969, Santa Marta Kolumbien, im Kiemenraum der Landkrabbe
Cardisoma guanhumi (RIEMANN 1968a, 1969, 1970)

Tripylium carcinicolum (Baylis 1915) Cobb 1920, Jamaica, im Kiemenraum der Land-
krabben Gecarcinus ruricola und Cardisoma guanhumi (Bayiis 1915, Coss
1920), Bermuda-Inseln bzw. Santa Marta Kolumbien, in den Kiemen und an
Epipoditen der Maxillipeden bzw. sogar im Bindegewebe u. a. von Gecarcinus
lateralis (WiLLiaMs 1959 bzw. Riemann 1970) und (als var. calkinsi Chitwood
1935) Puerto Rico, im Kiemenraum von Gecarcinus lateralis (CHrTwoop 1935)

Camacolaimus monhystera Gerlach 1967, Ghardaqa, Rotes Meer, auf den Kiemen des
Landeinsiedlerkrebses Coenobita scaevola (GerLacH 1967, NIGGEMANN 1968)

Chromadorina astacicola (Schneider 1932), Norddeutschland, Kiemen von Potamobius
und Cambarus (ScuNeIDER 1932, vgl. WIESER 1968)

Chr. majae Wieser 1968, Rovinj Istrien, aus der Kiemenhohle und den Eiballen von
Maja squinado (Wieser 1968) und (dieselbe oder eine nah verwandte Art) von
Maja verrucosa (Verf.)

Matthesonema tylosa Osche 1955, Rovinj und wahrscheinlich Banyuls Siidfrankreich,
zwischen den Pleopoden der Assel Tylos latreillii (OscHE 1955)%

Neben den Monhysteridae (den oben genannten Vertretern der krebsgebundenen
Gattungen Gammarinema, Monhystrium und Tripylium, die nach Riemann, 1970, zu-
sammen mit den ja gleichfalls an Krebsen nachgewiesenen Monhystera cameroni Stei-
ner, M. disjuncta Bastian und der Gattung Diplolaimella eine ,systematische Einheit”
bilden) hatten wir auch Rhabditidae als Begleiter an Krebsen kennengelernt (s. o.
Rhabditis teres, Rh. inermis und Rh. ocypodis), die in speziellen Fillen sogar zahlreich
und in allen Entwicklungsstadien vorkamen, sich also auf dem Wirt vermehrt hatten
(ScuNEIDER 1932, RieMaNN 1970). Rhabditis ocypodis scheint sogar eine spezifische
Bindung an die Krabbe Ocypode albicans anzubahnen oder bereits (in manchen Re-
gionen) verwirklicht zu haben. Diese Beziehungen sind insofern wichtig, nachdem der
auf der Assel Tylos latreillii lebende Rhabditide Matthesonema tylosa Osche besondere
Aufmerksamkeit erregte und mit als Hinweis diente, da die Asselgattung Tylos
in ihrer Phylogenie vom Land ans Meer riickgewandert ist (OscHE 1955, MATTHES 1956),
wofiir VERHOEFF (1949) bereits vier Punkte genannt hatte: 1. besitzt Tylos als einzige
an den Gestaden des Meeres lebende ,Halopetrophile” Trachealsysteme und 2. ein
Kugelvermogen (,Volvation”) (im Gegensatz zur ,Incurvation” von Sphaeroma),
3. lduft sie nach Sonnenuntergang auf dem feuchten Sand umher und verhilt sich
dhnlich wie viele typische Landasseln und 4. lebt die niher verwandte Gattung Syspas-
tus ausschlieflich auf dem Lande. Fiir weitergehende Schliisse sind die oben angedeute-

2 Anhangsweise zu erwihnen ist noch Halicephalobus limuli Timm 1956, Golf von Bengalen,
Ost-Pakistan, zwischen Algen und Sand der Extremititen-Basen von Limulus (TiMMm
1956).
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ten Verhiltnisse im einzelnen zu wenig untersucht, doch ist damit zu rechnen, da auch
Rhabditiden des Strandanwurfs Crustaceen besiedeln konnten und kénnen und sich auch
von dort ausgehend eine feste Bindung entwickeln kann. Deshalb scheint die vorsichtig
von OscrHe (1955) diskutierte Moglichkeit, ,daf8 die terrestrischen Vorfahren von
Tylos latreillii bereits auf dem Lande von einer terrestrischen Nematodenart besiedelt
wurden und diese dann bei ihrer ,Riickwanderung” mit ans Meer genommen haben”,
zwar im Hinblick auf die Untersuchungen VErRHOEFFs (1949) reizvoll, jedoch — unter
Einbeziehung der Saprobionten des Strandanwurfs — auch einer anderen Interpretation
zuginglich. Neben Rhabditis sp. und Diplogaster sp. an Ligia oceanica (GERLACH 1967)
sind auch an terrestrischen Decapoden aufer Nematoden mariner Herkunft (Adeno-
phorea) immer wieder Vertreter der auf dem Lande entstandenen secernenten Nema-
toden aufgefallen, so z.B. nicht benannte Formen am Landeinsiedler Coenobita scae-
vola (N1GGEMANN 1968) und an der Winkerkrabbe Uca sp. (RieMaNN 1970). Zwischen
den Kiemenlamellen von Coenobita sp. fand Riemann (1970) juvenile Rhabditiden. Da
Coenobita vom Strandanwurf lebt, ist eine ,Infektion” von diesem Substrat her an-
zunehmen.

3.5. Vergleich der Nematodenfauna von Strandanwurf und Kiemenliickensystem
der Krebse

Untersuchen wir die Beziehungen der Nematoden des Strandanwurfs zu jenen an
Krebsen genauer, so miissen wir die Frage, ob die an Krebse gebundenen Nematoden in
ihrer Evolution vom saproben Substrat des Anwurfs gestartet sind, zunichst noch
offenhalten. Bei Betrachtung der Liste der bisher als krebsgebunden zu bezeichnenden
Nematoden fillt auf, dal die jeweiligen Crustaceen meist terrestrisch oder amphibisch
im Supralitoral (Gecarcinus, Cardisoma, Coenobita, Ocypode, Callinectes, Ligia, Tylos,
Orchestia) oder aber im Siilwasser (Paratelphusa, Potamobius, Cambarus) oder
Brackwasser (Gammarus, Carcinus) leben. Die meisten sind Bewohner des unmittel-
baren Litoralbereichs. Daf8 dies nicht generell gilt, zeigen die Funde von Chromadorina
majae Wieser an der Groflen Seespinne Maja squinado (Wieser 1968). Dieselbe Nema-
todenart kommt aber offenbar auch auf der bis fast in die Gezeitenzone vordringenden
kleineren Maja verrucosa vor. Als weiteres wurde konstatiert, dal es sich bei den an
Krebsen gefundenen ,freilebenden” Nematoden vornehmlich um Vertreter der Gattun-
gen Monhystera, Diplolaimella und Theristus handelt, Gattungen also, die auch mit
verschiedenen Arten mehrfach im Strandanwurf festgestellt wurden (Riemann 1968b).
Interessanterweise kommt die fiir den Strandanwurf typische Monhystera disjuncta
Bastian selber auch verschiedentlich an Krebsen (Carcinus, Gammarus, Orchestia, s. 0.)
vor. Entsprechendes wurde fiir Rhabditis ocypodis bereits geschildert. Zudem ist der
bisher nur von Krebsen bekannte Monhystera cameroni Steiner mit M. socialis Biitschli
(= M. disjuncta Bastian) nichst verwandt (SteiNer 1958). Diese auffallende Ahnlich-
keit in der Fauna von Strandanwurf und Kiemenliickensystem von Krebsen beruht nach
RiEMANN (1968b, 1970) darauf, dafl in jenen Lebensriumen gleichsam in ,Refugien”
Vertreter uralter, basaler Nematodengruppen sitzen, zu denen (jeweils nahe am phylo-
genetischen Gabelungspunkt der Adenophorea und Secernentea) einerseits die Mon-
hysteridae und andererseits die Rhabditidae zihlen, die man gemeinsam auf Grund
ihrer Plesiomorphien als Stadiengruppe der ,Archinematoden” bezeichnen konnte. Eine
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solche Interpretation schlieft jedoch die Notwendigkeit eines Komplexes von Pra-
adaptationen fiir eine Besiedlung von Krebsen und die Moglichkeit, daf diese in einem
gemeinsamen Lebensraum erworben wurden, nicht aus.

Nur ungeniigend sind wir bislang iiber die Okologie und die Biologie krebsgebun-
dener Nematoden orientiert, obwohl von hier ausgehend die etwaige Rolle des Strand-
anwurfs in der Herausbildung von Priadaptationen fiir einen Schritt zur Entokie einer
Klirung niherkommen kénnte. Der Entwicklungszyklus dieser Formen verliuft voll-
stindig im Kiemenliickensystem oder an anderen Stellen am Krebs. Fiir die Ubertra-
gung auf neue Wirte aber konnte der Anwurf bei manchen Arten wichtig sein. (Bemer-
kenswerterweise hatten mehrere im felsigen Supralitoral gefangene Brachyuren keine
Kiemenbewohner (Riemann 1970). Erinnert sei in diesem Zusammenhang erneut an
Rhabditis ocypodis, die sowohl im Strandanwurf als auch an Krebsen gefunden wurde.)
Bei aquatischen Krebsen wie Gammarus und Astacus kann ein solcher Modus natiirlich
nicht wirksam sein. Fiir Gammarinema gammari wiesen KINNE & GERLACH (1953) in der
Kultur eine Ubertragung von Tier zu Tier und auch von der Exuvie zum Tier nach, die
damit von der Siedlungsdichte und der Kontakthiufigkeit der Gammariden (z. B. auch
iiber die Pricopula) abhingig wird. Fiir die an FluBkrebse gebundene Chromadorina
astacicola vermutet SCHNEIDER (1932), ,daB8 die Nematoden bereits in die Kiemenhgohle
der ganz jungen Tiere einwandern, wihrend diese noch von der Mutter umhergetragen
werden”. Anzeichen fiir eine parasitische Ernihrung der Nematoden am Krebs sind
in keinem Fall gegeben. Die meisten leben wohl von Detritus (Monhystrium ingui-
linus, Gammarinema gammari?) oder mit dem Wasserstrom eingespiilten Algen (Chro-
madorina astacicola?). Die Rhabditiden sind als Bakterienfresser bekannt. Eine gewisse
Schidigung wurde nur von Gammarinema ligiae berichtet, die sich ,im Marsupium von
Ligia zwischen den sich entwickelnden Embryonen und auch innerhalb der Eier fand”.
Derartig ,infizierte Eier entwickelten sich nicht” (Gerracu 1967). Der Prozentsatz der
auf diese Weise zerstorten Eier des Wirtes ist unbekannt.

