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Uber 6kologische und biogeographische Trends
innerhalb der Harpacticoiden
(Copepoda - Crustacea)

von
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SUMMARY
Ecological and biogeographical trends in Harpacticoids

The majority of harpacticoids show a great dependence on the peculiarities of their habitat. This
research attempted to detect the possible existence of biogeographical and ecological trends.

The limited biogeographical data is discussed, to this is applied the method of analysis of mor-
pho-ecological correlation (Jakobi, 1962) developed to determine ecological trends. This way, all
characteristics of the harpacticoidean body selected were studied to check their adaptative value.
Based on those results it was possible to establish and to define ecological units. Data were then
subjected to statistical tests of homogeneity for variance and significance.

Graphs are used to demonstrate the natural adaptation process. Diagrams permit one to recog-
nize the general tendencies as well as degrees of specific evolution.

Nevertheless, quite different principles such as type formation and atomic orbit model analogy,
were applied to understand biogeographic trends. The change of the endopodits of the 4th leg of
adult males (Enp. P, @ ) is utilized as an example.

Als ich mich im Jahre 1951 von meinem verehrten Lehrer, Herrn Prof. Dr. H.
J. Stammer verabschiedete, um nach Brasilien zu gehen, riet er mir an, mich
den Harpacticiden, eine der interessantesten und noch vielversprechenden
Krebsgruppen zu widmen, da ich dort in den Tropen kaum Bathynellen finden
wurde.

Wihrend meiner nun fast 25jahrigen Téatigkeit an der Universitit Parand,
hatte ich Gelegenheit u.a. auch zahlreiche Harpacticoidenarbeiten zu verof-
fentlichen. Zahlreiche Exkursionen, die sich vom Amazonasbecken bis an die
Grenze Uruguays erstreckten, ermdglichten es, nicht nur eine ansehnliche mi-
krofaunistische Sammlung anzulegen, sondern auch reichliche 6kologische
Erfahrung zu sammeln. Laborexperimente ergidnzen laufend die Feldarbeiten.

Die Harpacticoiden eigenen sich nun von Natur aus gut fiir 6kologische Stu-
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dien. Rund 99% aller Arten sind als ausgesprochen nischentreu zu bezeichnen.
Nur ca. 1% kommt regelmassig im Plankton vor. Andererseits kennen wir aber
auch keine echten Parasiten.

Innerhalb dieser nicht parasitdren Substratabhingigkeit zeigen nun die Har-
pacticoiden eine ausserordentliche Anpassungsfihigkeit an die verschiedensten
Umweltbedingungen. Wir finden sie im Meere, im Brackwasser der Buchten
und Astuarien, im interstitiellen System des Kiistengrundwassers, in seichten
und tiefen Brunnen, in Wasserleitungen aller Art, in Héhlengewdssern, in len-
tischen und lotischen Wissern, sowie auch in den sog. Phytothelmen, haupt-
sdchlich tropischer und subtropischer Pflanzen.

Dank den Arbeiten Husmanns (1958, 1959 u.a.) wurden die Harpacticoiden
auch als charakteristische Faunenanteile kiinstlicher Sandaufschiittungen ein-
schliesslich Grundwasseranreicherungsanlagen nachgewiesen. So ist Paraste-
nocaris im Grundwasser der helgoldnder “Diine” relativ hiufig. Attheyella
derelicta Brian, 1927, welche bisher nur aus limnischem Algensubstrat Siid-
amerikas gefunden wurde, ldsst sich im Laboratorium in Sandsubstrat von
einer Korngrésse d=1,01-1,41, sowie d=2,84-4,0 sehr gut ztichten (Jakobi, H.
& Marinoni, R. C., 1965). Versuchsreihen zeigten, dass je nach Anderung der
physikalisch-chemischen Wasserfaktoren kombiniert mit dem Wechsel der
granulometrischen Werte (Korngrdsse) der Populationsanpassungswert ver-
schieden ist.

Es ist wahrscheinlich, dass wir auf Grund der hier bei Harpacticoiden gefun-
denen Beziehungen, zu allgemein giiltigen qualitativen und quantitativen Aus-
sagen kommen kénnen, wenigstens hinsichtlich nischentreuer, nichtparasitirer
Wasserinvertebraten.