Einige Formen sind lebendgebirend (Tripylium carcinicolum, Monhystrium wil-
soni und Monhystrium transitans, nach Bayiis 1915, Coss 1920, RieMaNN 1970), wie
wir es bei Nematoden des Strandanwurfs kennengelernt hatten. Die Gammarinema-
Arten dagegen legen ungefurchte Eier ab. Die Zahl der im Uterus nachgewiesenen Eier
ist meist gering, bei Gammarinema bis zu 7 gleichzeitig, am meisten bei Tripylium car-
cinicolum mit 16-20 Embryonen gleichzeitig (BayLis 1915). Bei Gammarinema gammari
fanden KinNE & GerracH (1953) Eihaufen von mehr als 100 Eiern, ,so daf es zweifel-
haft erscheint, ob simtliche Eier von einem Weibchen abgelegt wurden”. Bei einem
wirtsgebundenen Nematoden aber muff man mit einer Eizahl dieser Grofenordnung
rechnen. Schlieflich sei noch auf das Vorhandensein von Ocellen (Pigmentflecken mit
Linse) bei Monhystrium inquilinus, Chromadorina astacicola und den auch an Kreb-
sen nachgewiesenen Diplolaimella ocellata und Theristus cf. bipunctatus hingewiesen.
ScHNEIDER (1932) mochte daraus schlieen, daf} sich die jeweilige Art ,noch nicht allzu-
lange an ihren eigenartigen, dunklen Wohnort angepaflt hat”. Dagegen hilt es RieManN
(1970) wegen der Kenntnis negativ phototaktischen Verhaltens bei einer Ocellen tra-
genden Diplolaimella-Art fiir wahrscheinlicher, ,daB8 die Priasenz von Ocellen bei frei-
lebenden Nematoden eine Priaadaptation fiir das Leben in Kiemenhéhlen ist, indem die
Lichtflucht das Verbleiben hierin gewihrleistet”.

Zusammenfassend ergeben sich die folgenden Fakten, die meine Hypothese beriih-
ren, bei Bewohnern eines saproben Substrates wie dem Strandanwurf sei das pra-
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adaptive Plateau fiir eine Besiedlung von Krebsen erreicht: Dafiir spricht vor allem die
Ahnlichkeit der Nematodenfauna, die zum Teil sogar dieselben Arten betrifft, und die
Viviparie mancher krebsgebundener Formen. Als Gegenargumente: Oviparie und die
noch zu erwihnende Vermutung von ScuNEmErR (1932) fiir Chromadorina astacicola
bzw. von KinNe & Gerracu (1953) fiir Gammarinema gammari, daf8 diese Arten ver-
hiltnismifBig sauerstoffreiches Wasser bendtigen, auf dessen Zufuhr sie im Kiemen- und
Brutraum der Krebse rechnen konnen. Vergleicht man Strandanwurf und Kiemenliicken-
system von Krebsen als Lebensraum, so ist neben strukturellen Gemeinsamkeiten und
der jeweiligen Kurzlebigkeit vor allem folgende Ubereinstimmung wichtig: der osmo-
tische Wert, die Salzkonzentration und das Ionenmilieu des Wasserfilms auf den Kiemen
eines terrestrisch lebenden Krebses unterliegt von der aktiven Wasseraufnahme bis
zum allmihlichen Verdunsten und ferner wegen der iiber die Kiemen erfolgenden Ex-
kretion (vor allem von Ammoniak) stindigen Schwankungen, fiir die ein dort lebender
Nematode entsprechende Priaadaptationen benétigte.

3.6. Von der Entdkie zum Parasitismus?

Im weiteren stellt sich die Frage nach den Mechanismen, die bei den Krebs-Nema-
toden vorhanden sein miissen, um nun ihrerseits als Priadaptationen an einen echten
Parasitismus dienen zu konnen. Zu nennen ist hier auler der notwendigen erhhten
Nachkommenproduktion die Moglichkeit, einen neuen Wirt zu finden und zu erkennen.
Da die Kiemen auch bei den terrestrisch lebenden Krebsen stets feucht gehalten werden,
wire hier fiir Nematoden die Moglichkeit eines Ektoparasitismus gegeben, der sonst
innerhalb dieser Klasse faktisch nicht vorkommt. Ob sich iiber derartige Stufen auch
endoparasitische Adenophorea entwickeln konnten, ist ungewifl, aber scheint nicht von
vornherein unméglich. Die wenigen aus Krebsen beschriebenen Parasiten geben dafiir
keinen Hinweis: z. B. Rhabdochona uca Pearse 1932, Thelaziidae, Spiruroidea, im Darm
von Uca mani, BaLss 1956, in einem fiir das Fische bewohnende Genus ungewdhnlichen
Wirt und nach SxrjaBIN, SoBOLEV & IvasukIN, 1971, eine zweifelhafte Art und Rhab-
dochona praecox Poinar & Kannangara 1972 als ad. und juv. in der Hepatopankreas
der SiiBwasserkrabbe Paratelphusa rugosa, eine Parasitenart, die ihren Entwicklungs-
zyklus im Zwischenwirt zu vervollstindigen scheint, Poinar & KANNANGARA 1972.
Ferner Toxocara pearsei Chitwood 1935, Anisakidae, Ascaridoidea, 1 & ad. im Darm-
trakt von Synalpheus brooksi, Cuitwoop 1935; die Gattung lebt sonst nur in Raub-
sdugern. Von den Larven verschiedenster in (marinen) Wirbeltieren parasitierender
Nematoden, die Krebse (Decapoden, Amphipoden, Copepoden) als Zwischenwirte
nutzen, ist hier nicht die Rede. Bei den aufgefiihrten Formen handelt es sich meist um
zweifelhafte Arten, die eventuell mit der Nahrung in den Wirt gelangten oder aber
(wie bei Rhabdochona praecox) im Zwischenwirt adult wurden. Im allgemeinen herrscht
bei den Krebsen die schon zitierte , Liicke im Meer” (OscHe 1966a). Dennoch bleibt fol-
gende Aussage von OscHE (1962) zu priifen: ,Die lang gehegte Vorstellung, der Endo-
parasitismus habe sich generell ausgehend von einem Kommensalismus iiber das ,Sta-
dium” des Ektoparasitismus entwickelt, . . . trifft fiir die so zahlreichen endoparasitischen
Nematoden z. B. sicher in keinem Fall zu.”

Gerade an das Leben von Nematoden zwischen den auch der Exkretion dienenden
Kiemen ankniipfend verdient folgender Hinweis erwdhnt zu werden. Als ein Weg vom
Ektoparasitismus zum Endoparasitismus ist der Schritt von der Parasitierung an Kie-
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men zum Leben in der Harnblase bekannt, etwa bei dem in der Harnblase von Froschen
lebenden monogenen Trematoden Polystomum integerrimum und einzelligen Tricho-
dina-Arten, was als eine Voraussetzung fiir den Ubergang vom Ektoparasitismus an
Wassertieren zum Endoparasitismus in Landtieren wichtig war (vgl. OscHe 1966b).
Bemerkenswerterweise lebt nun ein Teil der parasitischen adenophoren Dioctophyma-
tina in den Nieren (und der Peritonealhchle) von Siugetieren, ein anderer Teil in Drii-
sen des Driisenmagens verschiedenster Wasservogel (Yorke & MarLesTONE 1962). Die
zu den Trichuroidea gehdrige Gattung Trichosomoides lebt in der Harnblase von Nage-
tieren.

4. Systematischer Teil

4.1. Beschreibung der Rhabditis-Arten des Strandanwurfs

Allgemein handelt es sich bei den ,marinen” Rhabditis-Arten um weltweit verbrei-
tete Formen, deren systematische Zugehorigkeit in vielen Fillen nicht richtig erkannt
wurde, so da8 man Fundortangaben ohne beigefiigte Beschreibungen und Abbildungen
der jeweiligen Formen nicht unkritisch als Nachweis werten darf.

Rhabditis (Mesorhabditis) ocypodis Chitwood 1935
(Abb. 1)
syn. Mesorhabditis ocypodis (Chitwood 1935) Dougherty 1955
Parasitorhabditis ocypodis (Chitwood 1935) Chitwood 1951
Rh. monhystera Schuurmans Stekhoven 1943, nec Biitschli 1873
Rh. scanica Allgén 1949

Leider habe ich diese Art noch nicht selbst aufgefunden, bin also in der Beschreibung
auf die Literatur angewiesen. Die wohl genaueste Beschreibung verdanken wir OscHE
(1954a), der auch die angefiihrten Synonymisierungen durchfiihrte. Auf seine Angaben
stiitzt sich im wesentlichen die folgende Beschreibung.

Mafe in p: Weibchen (n=3) Mainnchen (n=23)

Lénge 825-1292 920-1068
Didke 40— 52 40— 42
Mundhéohle 23— 24 20— 27
Pharynx 160— 193 195— 222
Schwanz 92— 98 23— 33
Vulva in %o 81 Spicula 45— 66

a 16-28 23-25

b 5,2-6,7 4,4-5,5

c 8,7-14,1 28-46

Als typischem Vertreter der Untergattung Mesorhabditis sind bei dieser Art die
sechs Lippen deutlich vom Kérper abgesetzt und apikal mit einer borsten- oder zipfel-
artigen Papille versehen, die Ubergangsstelle trigt zwei kleine Zihnchen, ein Mittel-
bulbus ist ausgeprigt, die Vulva liegt in Afternihe und das umgeschlagene Ovar ist
entsprechend unpaar, der Weibchenschwanz ist konisch dolchférmig (nach ScHUURMANS
STEKHOVEN, 1943, in ein ,Flagellum” verlingert), die Bursa ist peloder und offen. Die
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Abb. 1: Rhabditis ocypodis
a) Vorderende

b) Schwanz des Weibchens
lateral

c¢) Hinterende des Minn-
chens lateral

d) Hinterende des Méinn-
chens ventral (nur eine
Halfte)

(abgedndert und erginzt
nach OscHE)

504

50 p

A00 m

Kérpermafle sind fiir eine Mesorhabditis-Art recht grofl; auffallend erscheint der
absolut lingere Pharynx der (etwas kleineren) Minnchen gegeniiber den Weibchen.
Primitiv ist die Ausbildung von 10 Bursalpapillen in der Anordnung (2/5+3), von
denen offenbar die dorsalwirts stehende, leicht zu iibersehende 6. und 9. (?) die Bursa
nach aulen durchbrechen. Die Spicula sind ungewohnlich kriftig ausgestaltet, zudem in
ihrer Liange zu etwa zwei Drittel verwachsen und bilden durch ihre ventralwirts ein-
geschlagenen Rinder eine ziemlich geschlossene ,Rohre”, so dafl sie — ebenso wie das
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etwa halb so lange Gubernaculum — an die entsprechende Ausbildung bei Rh. stron-
gyloides erinnern. Mit dieser nicht niher verwandten Art sind weiterhin paarige Blind-
sicke am Vas deferens gemeinsam. Ungewdhnlich innerhalb der Gruppe (Mesorhabdi-
tis) ist das Vorhandensein einer ,Osophagusmanschette”, die etwa die Halfte der
Mundhéhle umgreift. Der Enddarm der Weibchen ist lang und mit einer proximalen
Anschwellung versehen. Die Phasmidien sitzen auf Anushéhe, der Schwanz trigt dhnlich
wie bei Rh. monhystera ein seitliches Cuticularvelum. Die Cuticula ist quergestreift
(.geringelt”). Die Bursa kann am Rand gekriuselt erscheinen. Unbekannt ist, ob der
Corpus die charakteristische Querleistenstruktur aufweist und ob der Klappenbulbus
einen doppelten Hinterhof besitzt.

Die Art ist bisexuell mit offenbar ausgeglichenem Geschlechterverhiltnis. Begattete
Weibchen sind am Begattungskitt an der Vulva kenntlich. Im Ovar finden sich meist
nur 1-2 Eier, die gefurcht sind oder gar Embryonen enthalten (wahrscheinlich ovo-
vivipar). Wie Rh. marina 148t sich die Art sowohl in Salzwasser als auch in SiiBwasser
halten (Tmvm 1956).

Die Fundorte sind iiber die Welt verteilt. In Nordamerika (Beaufort, Nord-Carolina)
wurde Rh. ocypodis auf Eiern der amphibisch lebenden Krabbe Ocypode albicans ge-
funden (Cuirwoop 1935), in Siidamerika bei Santa Marta, Kolumbien, in Massen und
,in allen Altersstufen” in den Kiemen und Kiemenbiirsten derselben Krabbenart (Rie-
MANN 1970) und 1 & im Kiistengrundwasser Chiles (GerracH in OscHE 1954a), ebenfalls
im Kiistengrundwasser von Madagaskar 1 @ (GerracH L. c.), an den Mittelmeerkiisten
unter ausgeworfenen Algen am Osthafen bei Alexandrien 15 3 &, 13 @ und 10 juv.
(als Rh. monhystera falsch bestimmt von SCHUURMANS STEKHOVEN 1943) und in einem
Prallhangbezirk bei Neapel & & und % in groferer Zahl zusammen mit Rh. marina
(OscrE 1954a) und schlieflich an der Westkiiste Schonens nordlich Hilsingborg 1 3
an den Wurzeln von Polygonum (als Rh. scanica neu beschrieben von ALLGEN 1949).

Bei den bisher bekanntgewordenen Funden scheint es sich in jedem Fall um die frag-
liche Art gehandelt zu haben, wie ich mich durch Vergleich der Abbildungen, Beschrei-
bungen und von Skizzen im Archiv von Prof. OscHe iiberzeugen konnte. Kritisch ist
allein der Nachweis von ALLGEN (1949), der nach einem einzigen 3 eine neue Art (Rh.
scanica) beschrieb, die OscHE (1954a) trotz der schlechten und nicht das wesentliche
darstellenden Artbeschreibung ALiLcéns Rh. ocypodis zuordnete. Nach den Maflen han-
delt es sich dabei um ein kiimmerliches und untypisches Individuum. Eventuell gehort
ferner ein von ALLGEN (1934) aus Skelderviken/Schonen als Rh. marina beschriebenes &
hierher, was kurz diskutiert werden muf8. Bei diesem Tier werden in Lateralansicht
10 Bursalpapillen (2/8) wie bei Rh. ocypodis gezeichnet, im Text heifit es aber iiber
die Papillen: ,Links sind es dann: 2, 3, 3; rechts umfaBt die hintere Gruppe nur 2 Rip-
pen, die aber ganz besonders grof sind.” Was nun genau gemeint ist, wird keineswegs
klar. Fiir Rh. ocypodis konnten auch die langen und schlanken Spicula sprechen, sowie
die Mafle, die noch etwas kleiner ausfallen als oben angegeben (z. B. Linge = 846 p),
aber in der Variationsbreite der Art liegen diirften.

Nach den vorliegenden Hinweisen handelt es sich bei Rh. ocypodis um eine ,marine”
und weltweit verbreitete Form, die im Strandanwurf und Kiistengrundwasser und auch
(eventuell spezifisch) an einer amphibisch lebenden Krabbe (Ocypode albicans) vor
allem im Kiemenraum lebt und sich vermehrt. Wie fest die Bindung an diese Krebsart
ist und welches Verhiltnis zwischen freilebenden und krebsgebundenen Tieren be-
steht, bleibt zu untersuchen. RiEmanN (1970) deutet einen méglichen Unterschied zwi-
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schen den an Ocypode gefundenen Individuen und dem freilebenden Material an, indem
bei ersteren der Abstand der 3. Bursalpapille zur 2. und 4. gleich sein soll (vgl. Crrt-
woob 1935, Fig. 22 C), wie es aber auch in etwa ScHUURMANS STEKHOVEN (1943) fiir
freilebende Exemplare dargestellt hat. Zu betonen ist ferner ein Unterschied in den
Maflen. Die Tiere aus Krebsen waren im Vergleich zu frei gefundenen (s. 0. Maf3tabelle)
sehr grof (Linge & = 1380-1570 p, @ = 1450-2020 u, Spicula = 87-103 u, nach
CrrTwoop 1935).
Rhabditis (Rhabditis) nidrosiensis Allgén 1933
(Abb. 2)

syn. Rh. marina var. nidrosiensis Allgén 1933

Rh. ehrenbaumi Bresslau & Schuurmans Stekhoven in Schuurmans Stekhoven 1935

syn. nov.

Rh. suecica Allgén 1951 syn. nov.

Abb. 2: Rhabditis nidro-

siensis

a) Vorderende ventral

b) Mundhshle herausge-
quetscht

c¢) Hinterende des Mainn-
chens ventral

d) Hinterende des Maéinn-
chens lateral

e) Gubernaculum

f) Spiculum

g) Schwanz des Weibchens
lateral

h) Schwanz eines immat.
(L IV) lateral
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Diese von ALLGEN (1933) nach einem & als Varietidt von Rh. marina beschriebene
Form, deren Artcharakter erstmalig von Fiuipjev (in Arigin 1934) und spidter von
SCHUURMANS STEKHOVEN (in ALLGEN 1947b) erkannt wurde, erklirte Oscue (1954a)
irrtiimlich als identisch mit Rh. curvicaudata (A. Schneider). Von Bresstauv & ScHUUR-
MANS STEKHOVEN wurde sie 1935 als Rh. ehrenbaumi neu beschrieben (auch das Weib-
chen). Obwohl Rh. ehrenbaumi von IncLis & Cores (1961) erstmalig wiedergefunden
wurde, betrachteten sie Rh. marina var. nidrosiensis Allgén als ,nomen dubium”.

Die Feststellung eines Zusammenhangs zwischen beiden Formen und eine Einord-
nung in das Rhabditis-System war nach den zunichst vorliegenden ungeniigenden Be-
schreibungen offensichtlich schwer méglich. OscHE (1952) stellte sie in die Pellio-Gruppe,
die von DoucGHeRrTY (1955) zur Untergattung Pellioditis ,aufgewertet” wurde. Die im
Prinzip leptodere Schwanzform, die radidre Bursagliederung und der Kuppelschwanz
bei beiden Geschlechtern verweist sie aber (wie es OscHE, 1954a, bereits erkannte) in
die Curvicaudata-Gruppe. Ahnlichkeiten zu der nah verwandten Chitinolabiata-Gruppe
bestehen in der Verlagerung ,aller” Bursalpapillen hinter die Kloake und der starken
Cuticularisierung der Lippenrinder. Ich hatte das Gliick, die Art im Strandanwurf des
Bottsand zu finden und ziichten zu kénnen, so daff hier eine Beschreibung gegeben
werden kann. (Inzwischen wurde die Art bereits von IncLis & Cotes, 1961, und Rie-
MANN, 1968b, als Rh. ehrenbaumi wiederbeschrieben.)

Mage in p: Weibchen (n=2) Minnchen (n=>5)
Lange 1630-1750 1055-1720
Dicke 83— 96 59— 99
Mundhohle 26— 33 21- 32
Pharynx 403- 404 303- 392
Schwanz 80— 83 36— 42
Schwanzfaden 43— 56 Spicula 62— 72
Vulva in % 59— 60 Gubernaculum 22— 24

a 17 -21 15 -19
b 4,0- 4,3 3,5- 44
C 19 -22 27 —44

Es handelt sich um eine recht grole, plumpe Art. Die sechs spitzen Lippen sind nicht
vom Korper abgesetzt, aber durch deutliche Einschnitte voneinander getrennt (offen)
und mit je 2-3 Papillen besetzt. Auffallend ist eine starke V-férmige Lippencuticulari-
sierung (Cheilostom). Die Mundhghle ist prismatisch, von normaler Linge und ca. 5
Durchmesser. Die isotope Ubergangsstelle tragt 3 Warzen (5 nach Inguis & CoLEs
1961). Die ,Osophagusmanschette” umgreift 50-54 %0 der Mundhohlenlinge. Der
Pharynx ist mit Mittelbulbus und Klappenbulbus normal gestaltet. Auffallend ist nur,
daf (im Gegensatz zu den Angaben von ArLgEN 1933) der Mittelbus bei alten Indivi-
duen genauso dick ist wie der Klappenbulbus, relativ zur entsprechenden Korperdicke
also michtiger erscheint (vgl. Rh. marina); bei nicht ausgewachsenen Tieren ist er sogar
absolut dicker (102-128 °/o). Der Klappenbulbus besitzt einen doppelten Hinterhof. Die
Vulva ist anndhernd mittelstindig, die paarigen Ovarien sind umgeschlagen. Die Weib-
chen haben einen Kuppelschwanz mit aufgesetztem Spitzchen, die Jugendstadien einen
konisch-spitzen Schwanz. Die offene Bursa der Minnchen zeigt einen Ubergang von
der leptoderen zur peloderen Form. Oft (aber nicht immer) ist der kuppelférmige
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Schwanz so weit verkiirzt, daR er von der Bursa véllig umfaft wird (peloder), die aber
ihrerseits dann noch in ein Spitzchen ausliuft, was bei einer normalen peloderen Bursa
nie der Fall ist. Das Bursavelum ist stark reduziert. Es sind 10 Bursalpapillen aus-
gebildet, die oft alle postkloakal zu stehen scheinen. Nur die 1. steht (gelegentlich) pra-
kloakal, die 2. und 3. dann adkloakal. Nicht alle stehen in einer Lingslinie, sondern es
besteht eine schwache radiire Gliederung: die 1., 4., 8. und 10. sind ventrolateral ge-
stellt, wogegen die anderen mehr subventral in einer Linie stehen (vgl. Curvicaudata-
Gruppe). Die Bursaformel ist mit (1+2+1+3+3) bzw. (1/2-+1+4+2) anzugeben.
Zusitzlich zu den 10 Papillen entdeckten InGLis & Cores (1961) proximal der 9. Papille
die kleinen Phasmidien. Die getrennten Spicula sind annihernd dolchformig und nur
schwach gekriimmt, proximal geknopft und distal leicht gekerbt oder spitz. Dorsal er-
streckt sich in ganzer Linge ein diinneres ,Velum”. Das nur schwach cuticularisierte und
wenig stabile Gubernaculum ist etwa spatelférmig und erreicht ca. 35 %o der Spiculum-
linge. Der Umschlag des Hodens betrigt 35-40 /o der Hodenlinge.