Wer mit Harpacticoiden arbeitet weiss, dass z.B. eine aus Meeresalgen (La-
minaria, Ulva) gewonnene Probe vollig anders gestaltete Exemplare enthilt als
eine aus Grundwasser gewonnene. Im ersten Falle finden wir neben der aero-
dynamischen und birnférmigen immer auch die stark abgeplattete, schaben-
artige Korperform, welche sich fiir das Leben zwischen den Algenbindern ganz
besonders eignet. Solche Formen findet man jedoch nicht im eucavalen Me-
sopsammal, auch nicht im Mesobryophytal. Hier ist der Lebensformtyp aus-
serst schlank und meist transparenter Natur.

Hatte nun bereits Klie (1929) auf diese einfachen morpho-6kologischen Be-
ziehungen hingewiesen, so erfasste Remane (1934) die Gesamtkorperform der
Mesofauna durch die Anwendung des Lidngenbreitenindexes. Kunz folgte ihm
unter Einfiihrung e¢ines Furkalindexes. So liessen sich schon damals die Har-
pacticiden interstitieller Systeme durch reduzierte Indexwerte charakterisieren.

Schon Lang (1948) versuchte in seiner Monographie der Harpakticiden die
bis dahin vorhandenen Daten tiber Kérperbau und Substrateigenheiten 6ko-
logisch sinnvoll zusammenzustellen. Indem er fiir die verschiedenen Substrate
die nach seiner Meinung typischen Harpacticiden vereint, kommt er zu sechs
Gruppen, welche jedoch fast ausschliesslich durch die Substratbeschreibung
der Fundorte charakterisiert werden.

Bereits wihrend meiner ersten Arbeiten hier in Brasilien fiel mir
auf, dass gewisse Korpereigenschaften, wie Rostrumgrosse, Antennenglieder-



TRENDS INNERHALB DER HARPACTICOIDEN 95

zahl, Segmentproportionen u.s.w. auch in Beziehungen zum jeweiligen Sub-
strat stehen miissen.

Ich konnte zunichst jedoch nicht klar sehen und nahm an — der herrschen-
den wissenschaftlichen Meinung folgend — dass physikalisch-chemische Unter-
schiede, wie Salzgehalt, pH des Wassers sehr auslesend wirken und der Klein-
fauna ihren Stempel aufdriicken diirften. Ich untersuchte die Harpacticoiden
also zunéchst in diesem Sinne: eine moglichst grosse Zahl typischer Salz- und
Siisswasserarten wurden auf die Haufigkeit gewisser morphologischer Charak-
tere hin tberpriift. Es ergab sich, dass die fiir beide Bioregionen gefundenen
Gruppendiagramme keine statistisch bedeutsamen Unterschiede aufwiesen,
was besagt, dass der Ubergang vom Meer ins Stisswasser offenbar keine signi-
fikanten morphologischen Anderungen im Sinne der Untersuchungsreihe mit-
sichbringt.

Diese zunichst erniichternd wirkenden Ergebnisse waren umso bedeuten-
der fiir das Verstehen adaptativer Prozesse als Lang (1948) in seiner Mono-
graphie ein Sonderkapitel tiber die Abhingigkeit vom Salzgehalt dem Ab-
schnitt tiber Képerbau und Substrat anschliesst. Jedenfalls dirfte sich Lang
libereilt haben gleich von “Abhingigkeit” zu sprechen, da sich die fur die ver-
schiedensten hyalinen Bereiche zusammengestellten Gruppen lediglich auf
Fangdaten beziehen. Es wire wohl wiinschenswert gewesen, die jeweiligen Ar-
ten auf ihre osmotische Resistenz hin getestet zu haben.

A. — OKOLOGISCHE TRENDS

Wenngleich gerade in den letzten Jahren zahlreiche Daten iiber morphologi-
sche, Gkologische, phylogenetische und auch physiologische Fragen der Har-
pacticoiden angereichert wurden, kann man doch sagen, dass hinsichtlich der
Adaptationsprozesse nur sehr wenig Konkretes bekannt ist.