Die Art ist zweifellos mit der von ALLGENn (1933) miBig gut beschriebenen und ab-
gebildeten Rh. nidrosiensis identisch, obwohl er nur 7 Papillen zeichnete und offen-
sichtlich wegen der radiiren Bursagliederung die 1., 4. und 8. Papille iibersah. Eben-
falls besteht kein Zweifel an der Identitit mit Rh. ehrenbaumi Bresslau & Schuurmans
Stekhoven 1935, wie sie auch von IncLis & Cores (1961) und RiemANN (1968b) be-
schrieben wurde. Ferner bin ich iiberzeugt, daf auch die ungeniigend beschriebene und
sehr schlecht abgebildete Rh. suecica Allgén 1951 mit dieser Art synonymisiert werden
muf. Dafiir sprechende Merkmale sind: ,,Der Korper ist plump”, , das Vestibulum wird
von 8 Rippen gestiitzt”, womit wohl die charakteristische Cheilostomausbildung an-
gesprochen ist, das Weibchen diirfte wie das allein abgebildete Mannchen einen Kuppel-
schwanz besitzen, ,dessen Schwanzzapfen 49 p mift”, ,die Spicula sind stark ent-
wickelt”, ,das akzessorische Stiick mifit !/s der Spiculumlinge”, Schwanzform des
Mainnchens, Spiculum und Gubernaculum entsprechen unserer Art und die Mafe liegen
innerhalb der Variationsbreite, die fiir die Weibchen erst ungeniigend bekannt ist
(ArLcEns Weibchen weicht mit L=1428 p, V=53,9%, c=34,7 unwesentlich ab).
Bursa und Papillen wurden nicht gezeichnet oder beschrieben!

Die Art wurde von mir zweimal am Bottsand gefunden, zunichst am 30. XII. 1971
in kompostartigem Anwurfmaterial etwa 15 m von der Flutlinie entfernt am Diinenrand
(dritte Zone des Strandanwurfs nach Drkor 1934) zusammen mit vier weiteren Rhab-
ditisarten (u. a. Rh. pellioides Biitschli) und am 14.V.1972 in Algenmaterial von der
Flutlinie zusammen mit Rh. marina. In dieser Algenprobe konnte sie unter Zusatz von
roher Kartoffel in groSer Zahl geziichtet werden. Leider ging die Kultur nach drei
Monaten infolge Girung ein, ohne daf8 in der Zwischenzeit Folgekulturen auf anderen
Substraten gelangen. ALLGEN (1933) fand 1 & in Algenvegetation in etwa 10 m Tiefe
bei Trondheim am 20. VI. 1928, BREsSLAU & SCHUURMANS STEKHOVEN beschrieben sie
1935 als marine Art zwischen Ceramium rubrum von Helgoland und Arigén (1951)
fand 11 8 8, 9 29 und juv. nahe der Station Kristineberg/Schweden im Wurzelbereich
von Glaux maritima. Von der Siid- und Westkiiste Englands stammen die Nachweise
von 5 &3, 8 Y9 bei Neyland, Pembrokeshire (South Wales); 6 & 3, 6 9 und 3 juv.
Jennicliffe Bay (Plymouth) und einigen Individuen zusammen mit Rh. marina bei
Weston-Super-Mare (Somerset) jeweils im Strandanwurf meist oberhalb der Hoch-
wasserlinie (INGLis & Cores 1961). Auch RieMaNN (1968b) meldete die Art als typischen
Strandanwurf-Vertreter in Zostera-Anwurf am Fehmarnsund und 3 Proben verschie-

382



denen Algen-Anwurfs von Helgoland. YeaTes (1970) fand sie zusammen mit Rh.
marina im Strandanwurf der Orkney-Inseln. Es handelt sich danach um eine supra-
litoral, vor allem wohl im Strandanwurf lebende Art, die gelegentlich mit ins Meer
gespiilt wird. Im Gegensatz zu Rh. marina findet man sie auch in Anwurf und kom-
postierendem terrestrischen Pflanzenmaterial der dritten Zone héher am Strand (vgl.
auch IncLis & Cores 1961).

Uber die Biologie ist wenig bekannt. Das Geschlechterverhiltnis ist ausgeglichen.
Die Copula fand einmal nach dem ,Bursatyp” in A-Form (antiparallele Stellung) statt.
Ein Begattungszeichen wurde nicht festgestellt. Es wurden nur wenige, gefurchte Eier,
aber keine fertigen juv., im Uterus beobachtet (keine genauere Untersuchung). Wink-
larven traten nie auf. Auf das charakteristische ,Anortbewegen” in Wasser und seine
okologische Bedeutung wurde im allgemeinen Teil bereits hingewiesen.

Rhabditis (Rhabditis) marina Bastian 1865

syn. Rh. fluviatilis Biitschli 1876
Rh. australis Allgén 1932, nec Cobb 1893 syn. nov.
Rh. allgeni Johnston 1938
Rh. campbelli Allgén 1947
Rh. velata Bresslau & Schuurmans Stekhoven in Schuurmans Stekhoven 1935

Die systematische Durcharbeitung dieser Art hat lange Zeit Schwierigkeiten bereitet,
da meistens nur Einzeltiere untersucht werden konnten. Abweichungen wurden dann als
neue Variationen beschrieben, denen wohl der Rang von Rassen zukommen sollte.
Dieses fiihrte in der Folge zur Aufstellung folgender Formen:

Rh. marina typica Steiner 1921, Cornwall, Siidkiiste England
Rh. marina septentrionalis Steiner 1921, Barents-See

Rh. marina kieliensis Schulz 1932, westliche Ostsee, Kiel

Rh. marina danica Allgén 1933, Dinemark Oresund

Rh. marina norwegica Allgén 1933, Norwegen, Trondheimfjord

Fiir eine weitere, als Rh. marina nidrosiensis Allgén 1933 beschriebene Form wurde oben
bereits gezeigt, dafl es sich um eine eigene Art (Rh. nidrosiensis) handelt. Entsprechen-
des gilt fiir Rh. marina bengalensis Timm 1956 (IncLis & CoLes 1961), wobei aber noch
ungeklirt ist, ob es sich wirklich um eine neue Art (Rh. bengalensis) handelt oder um
Rh. dolichura (A. Schneider 1866). Das Vorgehen, nach nur einzelnen Stiicken ohne
Kenntnis der individuellen Variabilitit der Art Rassen zu beschreiben, hat OschHE
(1954a) bereits kritisiert.

Es lieB sich jedoch zeigen, daB sich wohl zwei Formen morphologisch und in ihrer
geographischen Verbreitung unterscheiden lassen, eine siidliche Form mit konisch-
spitzem Schwanz beim Weibchen und eine nordliche Form, deren Weibchenschwanz
terminal kolbig oder knotig angeschwollen ist. In dieser Arbeit kénnen nun weitere
Rassenmerkmale angefiihrt werden. Als erste haben pE ConiNck & SCHUURMANS STEK-
HOVEN (1933) gefragt, ob es sich bei den beiden ,Formen” sogar um zwei verschiedene
Arten handeln konnte, eine Frage, die von Curtwoop (1951) und Meyr (1955) erneut
aufgegriffen wurde. Diese Frage, ob es sich um Rassen oder Arten handelt, ist bis heute
nicht entschieden. Es spricht einiges fiir letztere Annahme, aber bislang fehlen ein-
deutige Ergebnisse aus Kreuzungsexperimenten, die alle negativ blieben. Wichtig in die-
sem Zusammenhang ist, daf sich die beiden Formen in der Grofle ihrer Spermien unter-
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scheiden, die der nordischen Form sind fast doppelt so grof (etwa 10,3 gegeniiber
5,8 w). Im folgenden werde ich beide Formen getrennt behandeln, und zwar zunichst
mit der Hypothese, daf} es sich um geographische Rassen handelt.

(Incuis & Coigs, 1961, versuchten zu zeigen, daf8 die verschiedenen Schwanzformen
der Weibchen in der Variationsbreite englischer Populationen liegen bzw. sogar in der
Ontogenie von jungen zu alten Weibchen auftreten konnen. Durch Einschniirung am
Schwanzende soll sich so bei eiertragenden, dickeren Weibchen eine knotige Schwanz-
form bilden. Das scheint unlogisch, wenn man weif3, da Rh. marina von den ersten
Jugendstadien an einen kolbenférmigen Schwanz besitzt.)

Mage in p im Vergleich:

Weibchen Rh. marina marina Rh. marina mediterranea
eigene Daten nach Literatur eigene Daten nach Literatur
10 99 Kiel iiber 37 9 10 29 Rovinj iiber 12 29
Lange 1628-2875 930-3300 1157-1590 850-1742
Dicke 69— 118 47— 200 45— 78 33- 79
Mundhéhle 30- 39 19- 23 22— 24 16— 23
Pharynx 273— 354 265— 382 197— 237 184— 260
Schwanz 99— 139 95— 159 56— 91 72— 115
Vulva in % 53- 57 50— 56 51- 55 51- 55
a 20,0-24,5 14,6-40,0 18,2-25,8 19,2-29,5
b 52— 8,1 4,6-10,3 52— 7,0 4,5- 8,5
[ 14,7-22,0 10,0-24,4 15,7-25,0 10,7-22,1
Minnchen eigene Daten  nach Literatur eigene Daten nach Literatur
10 & 3 Kiel iiber 36 & 3 10 & 8 Rovinj iiber 6 & 3
Linge 1337-1978 800-2606 779-1298 672-1274
Dicke 43— 71 64— 127 32— 49 36— 54
Mundhéhle 21- 31 - 19— 22 16— 17
Pharynx 221~ 291 255— 295 153— 200 182— 196
Schwanz 50— 59 80— 93 22— 37 -
Spicula 37— 57 37— 70 31- 45 26— 60
Gubernaculum 20— 32 34— 36 15— 23 -
a 20,9-32,4 13,2-28,7 18,7-33,2 22,4-35,4
b 4,6- 7,7 4,0- 8,2 4,4- 6,6 3,9- 6,6
c 22,4-30,2 12,0-40,0 23,6-41,7 20,6-30,4

Nach meinen eigenen Messungen ergeben sich in den Maflen beider Rassen nur
geringe Uberschneidungen, beriicksichtigt man die von verschiedenen Autoren stam-
menden Literaturangaben, so ist der Uberlappungsbereich grofer (siehe Tabelle). Ein-
deutig bleibt aber, daf8 die nordische Form in der Regel (bis zum zweifachen) grofer
ist als die siidliche. Das Zuchtsubstrat und damit der Ernihrungszustand spielen bei
der individuellen Variabilitit eine erhebliche Rolle, entscheidend ist aber, daR die
siidliche Form in meinen Zuchtversuchen auch unter giinstigsten Bedingungen nicht
grofer ausfiel als die nordische Form unter schlechten Verhiltnissen. Das spricht fiir
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genetische Unterschiede im Sinne von Rassen- (oder Art-)merkmalen. Auch von anderen
Nematoden ist bekannt, daf8 ihre Korpergrofe nach Norden hin zunimmt; so schreibt
Krets (1934), daB Pelagonema simplex Cobb ,als Tropenform an GroSe gegeniiber
der arktischen Form zuriickbleibt”. Nach G. ScuNEDER (1926) ist Theristus setosus
(Biitschli) in der nordlichen Ostsee grofer als in der Zuidersee. Ahnliche ,Trends”
oder Klines sind von anderen Meerestieren (z. B. Ostracoden) bekannt und gelten auch
fiir die Tiefsee, nicht aber fiir terrestrische Arthropoden. (Mit der fiir Warmbliiter for-
mulierten BereManNnschen Regel hat dies wahrscheinlich nichts zu tun.) Der einzige
Zugang zur Erklirung dieses Phinomens, den ich zur Zeit sehe, geht davon aus, dafl
der Energieumsatz in gleichmifig kalter Umgebung langsamer sein muf8 und damit
eine kleinere aktive Oberfliche bendtigt, die bei grofSen Tieren im Verhiltnis zu ihrem
Volumen geringer ist als bei kleinen. Zum Teil lassen sich diese Verhiltnisse phino-
kopieren. Bei 5° C gezogene Rhabditis maupasi waren bald doppelt so grof wie die
bei 22° C geziichteten (SoHLENIUS zit. nach GERLACH & ScHRAGE 1971). Dabei diirfte
ein Zusammenhang zur bei geringen Temperaturen verlingerten Entwicklungs- und
Lebensdauer bestehen.