All diese vielen Fragen, angefangen beim Selektionsprozess gewdhnlicher
Biotope im Vergleich zur Konstanz von Extrembiotopen bis zum Adaptations-
wert bestimmter Organe, bewegten uns, einen Weg zu finden, welcher es uns
erlaube das Adaptationsgeschehen schirfer zu sehen. Hierfiir war vor allem
notwendig, eine neue und wirksame Arbeitsmethode herauszufinden, welche
es unter Anwendung analytischer Kriterien ermdgliche, morpho-6kologische
Zusammenhinge auch quantitativ zu erfassen und ihre statistische Signifikanz
zu berechnen. Wie konnte man z.B. die allgemein bekannte Tatsache mathe-
matisch erfassen und graphisch klar demonstrieren, dass gewisse Korpereigen-
schaften positive bzw. negative Entwicklungstendenz zeigen, je nach dem cha-
rakteristischen Biotop? Auf welche Weise konnte man die zwischen morpholo-
gischer Verinderung und Biotopanpassungsgrad bestehenden Beziehungen
mathematisch prizisieren? Welcher Biotop kommt denn z.B. fiir die troglobi-
onten Harpacticoiden als urspriinglich in Frage? Das Phytal oder das Meso-
psammal? Eine gewissenhaft durchgefiihrte Korrelationsanalyse diirfte geeignet
sein, mehr Licht in diesen Fragenkomplex zu bringen.
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Die morpho-okologische Korrelationsanalyse:

Es war also Grundbedingung, geeignete Charakteristika auszuwéhlen. Diese
sind natiirlich je nach zu untersuchender Tiergruppe verschieden, obgleich
einige immer zu berticksichtigen sind. Bei der Auswahl der analytischen Cha-
rakteristika wurden folgende Kriterien zugrundegelegt:

1. Das Charakteristikum muss wenigstens innerhalb der Art konstant sein.
So sind von vorne herein z.B. alle Abdominalornamente, obgleich gut sichtbar,
ausgeschlossen.

2. Es muss gut beschrieben sein (so wiirde z.B. der Sexualapparat sehr gute
Bezugscharakteristika geben, jedoch fehlen im allg. eingehende Beschreibun-
gen desselben).

3. Das dem jeweiligen Charakteristikum entsprechende Organ darf der Pra-
paration nicht allzugrosse Schwierigkeiten entgegenstellen. So sind meines
Erachtens die Mandibeln, gleich anderen nischentreuen Kleintieren, auch bei
den Harpacticoiden von relativ hohem diagnostischem Wert. Sie werden je-
doch nur selten gut reproduziert.

4. Unerlésslich ist auch, das Charakteristikum klar zu definieren, bevor man
zur Analyse schreitet. Oft findet man in der Literatur die Ausdriicke “gross”
bzw. “klein”. Ganz abgesehen davon, dass verschiedene Autoren ganz ver-
schiedene Vorstellungen darunter haben, sind sie fiir unsere Korrelationsana-
lyse véllig unbrauchbar. Es ist vielmehr notwendig, das Rostrum in Beziehung
zu anderen Charakteren zu setzen. Gross ist definiert als “gleich oder linger
als das 1. Antennulaglied”.

So wurden schliesslich folgende Charakteristica als analytisch brauchbar
gefunden:

A. Rostrum gross (g) oder klein (k). Kriterium: gleich gross oder ldnger als
das erste Glied der ersten Antenne.

B. Vielgliedrigkeit der ersten Antenne. Kriterium: Zahl der Glieder A, gleich

oder lianger als 7. Die Wahl fiel auf die Zahl 7, weil sie bei den Harpacticoi-

den das Mittel zwischen Minimum (4) und Maximum (10) darstellt.

Vielgliedrigkeit des Exopoditen der 2. Antenne. Kriterium: Gliederzahl

gleich oder grosser als 2.

Vielborstigkeit des Exopoditen der 2. Antenne (letztes Glied): Zahl der

Borsten gleich oder grosser als 3.

Die 2. Antenne mit oder ohne Allobase. Kriterium: Fusion des Basipoditen

mit dem 1. Glied des Endopoditen.

Endopodit P, drei-oder wenigergliedrig. Meines Wissens kennt man bis

heute keine Harpacticoiden mit 4-gliedrigem Endopoditen P;.