Es geniigt, die nordische Form nach meinem Kieler und Helgolinder Material aus-
fiihrlich zu beschreiben, um dann bei der siidlichen Form nur noch die Unterschiede
hervorzuheben.

1. Rhabditis marina marina Bastian 1865 (Abb. 3)

syn. Rh. fluviatilis Biitschli 1876
Rh. marina typica Steiner 1921
Rh. marina septentrionalis Steiner 1921
Rh. marina kieliensis Schulz 1932
Rh. marina norwegica Allgén 1933
Rh. marina danica Allgén 1933
Rh. velata Bresslau & Schuurmans Stekhoven in Schuurmans Stekhoven 1935

Die nordische Rasse ist recht langgestreckt und innerhalb der Gattung Rhabditis
eine der grofiten Formen. Die sechs apikal leicht offenen Lippen sind nicht vom Korper
abgesetzt und tragen je zwei deutliche Papillen. Die Amphidien sind gut erkennbar. Ein
Cheilostom ist bei den ersten Jugendstadien ausgeprigt. Die Mundhohle ist zylindrisch,
von mittlerer Linge und ca. 4-6 um Durchmesser. Die Ubergangsstelle ist nur bei den
Jungstadien deutlich anisotop und nach dorsal ausgebuchtet (Abb. 3b). Das relativ
groe Metastom trigt mehrere (5?) Warzen. Die ,Osophagusmanschette” umgreift
50-65 °/o der Mundhdohle. Der Pharynx ist in einen kriftigen Mittelbulbus angeschwol-
len, der oftmals absolut dicker ist als der Klappenbulbus (80-111 %), eine Eigenart,
die bei Rhabditis — wie erwdhnt — nur noch von der im gleichen Habitat lebenden Rh.
nidrosiensis bekannt ist. (Eine dkologische Deutung dieser Konvergenz ist bisher nicht
zu geben.) Der Klappenapparat ist nur miBig stark ausgebildet, der Hinterhof ist
einfach.

Die Vulva liegt nahezu mittelstindig, die paarigen, prall mit Eiern und Embryonen
gefiillten Ovarien sind zu etwa 60 %o der Gonadenlinge umgeschlagen, bei alten Weib-
chen treffen sich die zuriickgeschlagenen Ovarien fast auf Vulvahshe. Der Schwanz der
Weibchen ist konisch, an seinem Ende aber nicht spitz, sondern sondenférmig an-
geschwollen und abgerundet, eine fiir Rhabditis vollig ungewohnliche apomorphe Aus-
priagung. Eine derartige knotenartige Anschwellung, die von zahlreichen Adenophorea

385



Abb. 3: Rhabditis marina
marina von Kiel

a) Vorderende ad. ventral
b) Vorderende juv. lateral
¢, d) knotiges Schwanzende
von juv. (L I aus Uterus)
e) Hinterende des Weib-
chens lateral

f) Schwanzende des Weib-
chens ventral a

g) Hinterende des Minn-

chens subventral C
h) Spiculum

i) Gubernaculum

k) Schema der ,Anortbe-
wegung”

O —=

a-d+fthei

0)-C¢G

(Aphasmidia) der verschiedensten systematischen Zugehorigkeit bekannt ist, ohne daf
ein okologischer oder biologischer Bezug offensichtlich wire, haben die Jugendstadien
von Rh. marina in viel stirkerem Mafle von der Mutterleibslarve an (Abb. 3¢, d). Am
Enddarmbeginn liegen zwei Rectaldriisen. Der Dilatator ani ist zu erkennen. Die deut-
lichen Phasmidien (die bereits Bastian auffielen) miinden bei 38-48 %o der Schwanz-
lange.

Die grofle Bursa ist peloder und offen und wird von 9 Papillen in der Stellung
(1+2/3+3) gestiitzt. Die 5. und 8. Papille durchbrechen die Bursa nach auflen. Der
Schwanz endet abrupt hinter dem 9. Papillenpaar. Phasmidien sind auch bei den Ménn-
chen zu erkennen, sie sind viel diinner als die Bursalpapillen, was zusammen mit ihrer
Lage zu Beginn der letzten Dreiergruppe von Papillen gegen die frither diskutierte Mog-
lichkeit einer Homologie mit einer 10. Bursalpapille zu sprechen scheint. Das Bursa-
velum zeigt eine — wenigstens am lebenden Tier — deutliche, bisher fast stets iibersehene
Strukturierung aus in mehreren Reihen angeordneten ,Schiippchen” (den ,Knotchen
oder Kreischen” Biitscuris). Die freien Spicula sind relativ zur Bursa kurz, schwach

Abb. 3
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gebogen, klobig gebaut, mit zwei Lingsleisten versehen und nur einem schmalen Dor-
salvelum, distal verbreitert, leicht gekerbt und ungleich lang (im Gegensatz zu INGLIS
& Coiges, 1961). Fast stets ist das linke Spiculum etwas groBer als das rechte, welches
85-99 9%/o der linken Spiculumlidnge erreicht. Nur einmal war ausnahmsweise das rechte
Spiculum linger als das linke (103 %/0). (Verschieden stark entwickelte oder verschieden
geformte Spicula sind auch von einigen anderen freilebenden Nematoden bekannt —
etwa Monhystera heterospiculum Allgén 1932, Metadesmolaimus heteroclitus Loren-
zen 1971, Leptolaimus elegans De Conninck & Schuurmans Stekhoven 1933, 7 The-
ristus-Arten, Brevibucca punctata Timm 1960 u. a. — und sind in viel stirkerem Aus-
maf charakteristisch fiir die parasitischen Gruppen der Filariidae und Spiruridae.) Das
spatel- und rinnenformige, eventuell distal gekerbte Gubernaculum erreicht 50-63 %o
der Spiculumlinge. Prikloakal finden sich zwei kleine Analpapillen. Der kurze Umschlag
des Hodens betrigt 6-25°0 der Hodenlinge. Die Hodenlinge umfaft 65-74 %0 der
Koérperlinge. Der Spermiendurchmesser betrdgt etwa 10,3 p. Die Cuticula ist quer-
gestreift (geringelt), unter starker Vergroferung oder an geplatzten Tieren zeigen sich
ferner feine Langsstreifen. Die Ringelung kann auf die Bursa iibergreifen, die dann
randlich ,gekriduselt” aussieht. Auf den deutlichen Seitenfeldern finden sich in ganzer
Linge mehrere (5-8) kriftige Langsstreifen. Systematisch verwertbar kann bei geringer
VergroBerung die bereits erwidhnte , Anortbewegung” in einem Tropfen Wasser sein,
die aber auch fiir Rh. nidrosiensis gilt.

Vergleichen wir nun die in der Literatur gegebenen Beschreibungen, so sind im ein-
zelnen folgende Bemerkungen zu machen. Nach der Beschreibung der Art von Bastian
(1865), wonach das Schwanzende des Weibchens ,narrows to a point”, hat man diese
Tiere von der Siidkiiste Englands im Anschluf8 an STeiNer (1921) stets als Vertreter
der siidlichen Rasse betrachtet. Die von BasTIAN angegebene grofle Linge (8 =2118 y,
Q = 2820 u) weist die Tiere aber eindeutig zur nérdlichen Rasse, die damit die Nominat-
form mit dem locus typicus Falmouth (Cornwall) darstellt. Hinsichtlich des Weibchen-
schwanzes, der iibersehenen Bursastrukturierung, der falsch dargestellten Spiculaform
und weiterer Einzelheiten ist die Erstbeschreibung dem damaligen Kenntnisstand ent-
sprechend. Eine endgiiltige Klirung dieser Frage durch Material aus Siidengland wire
dennoch zu begriilen. — IncL1s & Cotres (1961) haben Rh. marina auch von Cornwall
(aber nicht Falmouth) untersucht und lehnen eine Rassengliederung wegen der Va-
riabilitdt des Weibchenschwanzes iiberhaupt ab. Thre Darstellung und die beigefiigte
Abbildung (Fig. 3, S. 325) sind aber keineswegs iiberzeugend; wirklich konisch spitze
Schwinze sind ihnen bei der Art offensichtlich nicht begegnet (s. 0.). Zudem gibt es
aufer der Form des Weibchenschwanzes weitere Rassenmerkmale. Die zitierte Dar-
stellung spricht meiner Ansicht nach gleichfalls dafiir, da88 die englische Population zur
nordischen Form gehort. — Von DitLevsen (1911) wurde die nordische Form aus Char-
lottenlund (Oresund) beschrieben und das Weibchen mit der knotenférmigen Schwanz-
spitze (,,a little globular dilatation”) korrekt abgebildet. (Spiter hat STeiNEr, 1921, diese
Tiere seiner var. septentrionalis zugerechnet bzw. ALLGEN, sie als var. danica neu
benannt.) Beim Minnchen sind ihm bei guten Details von Spicula und Gubernaculum
allerdings zwei bedeutende Beobachtungsfehler unterlaufen, die aber leicht zu erkliren
und mir bezeichnenderweise zu Beginn meiner Untersuchung in genau derselben Weise
passiert sind. So zeichnete er in Lateralansicht (aber nicht in Ventralansicht!) vor dem
proximalen Spiculumende zwei Bursalpapillen statt nur einer, weil die nicht ganz auf
gleicher Hohe stehende Papille der anderen Seite durchschimmerte. In der letzten Pa-
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pillengruppe schlieflich hat er eine der drei sehr eng gestellten Papillen iibersehen. Die
von ihm angegebene Bursaformel (2, 2, 3, 2) ist somit falsch, stellt aber nicht etwa
eine Abnormitit dar! Dieser Fehler hat spiter vor allem ALLGEN irregeleitet. — Das von
STEINER (1916) aus der Barents-See ebenfalls mit ,schwach kuglig” angeschwollenem
Schwanzende beschriebene Weibchen der var. septentrionalis nach SteiNer (1921) liegt
auch mit den Maflen innerhalb der Variationsbreite der nordischen Form. Entsprechen-
des gilt auch fiir die var. kieliensis von Scruirz (1932) vom Bottsand an der Kieler
AuBenforde, die ich vom selben Fundort in Kultur habe, und fiir die var. norwegica
von ALLGEN (1933) vom Trondheimfjord, bei der der Schwanz des Weibchens gleich-
falls ,am Ende deutlich angeschwollen” ist. (Diese Form ist sicher keine eigene Art,
wie es FILIPJEV in ALLGEN, 1934, bzw. ScHUURMANS STEKHOVEN in ALLGEN, 1947b, an-
nahmen.) — Die von pE CoNINck & ScHUURMANS STEKHOVEN (1933) in Ostende ge-
fundenen Tiere gehoren (auch nach eigenem Dafiirhalten, nicht aber nach Oscre, 1954a)
zur nordischen Form, obgleich Mafle fiir ein sehr kleines (wohl noch nicht ausgewach-
senes) Weibchen angefiihrt werden. Auffillig ist die Angabe, dafl die letzte Bursal-
papille nur zu einem Drittel ausgebildet war, wobei es sich um eine (nach der Abbildung
mindestens linksseitige) Aberration handelt. — Bei der Station Kristineberg an der
schwedischen Westkiiste fand ArLGEn (1951) offensichtlich Rh. marina-Minnchen, von
denen er sehr kleine Maf8e angibt (Lange = 800-850 ), und Jungtiere, iiber die er als
erster bemerkt, daff sie ,am Hinterende deutlich abgerundet” sind. — Meyr (1955)
entdeckte die eindeutig nordische Form (mit Knotenschwanz) in einer Solquelle bei
Braunschweig. — Ein in Nordamerika (Long Island) gefundenes Rh. marina-Q (Curr-
woop 1951) gehort nach der Grofle und der deutlich abgebildeten knotigen Schwanz-
spitze (,rounded tip”) ebenfalls zur nordischen Rasse.

Von seiner als Rh. fluviatilis beschriebenen Art betont bereits Biitscurr (1876), da88
sie sich ,sehr innig an die von BasTian beobachtete Rhabditis marina anschliet”. Bursa-
bau, Papillenstellung, Spicula und Gubernaculum stimmen genau iiberein, ebenso die
angefithrten Mafle eines Mannchens (Liange = 1900 ), die die Form zur nordischen
marina-Rasse stellen. Darauf weist ferner eindeutig die von BiiTscui dargestellte und
erst jetzt nachvollzogene Entdeckung der Bursastrukturierung, ,Lingsreihen feiner
Knétchen oder Kreischen” auf dem Bursavelum. In der Neubeschreibung von Rh. flu-
viatilis durch HIRscHMANN (1952) wurde weiterhin die keulige Anschwellung des weib-
lichen Schwanzes, die Spiculaform, die Langsstreifung der Seitenlinien, die gleiche Dicke
von Mittel- und Klappenbulbus u.a. in vélliger Ubereinstimmung mit Rh. marina
marina dargestellt. Es besteht kein Zweifel, daf} die beiden Formen identisch sind, wie es
bereits von OscHE (1954a) vermutet und auch von IncLis & CoLes (1961) gezeigt wurde,
zumal man Rh. marina leicht im StiBwasser ziichten kann.

Nicht ganz so eindeutig 148t sich die in ScHUURMANS STEXHOVEN (1935) von Helgo-
land nur sehr knapp beschriebene Rh. velata mit Rh. marina synonymisieren. Dafiir
sprechen: Die Mafe liegen innerhalb der vom selben Autor auf derselben Seite fiir
Rh. marina angefiithrten Variationsbreite. Die Bursagliederung ist mit (1+2/3-+3)
identisch. Da die Bursalpapillen nicht ganz den Rand der ,Bursa” zu erreichen scheinen
und ferner nach der einzigen Abbildung die ,Bursa” das Schwanzende fast um
Schwanzlinge nach hinten iiberragt, glaube ich, daf den Autoren ein noch nicht aus
der letzten Larvenhiille geschliipftes junges Minnchen vorlag und sie im hinteren Teil
die Larvenhaut fiir die Bursa angesehen haben. Dafiir spricht auch, daf der so ge-
deutete Larvenschwanz terminal sondenformig abgerundet ist, wie es kennzeichnend
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fiir die nordische marina-Rasse ist. Nach dieser Interpretation (die bereits von INGLIs
& Cotes, 1961, in gleicher Weise vollzogen wurde) fillt es leicht, zu erkldren, warum
die Spicula ,schlanker und kiirzer als bei Rh. marina” und auch das Gubernaculum zu
klein angegeben werden, wenn man annimmt, daf8 diese noch nicht voll cuticularisiert
waren. Die Annahme, dal Rh. velata mit Rh. marina identisch ist, scheint mir aus den
genannten Griinden eher wahrscheinlich, als darin eine zweifelhafte und doch irgendwie
von Rh. marina zu unterscheidende Art zu vermuten.

(Das von ArLgEN, 1934, aus der Strandzone von Skelderviken (Schonen) als Rh.
marina beschriebene & gehort auf keinen Fall zu dieser Art, evtl. handelt es sich um
Rh. ocypodis, siehe dort. Auch die vom selben Verfasser, 1935, nach Praparaten des
Museums Hamburg von Spitzbergen ohne Abbildung beschriebene Rh. marina darf
nicht unkritisch als richtig determiniert betrachtet werden, denn der Weibchenschwanz
wird als ,hinten verdiinnt, scharf zugespitzt” und die Bursaformel mit ,2, 3, 3, 2
vollig falsch angegeben. Ob sich dahinter eine neue Art verbirgt, fiir die noch wesentlich
ist, da8 sich (wie es auch fiir Rh. marina gilt) ,in den Uteri zahlreiche Eier und mehr
oder weniger geschlingelte Jungen” befanden, oder ob es sich um eine fehlerhafte Be-
schreibung der tatsichlichen Rh. marina handelt, wire durch Nachpriifen der genannten
Priparate (mit der Nr. V. 5057 leg. HentscuEL) vielleicht noch méglich zu entscheiden. —
GERLACH, 1965, vermeldet von Spitzbergen nur Rhabditis sp.).

2. Rhabditis marina mediterranea n. ssp. (Abb. 4)

Im Gegensatz zur nordlichen Form, die eine Vielzahl von Synonymen aufweist, ist
die siidliche Rasse in der Annahme, es handele sich dabei um die Nominatform, bisher
unbenannt. Ich méchte dafiir nach dem zunichst sicheren Vorkommensgebiet den
Namen ,mediterranea” vorschlagen. Locus typicus ist Rovinj, Istrien. (Uber eine mog-
liche Identitit mit Rh. australis Allgén 1932 siehe unten.)

Der wesentliche Unterschied dieser viel kleineren siidlichen Form zur Nominatform
besteht darin, daf der Schwanz der Weibchen stets konisch spitz endet, obgleich bei
den Jugendstadien das Schwanzende zunichst knotig ist (Rekapitulationsentwicklung).
Dieser Tatbestand steht ganz im Gegensatz zu dem sonst bei Rhabditis iiblichen und
spricht dafiir, da8 die siidliche marina-Rasse von einer Form mit knotigem Schwanz
abzuleiten ist. Allerdings ist diese knotige Anschwellung bei den Mutterleibslarven be-
reits geringer als bei jenen der nordischen Form, und sie nimmt in der Folge weiterer
Héautungen stark ab (Abb. 4b-d). Als Variationen traten zweimal auch kuppelférmige
Schwanzformen (mit bzw. ohne Spitzchen) bei den Weibchen auf (Abb. f+g), was mit
einer, allerdings an die eigenartige Schwanzform der nordischen Rasse ankniipfenden
Vermutung von OscHE (1954b) iibereinstimmt, dal im ,Kryptotypus” von Rh. marina
ein Kuppelschwanz vorhanden sei. Der konisch-spitze Schwanz der Subspecies medi-
terranea mufl als abgeleitet betrachtet werden. Die Bursa zeigt den gleichen Bau wie
bei der Nominatform, ist aber unstrukturiert! Die Spicula sind distal meist sonden-
formig abgerundet, nur einmal schienen sie distal leicht gekerbt zu sein (Abb. 1). Dorsal
ist stets (?) ein Dorn vorhanden. Das distal eingebuchtete Gubernaculum scheint leicht
biegsam, so daf es (bei der Copula) proximal hakenférmig einkriimmt. Die Lings-
streifung in den Seitenfeldern ist sehr deutlich, ein Cheilostom ist (im Gegensatz zur
Nominatform) auch bei den Adulten gut zu erkennen.

Die siidliche Form wurde erstmalig von STeINErR (1921) von Teneriffa beschrieben,
wobei er die weibliche Schwanzform und die gegeniiber den Tieren Bastians gerin-
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Abb. 4: Rhabditis marina
mediterranea von Rovinj
a) Vorderende ad.

b-d) Knotenschwinze ver-
schiedener Jugendstadien
lateral

e) Hinterende des Weib-
chens sublateral

f, g) abweichende, kuppel-

a
formige Schwanzformen
bei Weibchen lateral
h) Hinterende des Maénn-
chens subventral
i) Hinterende des Mainn-
chens lateral
k, 1) Spicula
m) Gubernaculum )
f
k l

gere Grofe betont. Ein von ArLgéN (1932) von der Campbell-Insel beschriebenes 9
gehort nach Schwanzform und Kleinheit ebenfalls zur siidlichen Form, und der Autor
selbst verweist auf die Ubereinstimmung zur Teneriffa-Form Steiners. Nun beschreibt
er in derselben Arbeit 2 juv. unter Cyanophyceen aus der Strandregion vom selben
Ort wegen Mundhohlenlinge und abgerundeter Schwanzform als eigene Art (Rh.
australis), die er (1947a) wegen Homonymie mit Rh. australis Cobb 1893 in Rh. camp-
belli umtaufte, die jedoch schon 1938 von Jounston Rh. allgeni genannt worden war.
Zwar betont ALLGEN dabei ,den weniger schlanken Schwanz” als Unterschied zu Rh.
marina var. septentrionalis Steiner, aber es handelt sich nach der Abbildung doch um
einen typischen Knotenschwanz, wie er allen Rhabditis marina-juv. zukommt. Deshalb
halte ich Rh. australis Allgén fiir identisch mit Rh. marina. Der beim juv. terminal
recht kréftig angeschwollene Schwanz erinnert an Rh. marina marina, wihrend der
Schwanz des Weibchens in Ubereinstimmung mit Rh. marina mediterranea als ,ko-
nisch, scharf zugesitzt” bezeichnet wird. Ich wage es nicht, nach dem geringen und vom

m

Abb. 4
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Autor nicht klar erkannten Material eine Zuordnung der Campbell-Form zu einer der
beiden Rassen zu treffen, solange nicht weiteres iiber Rhabditis marina von der Siid-
hemisphire bekannt wird. Bis dahin sei der Subspezies-Name mediterranea beibehal-
ten.

(Uber die von ihm an der Kiiste Westaustraliens untersuchte Form schreibt IncLis,
1966, sie sei von der in England studierten nicht zu unterscheiden. In jiingster Zeit
erhielt ich nun durch Herrn U. WirTH Material aus Neuseeland, das erst vorlaufig unter-
sucht werden konnte. Danach entsprechen die Weibchen mit ihrem meist (nicht bei
allen!) vorhandenen Knotenschwanz etwa der nordischen Rasse, wihrend die Minn-
chen in der unstrukturierten Bursa und dem Bau der Spicula an die siidliche Rasse
erinnern, wofiir zudem das Cheilostom bei den Adulten spricht. Vielleicht muff man
diese Population als eigene Rasse [Rh. marina allgeni Johnston 1938] werten.)