Vielborstigkeit des letzten Gliedes des Enp. P,. Kriterium: Borstenzahl am

letzten Glied gleich oder grosser als 3.

Enp. P, drei-oder wenigergliedrig. Analog dem P, kennt man keinen vier-

gliedrigen Enp. P;.

Fusionsgrad des 5. Thorakopodenpaares. Kriterium (nach Jakobi 1960):

a - Fusion des Basiendopoditen nur in der Mittellinie, wobei die Exopodi-

ten von den Basiendopoditen getrennt bleiben (Yyp B), b - Fusion der

Exopoditen mit den Basiendopoditen, wobei das Paar durch die Mittel-
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linie getrennt bleibt, ¢ - Bildung einer einheitlichen Platte, wobei keine
Trennungslinie mehr sichtbar ist. Es kann auch noch das Geschlecht, in
welchem sich die Fusion vollzogen hat, berticksichtig werden.

J. Letztes Abdominalsegment gross oder klein. Kriterium: gross = gleich
oder lianger als das vorletzte Segment.

L. Furka gross oder klein. Kriterium: Furkalanhange gleich oder ldnger als
das letzte Abdominalsegment.

M. Existenz eines furkalen Geschlechtsdimorphismus. Kriterium: klar sicht-
barer und auch messbarer Form- und Grossenunterschied der Furkalan-
hédnge.

N. Lingen-Breiten-Indexwerte hoch oder niedrig. Kriterium: hoch bedeutet
gleich oder hoher als zwanzig.

Nach Formulierung der oben genannten Charakteristika und Kriterien gin-
gen wir dazu tiber, simtliche bisher beschriebenen Harpacticoiden-Arten auf
ihre analytische Verwendbarkeit zu priifen. Bei der Wahl wurde bewusst streng
verfahren; zweifelhafte oder schlecht beschriebene Arten wurden nicht be-
riicksichtigt.

Hinsichtlich der Definition der dkologischen Gruppen wurde analog verfah-
ren; es konnten folgende Gruppen unterschieden werden:

1. Phytalbewohner (fi): Marine phytobionte Harpacticoiden, die nur auf Mee-

resalgen leben.

2. Epipsammonharpacticoiden (ep): auf Sandoberflichen zu Hause.

3. Troglophile Arten (tf): leben in oberirdischen wie auch unterirdischen Ni-

schen.

4. Eukavale Troglobionte (tb): An echt unterirdische Lebensrdume angepasste

H.

Es sei bemerkt, dass angesichts der Auslesekriterien gewisse Arten ausge-
schlossen werden mussten, obgleich sie vorher von massgeblichen Autoren als
biotopspezifisch erklirt worden waren. So zitiert z.B. Delamare-Deboutteville
1960, S. 229, Zeile 41, Parastenocaris phyllura Noodt zusammen mit Nanno-
pus palustris Brady als Beispiele troglobionter Arten, was versehentlich gesche-
hen sein diirfte.

So wurden also zunichst Tabellen aufgestellt. Anschliessend konnten die
relative Hiufigkeit der verschiedenen analytischen Charaktere berechnet und
die entsprechenden Diagramme gezeichnet werden (Fig. 1).

Um die Resultate dann noch auf eine feste mathematische Grundlage zu
stellen, wurden die gefundenen Werte dann noch der statistischen Analyse un-
terworfen.

Als Endresultat lassen sich folgende statistisch gesichterte Aussagen machen:

1 — Nur 8,4% aller troglobionter Harpacticoiden haben ein als gross zu be-
zeichnendes Rostrum (siehe Definition der Charakteristika). Ausgehend von
den reinen Phytalbewohnern (79,7%) ist ein gradatives Absinken dieses Wertes
tiber die Epipsammobionten (20%) und Troglophilen (18,0%) bis zu den
echten Grundwasserbewohnern zu verzeichnen, das statistisch sehr bedeutend
ist (X'2 = 127,926, p = <0,001). Besonders hebt sich die Differenz zwischen
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Phytal- und Epipsammalbewohnern hervor (X2=35,523; p<0,001), wihrend
der zwischen Epipsammal und Troglophilen bestehende Haufigkeitsunter-
schied nur unbedeutend ist (X2 = 0,306; p < 0,05). Fiir den Ubergangsbereich
tf-tb erhielten wir immerhin X2 = 3,708; p > 0,05.

2 — Im Gegensatz zu Charakteristikum A hat die grosse Mehrzahl der
Grundwasserharpacticoidea hohe Frequenzwerte fiir die Gliederzahl 2> 7 der
1. Antenne (A,): 90,8%. Obgleich fiir samtliche hier berticksichtigte Gruppen
der Haufigkeitswert fiir B nicht under 68,5% fallt (Epipsammobionte), ist im
ganzen doch eine statistisch bezeichnende Zunahme der Arten mit hoher A —
Gliederzahl beim Ubergang fi-tb (X2 = 15,254; p < 0,001) bzw. ep-tb (xX2=
10,471; p < 0,01) festgestellt.

3 — Ahnlich wie A verhilt sich Charakteristikum C (Exp. A, > 2-gliedrig):
Wihrend unter den Phytalbewohnern noch 67,5% die 2. Antenne mit einem
zwei-oder mehrgliedrigen Exopoditen versehen haben, reduzieren die echten
Troglobionten diesen Wert auf 11,4% (X2=77967; p < 0,001) in stindigem
Fall tiber Epipsammobionte (37,1%) und Troglophile (23,0%).

4 — Beachtlich ist auch die Reduktionstendenz der Borstenzahl des letzten
Exopoditengliedes der 2. Antenne (“D”): 93,1% aller Phytalbewohner haben
noch 3 oder mehr Borsten am Endglied des Exp. A,. Bei den Troglobionten
sind es nur noch 43,2% (X2 =49,097; p <0,001). Allerdings erfahrt diese Bor-
stenreduktion eine Unterbrechung durch Frequenzerhéhung bei den Troglo-
philen (65,2%).

5 — Auch das Auftreten einer Allobase (Lang 1948) bei der 2. Antenne
(“E”) ist mit einem Anpassungsprozess verbunden und zwar in Ahnlichkeit zu
Charakteristikum B. Allerdings ergab die statistische Auswertung fiir X 2 (ep-
tb) nur 6,668; p < 0,001. Auf jeden Fall ist anzunehmen, dass beide Charak-
teristika demselben Reaktionssystem gehorchen.

6 — Sehr interessant ergab sich das Verhalten des Enp. P,: Fiir das Phytal
dominieren Arten mit einem 3-gliedrigen Enp. (59,7%). Das Epipsammal weist
nur noch 37,1% auf (fi-ep: X 2 = 4,432; p < 0,05). Dieses Niveau wird dann fiir
die Troglophilen (35,3%) und Troglobionten (37,6%) praktisch aufrechterhal-
ten, was auf die phyletische Resistenz des P, hinweist.

7 — Hinsichtlich der Beborstung des Enp. P, (“G”) ist lediglich der Uber-
gang fi-tb: X'2=7,981; p < 0,01 statistisch bedeutsam. Immerhin erscheint auf
Grund der fiir ep und tf gefundenen Héufigkeitswerte die Stellung des Charak-
teristikums G zwischen D und F durchaus gerechtfertigt.

8 — Charakteristikum H zeigt wieder ausgesprochene Verwandschaft mit A
und C: Die Zahl der Arten mit 3-gliedrigem Enp. P, fillt schon beim Ubergang
fi-ep stark (X2 = 23,999; p < 0,001), also wesentlich schirfer als fiir Enp. P,.
Auch gibt es fiir den Enp. P, offenbar keine Niveaukonstanz beim Gruppen-
libcrgang ep-tf-tb: die reinen Troglobionten weisen vielmehr nur noch 18,4%
Arten auf, die noch einen 3-gliedrigen Enp. P; besitzen, gegentiber 77,9% fiir
die Phytalbewohner.