Die nichsten Mitteilungen iiber diese Form lieferte Oscue (1954a) von der Mittel-
meerkiiste Algeriens und bei Neapel. Wir selbst fanden diese Rasse wiederholt im
Strandanwurf bei Rovinj. Da es sich im Mittelmeergebiet stets um die siidliche Rasse
handeln diirfte, erstaunt die wiederholte Anfithrung von Rh. marina var. kielensis
(gemeint ist kieliensis) von der Kiiste Algeriens bei GerrLacH (1953) und DELAMARE
DeBouTTEVILLE (1953, 1960). Da die in diesem Fall herrschende Rassenproblematik nicht
als bekannt vorausgesetzt werden kann, diirfte es sich dabei um einen Irrtum handeln.
(Nach Gerrach, 1953, wurde das algerische Material von OscHE bestimmt, der es aber
in seiner eigenen Darstellung, 1954a, zur siidlichen Form rechnete.) Schlieflich mufl noch
auf eine Angabe MEvLs (1955) verwiesen werden, der aus Erdproben unter halophilen
Pflanzen westlich Magdeburg im weiblichen Geschlecht spitzschwinzige Rh. marina
beschreibt, die er fiir die siidliche Form hilt. Da die abgebildeten Schwanzformen recht
,aberrant” aussehen und einmal auch ausdriicklich so bezeichnet werden, scheint mir
der Fall nicht ganz sicher zu sein, zumal der Fundort noch weit nérdlich von eindeutigen
Fundstellen der Nominatform liegt.

4.2, Verbreitung und Habitat von Rh. marina

Die als gesichert geltenden europiischen Fundorte von Rh. marina wurden in eine
Karte eingetragen (Abb. 5). Dabei handelt es sich um folgende Nachweise im Litoral
der Meereskiisten: 1. Barentssee, ,am Eingang ins Weile Meer”, Spiilprobe von Algen,
1 Q@ + 1 juv. (STENER 1916); 2. Ilen bei Trondheim, Norwegen, an Wurzeln von Zo-
stera, etwa 3 m Tiefe 1 @ (ALLGEN 1933); 3. an der Westkiiste Schwedens bei Bond-
hélet und Borng an Pflanzenwurzeln (von Glaux maritima 3 3 & + juv. bzw. von Ely-
mus arenarius 1 &) bzw. in der Algenvegetation (3 &) (ArLeEN 1951); 4. Dinemark
Kiiste am Oresund bei Charlottenlund, in einer Probe verfaulender Algen, Enteromor-
pha und Ulva, in Kultur genommen (Drrrevsen 1911); 5. Kiel ,ziemlich hiufig im
Brackwasser des Bottsandes” und im Schlamm der Strandtiimpel (Scmurz 1932, Sick
1933, vgl. GErLACH 1954), am selben Ort hiufig in Proben des Strandanwurfs (Verf.),
in der Kieler Bucht auch hiufiger in der Enteromorpha-Zone und vereinzelt im Pfahl-
bewuchs bei Schilksee (Otto 1936); 6. Fehmarnsund, im Zostera-Anwurf (RiEmaNN
1968b); 7. Helgoland, Algenzone (STAurrer 1924, SCHUURMANS STEKHOVEN 1935) und
hdufig im Strandanwurf (Riemann 1968b, Verf.); 8. Kiiste Belgiens, Ostende, Algen-
und Muschelbewuchs vom Wellenbrecher 1 3 + 1% + 17 juv.; aus einer Pfiitze
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Abb. 5: Fundstellen von Rhabditis marina (beide Rassen)

am Strand 1 8 + 1 @ -+ 10 juv. (Salinitit 30,77 bzw. 29,3 %/00) (pE Connick & SCHUUR-
MANS STEKHOVEN 1933) und Zeebrugge (ScHUUurRMANS STEkHOVEN nach IncLis & CoLes
1961); 9. Aberdeen, Schottland (IncLis & Cores 1961); 10. Siidkiiste Englands, Sussex
(Littlehampton und West Wittering); Devon (Sunny Cove, East Portlemouth, Salcombe
Estuary und Parson und Clerk Rock, nahe Holcombe, zwischen Dawlish und Teign-

392



mouth) und Cornwall (Downderry und Sennen Cove, nahe Land’s End) ,in association
with rotting sea-weed” (INcLis & Cores 1961) und Falmouth, ,in sand from tide-
pools” (Bastian 1865); 11. Westkiiste Englands, Somerset, Weston-Super-Mare
(Incris & Cotres 1961).

Hinzu kommen als interessante Binnenlandfunde: 1. Cremlingen 6stl. Braunschweig,
kiinstliche Solquelle, in Erdprobe aus dem Quellbereich, 38,2 %00 Salz (MEeyL 1955);
2. bei Siilldorf westl. Magdeburg, Ufererde der Siilze unter halophilen Pflanzenwurzeln,
Salinitit 4,2 bzw. 5,5 %00, angeblich die siidliche Form (MeyL 1955); 3. ,In fauligen Mas-
sen auf der Oberfliche des Mains bei Frankfurt”, einige & & und unreife 9 zusammen
mit Diplogaster striatus (BUtscurl 1876); 4. in dem in starker Stromung flutenden,
iippigen Fadenbakterienbewuchs (Sphaerotilus natans) ,von Pfihlen in der polysa-
proben Pegnitz bei Fiirth” (HirscHMANN 1952).

Die siidliche Rasse ist hauptsichlich von den Mittelmeerkiisten bekannt: 1. Rovinj
im Strandanwurf aus Cystoseira u. a. (Verf.); 2. Prallhangbezirk bei Neapel, zahlreich
zusammen mit Rh. ocypodis (Oscue 1954a); 3. Kiistengrundwasser Algeriens bei
Annaba (Bbne), Bejaia (Bougie) und an verschiedenen Stellen im Gebiet von Oran,
Salinitit 9,9 bzw. 36,9 %0 (DeLaAMARE DEBOUTTEVILLE 195341960, GERLACH 1953,
OscHE 1954a); 4. Teneriffa, Strand von Orotava, Schlammprobe, Detritus und Algen
2338 +19 + 1juv. (STENEr 1921).

Weitere Fundorte seien nur kurz angefiihrt: ScuNEIDER (1939) nennt als Fundort
fiir Rh. fluviatilis ohne Quellenangabe u.a. auch ,Ungarn”, wo sie spiter von AN-
DRASSY (nach INgLis & Cores 1961) in stark gediingter Erde nachgewiesen wurde.
SxkWARRA (1922) fand die (als Rh. fluviatilis bestimmte) Art ,in Algenhaufen am Ufer”
der Kurischen Nehrung, CoLes (1965) im Erdreich um Aster tripolium und Salicornia sp.
auf Skippers Island in Essex (England) und Yeates (1970) im Strandanwurf auf den
Orkney-Inseln. An der nordamerikanischen Ostkiiste wurde die Art fiir Woods Hole
(Mass.) (Tmvm 1956) und Long Island-Sund (New York) 1 @ in ,seaweed” nachgewie-
sen (Curtwoop 1951) und von Zostera marina geziichtet (TIETJEN et al. 1970, Lk et al.
1970). An der Ostkiiste Siidamerikas fand GerrLacu (1956) Rh. marina hiufiger in iiber
der Hilfte aller Proben im Kiistengrundwasser bis 150 cm Tiefe und Prallhang-Gebiet
am Strand von Recife (Pernambuco). Bekannt ist sie ferner von den Falkland-Inseln
(Port William) 6stlich Feuerland (ArrcEN nach IncLis & Cores 1961) und aus der Strand-
region von der Campbell-Insel siidlich Neuseeland (1 @ + 2 juv. als Rh. marina bzw.
Rh. australis beschrieben, ArLgEn 1932). INcLis (1966) fand sie in grofer Zahl im
Strandanwurf der Westkiiste Australiens bei Guilderton nordlich Perth und nordlich
Quoin Bluff, ich selbst habe sie aus Strandanwurfmaterial von Kaikoura im Norden
der Siidinsel von Neuseeland in Zucht genommen. — Die aus der Bucht von Bengalen
(Pakistan) beschriebene Rh. marina var. bengalensis Timm 1956 ist eine eigene Art
(vgl. IncLis & Cores 1961).

Es zeigt sich also, da8 wir es bei Rh. marina mit einer ziemlich weltweit entlang der
Kiisten verbreiteten Art zu tun haben, die vor allem den Strandanwurf bewohnt und
von dort auch in das Interstitial des Meeresstrandes, aber auch in die Algenzone des
Sublitorals gespiilt wird bzw. auch aktiv einwandert. Eine Weiterentwicklung und Ver-
mehrung im groferen Stil scheint dort aber nicht stattzufinden, dafiir sind die Belege
auch in griindlichen biozénotischen Untersuchungen zu selten (vgl. Otro 1936, OnMm
1964, GerracH 1954). Zudem kommt die Art (offenbar seltener und moglicherweise
nach Verschleppung durch Zugvdgel wie Limikolen) im Binnenland an Salzstellen, aber
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auch im Antrieb und Bakterienbewuchs polysaprober Fliisse vor. In Europa lassen sich
zwei Rassen unterscheiden, eine nordliche (marina), die nordlich 49° verbreitet ist, und
eine siidliche (mediterranea), die siidlich 45° bekannt ist. Interessant diirften Fest-
stellungen entlang der franzosischen Kanalkiiste werden, wo mit dem ,Ubergang”
beider allopatrischer Formen zu rechnen ist. Ob sich auch die auBereuropiischen Popu-
lationen dieser einfachen Rassengliederung anschlieBen (Nordamerika ssp. marina,
Siidhemisphire ssp. mediterranea = allgeni), 1aft sich zur Zeit nicht entscheiden. Dafl
das gegenwirtige Verbreitungsbild noch so unvollkommen ist, liegt daran, daf die
Nachweise mehr zufilliger Natur sind und Strandanwurf als eigentliches Habitat der
Art nur gelegentlich untersucht wurde, obwohl bereits DitLevsen (1911) auf diesen
Lebensraum hinwies und mit Algenmaterial die Art in Kultur nahm. Diese Methode
habe ich mehrfach wiederholt. Dank der Ausbildung von Dauerlarven 148t sich die Art
unschwer und ohne intensive Pflege iiber Jahre halten und auf verschiedenen saproben
Substraten in Massen ziichten. Proben vom Strandanwurf lassen sich leicht in Plastik-
beuteln oder Glisern transportieren und verschicken und auch von Nicht-Zoologen
sammeln, so dafl die Hoffnung besteht, daff bald Material aus verschiedenen Gegenden
gerade im Hinblick auf die interessante Rassenfrage untersucht werden kann.