9 — Um die 6kologische Bedeutung des Charakteristikums “I” zu verstehen,
ist es notwendig, meine Arbeit tiber die Reduktionstendenz des 5. Thorakopo-
denpaares bei Harpacticoiden (Rev. Brasil. Biol. 20 (3), 1960) zu Rate zu zie-
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hen. Erstaunliche Beziehungen ergeben sich auch hinsichtlich der eucavalen
Grundwasserharpacticiden: Vom Phytal (45,9%) tiber das Epipsammal (70,0%)
und den Troglophilen (85,0%) bis zu den Troglobiontes (91,6%) ist eine kon-
tinuierliche Verschmelzungstendenz zu verzeichnen (fi-tb: X2 = 55,21; p <
0,001). Besonders eindrucksvoll ergeben sich die dem Anpassungsprozess ent-
sprechenden Haufigkeitsverschiebungen der Verschmelzungstypen B-BE und
PL.

10 — Um ein ebenfalls bisher nicht in 6kologische Beziechungen gebrachtes
Charakteristikum handelt es sich beim Verhiltnis “Grdsse des letzten Abdo-
minalsegmentes/vorletztes Abdominalsegment” (Charakteristikum “J”).
Wihrend die Frequenzen fiir fi-ep-tf nur unwesentliche Unterschiede aufwei-
sen, erhebt sich der entsprechende Wert fuir tb auf ein statistisch bezeichnendes
Niveau (X2 =19,779; p < 0,001), verhlt sich also phyletisch gerade umgekehrt
wie F.

1T — Ahnlich dem Charakteristikum J verhilt sich L (Furca gleich lang oder
linger als das letzte Abdominalsegment): fi-tb: X'2 = 6,076; p < 0,01, was eine
Zunahme der relativen Furcagrésse mit Anpassung an Grundwasserbiotope
beweist.

12 — Sehr aufschlussreich sind auch die Werte fiir M (Furkaler Geschlechts-
dimorphismus), wobei die Phytalbewohner (4,2%) und Epipsammobionten
(4,3%) einerseits gegeniiber den Troglophilen (36,2%) und Troglobionten
(39,1) andererseits einen beachtlichen Niveauunterschied aufweisen.

13 — Auch das Verhalten des Langenbreitenindexes (Remane) geht mit der
allgemeinen Adaptationstendeng-troglophiler und troglobionter Harpacticoi-
den Hand in Hand. Als Definitionsgrenze wurde der Wert 20 gesetzt. Bei de
Phytalbewohnern sind es 91,5% mit einem Léngen-Breitenindex gleich oder
grosser als 20, wahrend dieser Wert fiir die echten Grundwasserbewohner auf
209 fallt (fi-tb: X2 = 49,313; p < 0,001) womit nun also die bereits bekannte
Tatsache, dass mit der Anpassung an das Grundwasser (Mesopsammal) eine
bedeutende Verldngerung des Korpers verbunden ist, auch statistisch signifi-
kant ist.

14 — Eine Erweiterung unseres morpho-6kologischen Verstehens bedeutet
zweifellos die graphische Darstellung eines jeden hier analysierten Charakter-
istikums (Haufigkeit als Funktion der Uberginge fi-ep-tf-tb). Auf Grund die-
ser Gradientenfolge lassen sich ihrer Ahnlichkeit nach die Charakteristika in
5 Gruppen teilen.

Es erweist sich, dass die Anordnung der den 6kologischen Gruppen ent-
sprechenden Haufigkeitsgradienten, im Hinblick auf die Gesamtheit der Figur
in parabelférmigem Sinne erfolgt, was besagt, dass die der linken (oberen)
Seite entsprechenden Charaktere (hauptsichlich die Charakteristika A, C und
H) sich beim Ubergang zur subterranen Lebensweise stark reduzieren (= nega-
tive Charakteristika), wiahrend die auf der rechten Seite (unten) angefiihrten
(L, J, M e I) sich bei diesem Anpassungsprozess stark entwickeln (= positive
Charakteristika). Diese parabelihnliche Form kommt erst klar zum Ausdruck
wenn man sidmtliche Diagramme ihrer Basis entzieht, wobei man den fiir den
Charakter M geltenden Tiefstwert (fi) zu Grund legt.
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Adaptationsdiagramme (fi-ep-tf-tb)
(der Sockel wurde weggelassen)

Parastenocaris sp.

>
1

Fig. 2. Lokalisation der analytischen Charakteristica in Beziehung zu den Adaptationsdiagram-
men der Skologischen Ubergangsreihe, angeordnet in Serie nach abfallenden fi-Werten.
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Lokalisiert man nun noch graphisch die hier analysierten Charakteristica
durch Parallellegen eines halbschematisch gezeichneten Harpacticoiden ( Para-
stenocaris brasilibathynellae), so kommt die Bedeutung der morpho-okologi-
schen Korrelationsanalyse fiir die Interpretation 6kologischer Trends noch
besser zur Geltung, wobei die sich ergebenden Verbindungslinien, Winkel und
Vielecke deutungsfihig sind. (Fig. 2).

Es sei noch hervorgehoben, dass die hier angewandte Methode trotz dusse-
rer Ahnlichkeit sehr verschieden von der graphischen Form- und Korrelations-
Analyse im Sinne Kuhls ist, welche sich umgekehrt gerade auf sehr variations-
freudige morphologische Charakteristika stiitzt, die nicht zu (')'kologischen
Daten in Beziehung gesetzt werden (Kuhl, 1960). Immerhin diirfte eine nihere
Untersuchung der Harpacticoiden im Sinne Kuhls, in Zukunft gerade auch fiir
isolierte Populationen des Grundwassers (Brunnen) sehr aufschlussreich sein.

Dank der morpho-6kologischen Korrelationsanalyse ist es mdglich, die in-
nerhalb der Harpacticoiden bestehenden Haupttrends herauszuarbeiten. Das
fir jedes Charakteristikum erhaltene Adaptationsdiagramm ldsst nich nur
die allgemeinen Tendenzen des Anpassungsprozesses erkennen, sondern er-
laubt es auch, spezifische Entwicklungsgradienten abzulesen.

B. BIOGEOGRAPHISCHE TRENDS

Die Harpacticoiden, heute durch 33 Familien vertreten, sind die am nischen-
treuesten freilebenden Copepoden. Trotz freier Lebensweise sind ihre Popula-
tionen sehr substratgebunden und temperaturabhanglg Ihre Mehrheit besitzt
daher, wie wir im vorigen Kapitel zeigen konnten, typische Adaptationscha-
rakteristika, hauptsichlich im &kologischen Ubergangsbereich Phytal (fi) —
Epipsammal (ep), einerseits und Epipsammal (ep) — Troglophile (tf) und
Troglobionten (tb) andererseits. Erndhrungsmaissig sind fast alle Detritusfres-
ser, echte rduberische Tatigkeit ist selten. Als schlechte Schwimmer fiihlen sie
sich offenbar nur im interstitiellen Raum phytaler oder psammaler Natur
wohl. Sie “kleben” dort an flachen oder runden Oberflichen. Thre Verbrei-
tungsgeschwindigkeit ist minimal, in 100 ml Grobsand kénnen hunderte von
Exemplaren einer Art vorkommen. Ahnliches gilt fiir nasses Algen- und Moos-
geflecht. Lehmschichten und Steinlagen isolieren oft ihre interstitiellen Nischen.
Erdkatastrophen lassen daher am Wandlungsort immer gentigend Refugial-
substrat mit Harpacticidenpopulationen zur Neubesiedlung voriibergehend
zerstorter Biotope zurtick. Katastrophenzeiten sind im allg. ungleich kiirzer
als Ruheperioden, was wesentlich zur Erhaltung der Einzugsgebiete der ver-
schiedensten Harpacticoidenpopulationen beigetragen haben diirfte. Es ist
daher verstandlich, dass orthogenetische Trends biogeographischer Natur sich
relativ gut under den Harpacticoiden erhalten konnten. Ihre geographische
Fixierung konnte sich allen erdgeschichtlichen Gewalten zum “Trotz” erhalten.