4.3. Okologie und Biologie

Im folgenden sei iiber einige experimentell-6kologische und biologische Beobachtun-
gen an der nordischen Form (von Kiel) berichtet. Im Gegensatz zur Angabe von HirscH-
MANN (1952), Rh. marina (= fluviatilis) sei ein schwer ziichtbarer Spezialist, 143t sich
die Art aufler auf faulenden marinen Algen auch ohne Salzwasser auf faulender Kar-
toffel, faulem Fleisch, Faeces und (weniger gut) auf frischem Kuhmist ziichten. Fiir
das Fehlen auf #hnlichen saproben Substraten im Freien gibt es zwei Denkméglichkei-
ten, namlich das Fehlen von Ubertragungsmechanismen (Phoresie) oder die Konkur-
renz-Unterlegenheit. In der Tat wurde Rh. marina im Experiment von einer in Mist
gefundenen Rhabditisart (Rh. rovinjensis n. sp.) verdrangt. Umgekehrt diirfte das Salz
im Substrat moégliche Konkurrenten fernhalten. Bezeichnenderweise stammen die weni-
gen Binnenlandfunde von Rh. marina auch iiberwiegend von Salzstellen (MEeyrL 1955).
In Kulturversuchen lie sich Rh. marina bei Salinititen von 0-80 %00 ziichten, am er-
folgreichsten und mit dem gréften Vermehrungspotential aber zwischen 45 und 55 % oo,
das Temperaturoptimum lag zwischen 25 und 30° C (T1eTjEN et al. 1970).

Die Art bildet bei ungiinstigen Substratbedingungen typische gescheidete Dauer-
larven, die nicht winken. Diese iiberdauern (iiber 1 Monat lang) das Eintrocknen des
Substrates, Sauerstoffmangel durch Giren und H2S-Entwicklung, hhere Temperaturen
(24 Stunden bei 35,5° C und 45 Std. bei 34,6° C wurden ohne Schidigung fiir eine
Weiterentwicklung ertragen) und vor allem lingere Hungerzeiten im ungiinstigen Sub-
strat (im Experiment in einem Rohrchen mit Leitungswasser bei 20° C iiber 5 Monate).
Bei Zugabe von frischem Substrat entwickeln sich die Dauerlarven in 50-70 Std. zu
Adulten. Diese leben nur 2—4 Tage. Die lebend geborenen juv. wachsen schnellstens in
3-4 Tagen zu adulten Tieren heran (jeweils bei Zimmertemperatur). Nach TiETJEN et al.
(1970) (siehe auch Lk et al. 1970) sind die juv. in 5 Tagen geschlechtsreif; das bedeutet,
daf etwa alle 24 Std. eine Hautung stattfindet. Eine Generation dauert danach 6-9 Tage.

Das Geschlechterverhiltnis ist ausgeglichen; nach TIeTJEN et al. (1970) iiberwogen
die Weibchen (65-76 %0). Die Kopulation erfolgt nach dem ,Bursatyp” (Parallelstellung)
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etwa gleich hiufig in Y- (gleichgerichtet) und A-Form (antiparallel) (15:16). Danach
klebt vor der Vulva der Weibchen eine grofe Menge Begattungssekret, das sich aber
auch manchmal ablésen kann. Die Art ist ovovivipar, nach TieTJEN et al. (1970) bei New
York allerdings normalerweise ovipar, und nur die alten Weibchen sind ovovivipar.
Auch hierbei ist mit Rassenunterschieden zu rechnen. Die Population von Neuseeland
ist gleichfalls ovovivipar. Nach TieTjEN et al. (1970) beginnt die Eiablage 2—4 Tage nach
der Kopulation und erstreckt sich iiber 3-4 Tage. Anschliefend (also etwa nach einer
Woche) sterben 6090 der Weibchen, von den restlichen produzieren einige einen wei-
teren Schub befruchteter Eier, ohne daf eine weitere Kopulation notig wird. Die meisten
Mainnchen lebten 13 Tage lang, also 18 Tage lang vom Schliipfen aus den Eiern. —
Die Zahl der Nachkommen ist (selbst fiir eine Rhabditis-Art) sehr groff. Mindestzahlen
der Jungtiere und eine etwaige Abhingigkeit von der Groe der Muttertiere sind schwer
zu ermitteln. Es diirften sich aber selten weniger als 70 Eier fertig entwickeln; maximal
waren es 260 Embryonen (im Durchschnitt 128 Embryonen, n = 22), die ein Weibchen
hervorbrachte. Nach TieTjen et al. (1970) legten die Weibchen durchschnittlich 70-100
Eier.

Auch die Adulten konnen Sauerstoffmangel und beim Faulen entstehende Gase eine
Zeitlang iiberdauern, wobei sie in eine voriibergehende Starre fallen, die durch Sauer-
stoffzufuhr wieder gelost wird. Die Tiere bohren sich durch das breiige Substrat. Sie
sind schlechte Schwimmer, da die Amplitude beim Schlingelschwimmen sehr grof ist.
Als Nahrung dienen wohl nur Bakterien. Man kann deutlich die Aufnahme korpus-
kulirer Nahrung im Pharynx kontrollieren. In Kulturversuchen lebte Rh. marina
von Pseudomonas sp. und Flavobacterium marinum, bakterienfreie Zuchten und solche
mit kleinen Algen gelangen hingegen bisher nicht (LeE et al. 1970, TieTJEN et al. 1970).
Dabei wurden die Algen (z. B. Nannochloris sp. und Dunaliella parva) durchaus in
groferer Zahl aufgenommen, so daf der Darm griin erschien, eine Verdauung fand
aber offensichtlich nicht statt. Dies erscheint wichtig, da aus Darminhalten nicht un-
bedingt auf die Ernihrungsbasis riickgeschlossen werden kann. Uberraschend ist da-
gegen, daf die Art nach Tracer-Experimenten fiir verschiedene angebotene Bakterien-
arten durchaus ein Selektionsvermdgen zu besitzen scheint. Die Menge der aufgenom-
menen Pseudomonas sp. pro Tag entsprach etwa dem zehnfachen eigenen Korpergewicht
von Rh. marina (TIeTJEN et al. 1970).

5. Zusammenfassung

1. Die Nematodenfauna des Strandanwurfs ist durch terrestrische (Rhabditis-Arten)
und marine Elemente (Monhysteridae, Enoplus sp.) gekennzeichnet. Eine Abhingigkeit
vom Anwurfmaterial besteht nicht, lediglich Zostera scheint gemieden zu werden.

2. Die wesentlichen Anderungen im Strandanwurf wihrend der Rotte werden dar-
gestellt. Anpassungen der Nematoden an diese oft extrem wechselnden Verhiltnisse
sind die Ausbildung von ,Dauerlarven”, eine rasche Generationenfolge und hohe Nach-
kommenzahl, ferner eine typische , Anortbewegung” und Viviparie.

3. Bei saprobionten Nematoden ephemerer saprober Substrate wurden durch ,addi-
tive Typogenese” jene Adaptationen erworben, die dann als Priadaptationen poly-
phyletisch den Schritt zum Endoparasitismus ermoglichten. Der Strandanwurf ist ein
typisches ephemeres saprobes Substrat, welches an der Grenze Meer/Land auch von
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marinen saprobionten Nematoden (Adenophorea) erobert wurde. Die Frage ist offen,
ob auch von dort aus Parasitenlinien starteten.

4. Als Modelle fiir eine Kontaktaufnahme mit anderen Organismen dienen die
ausfiihrlich dargestellten Vergesellschaftungen von Nematoden mit Krebsen. Aufer
zufilligen Gisten aus verschiedensten Gruppen (vor allem Monhysteridae, Chroma-
doridae und Rhabditidae) gibt es auch obligatorisch im Kiemenraum von Krebsen
(entok) lebende Formen (iiberwiegend Monhysteridae). Krebsgebundene Nematoden
wurden zumeist an terrestrisch lebenden Krebsen oder solchen des unmittelbaren Lito-
ralbereichs von Siif8- und Brackwasser gefunden.

5. Bei ,freilebenden”, an Krebsen gefundenen Nematoden handelt es sich oft um
Gattungen, die auch (zum Teil mit nichst verwandten Arten) den Strandanwurf be-
wohnen, gelegentlich sogar um identische Arten. Diese Ahnlichkeit der Fauna und Tat-
sachen iiber die Biologie der Arten (Viviparie, hohe Nachkommenzahl?) lassen einen
Kausalzusammenhang vermuten. Uber eine Entokie bei Krebsen scheint ein Weg
mariner Nematoden zum Parasitismus denkbar.

6. Die Rhabditis-Arten des Strandanwurfs (Rh. ocypodis, Rh. nidrosiensis = Rh.
ehrenbaumi = Rh. suecica, Rh. marina = Rh. allgeni) werden beschrieben und ab-
gebildet, Synonymisierungen vorgenommen und das Bekannte iiber Verbreitung (mit
Karte bei Rh. marina), Okologie und Biologie gesichtet. Bei Rh. marina lassen sich zwei
Rassen unterscheiden; die siidliche wird als mediterranea n. ssp. beschrieben.

6. Summary

1. The nematodes of littoral seaweed deposits are characterized by terrestrial (Rhab-
ditis species) and marine (Monhysteridae, Enoplus sp.) elements. Occurrence in dif-
ferent seaweed deposits is random, the only trend in distribution being an apparent
common avoidance of Zostera.

2. The basic changes that occur in seaweed deposits during the process of decay
are described. Adaptations of the nematodes to these often drastically fluctuating con-
ditions include the production of ,Dauerlarven”, a rapid succession of generations and
high numbers of offspring, and furthermore, typical ,nonlocomotive movements” and
viviparity.

3. By means of ,additive typogenesis” saprobic nematodes inhabiting ephemeral
saprobic substrates acquired certain adaptations, which, as preadaptations, facilitated
a polyphyletic transition to endoparasitism. Littoral seaweed is a typical ephemeral
saprobic substrate which is also inhabited by saprobic marine nematodes (Adenophorea)
in border areas between land and sea. It still remains to be shown whether this sub-
strate also served as a starting point for lines of parasites.

4. Associations between nematodes and crustaceans, which have been described in
detail, may serve as a model for the establishment of contact between nematodes and
other organisms. Besides random guests of widely varying groups (in particular Mon-
hysteridae, Chromadoridae and Rhabditidae) there are some forms (mainly Monhyste-
ridae) which occur obligatorily in the gill chambers of crustaceans (,entoek”). Nema-
todes with an obligate association with crustaceans were found primarily among
terrestrial crustaceans or those inhabiting the immediate littoral zone of brackish and
fresh water bodies.
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5. The nematodes living facultatively on crustaceans often include genera and to
some extent closely related species that also occur in littoral seaweed. Occasionally
even the same species are involved. The similarity of the fauna of these two habitats
as well as the known facts about the biology of the species (viviparity, high numbers of
offspring?) indicate that a causal relationship may exist. It appears possible that marine
nematodes reached the state of parasitism by way of ,Entoekie” with crustaceans.

6. The Rhabditis species of littoral seaweed deposits (Rh. ocypodis, Rh. nidrosien-
sis = Rh. ehrenbaumi = Rh. suecica, Rh. marina = Rh. allgeni) are described and
illustrated; cases of synonomy are established, and information about the distribution
(with a map for Rh. marina), ecology and biology is presented. For Rh. marina two
subspecies can be differentiated; the southern subspecies is designated mediterranea
n. ssp.
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