Auf Grund des von Jakobi (1972) erarbeiteten Schalenmodells lisst sich
schliessen, dass gewisse Entwicklungsgrundtendenzen charakteristisch fiir die
verschiedenen biogeographischen Zonen der Erde sind. Die Zonentreue geht
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Fig. 3. Schalenmodell der Enp. P, &. Trendreihen: 1-8, Schalenhshen entsprechend den Differen-
zierungsgraden; a-1, die biogeographischen Trendreihen (12); a-d, Neo-Arktis und Pald-
Arktis (6stlich und westlich); e, Orientalis-Region; f-h, Aethiopis; i-1, Neotropis (Jakobi,
1972).

soweit, dass wir, in Analogie zum Periodischen System der Elemente, die m&o-
liche Existenz noch fehlender Arten innerhalb einer Reihe sozusagen voraussa-
gen konnen. So stellten sich die durch Enckell (1970) aus Ceylon beschriebenen
Arien Parastenocaris noodti, P. brincki, P. lanceolata und P. irenae in Wirk-
lichkeit als Vertreter einer biogeographischen Typeneinheit dar. Diese fehlte
gerade noch, als die “e” — Reihe im Schalenmodell aufgestellt wurde. Ihre Exi-
stenz war bereits theoretisch gefordert worden. Andererseits sind immer noch 4
weitere Grundtypen fiir die Orientalis-Region zu erwarten (Jakobi 1972). Die
Typenbildung (Enp. P, &) ist also bei Harpacticoiden streng biogeographisch
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bedingt und offenbar ziemlich unabhéngig von der nattirlichen Selektionsar-

beit der in allen Bioregionen vorkommenden Substrate (Phytal, Psammal,
Ecaval, etc.).

Soweit man verallgemeinern darf, sind es gerade die alteingeprégten form-
konstanten Charakteristika, welche Schliisse iiber die Existenz biogeographi-
scher Trendreihen erlauben. Variable Charakteristica, wie allgemei-
ne Korperformverhiltnisse, Lingenbreitenindex, Furkalldnge, Glieder- und
Borstengrdsse, zeigen offenbar keine biogeographische Signifikanz fiir Trend-
bildung. )

Ein Paradebeispiel stellt der Enp. P, &, dessen biogeographische Trend-
bildung eingehend von Jakobi (1972) untersucht wurde. Voraussetzung ist,
dass man zunichst zur Typisierung der Formen schreitet. Durch diese typisie-
rende Abstraktion kommt man unter Anwendung des Schalenmodells zu
einem periodischen Trendsystem biogeographischer Essenz. Man wird dazu
gefiihrt, Haupt- und Nebenreihen zu unterscheiden. Beide konnen bereits “ge-
sdttigt” (= komplett) oder noch “ungesittigt” sein. Auf jeden Fall herrscht
aber biogeographische Gebundenheit.

Als eine weitere Wesensgrundlage gilt fiir die bisher gefundenen biogeogra-
phischen Trendreihen die urspriingliche Existenz einfacher Trendreihengrund-
formen innerhalb einer gewissen Gleichgewichtslage, welche im Modell der 4.
bzw. 5. Schale entspricht.

Offenbar entwickelten sich von diesen Gleichgewichtslagen aus die charak-
teristischen Trendtypen unter Realisierung der beiden phylogenetischen Haupt-
tendenzen: Reduktion und Differenzierung.

| — Differenzierung: bedeutet Spezialisierung, im Falle des Enp. P, 8 die
Entwicklung des Haptischen Leistungsmechanismus. Die hierbei verwirklich-
ten Formungstendenzen lassen sich folgendermassen klassifizieren:

a — haptische Enddifferenzierung unter Einwartsbiegen entgegen den kon-
stanten Basisborsten. Dieses Prinzip finden wir verwirklicht bei allen paldark-
tischen Arten, sowie der Afrika-Trendreihe “h”.

b — haptische Enddifferenzierung unter Auswartsbiegen. Die bei “a” stets
vorhandene Basalborste wird nicht mehr gebildet (Totalreduktion), da sie
durch den Realisationswechsel Uuberflussig ist.

¢ — haptische Enddifferenzierung unter Auswartsbiegung. Formation einer
Basalstachelreihe, welche die Basis des Endopoditen tberlagert. Dieser Me-
chanismus ist fiir die Afrika-Reihe “f” charakteristisch.

d — haptische Differenzierung des Enp. P, & unter Aufrechterhaltung sei-
ner breiten Basis. Die Entwicklung von sekunddren Gebilden wie Membranen
und Stacheln sind artcharakteristisch.

2. Sukzessive Reduktion des Enp. P, & bis zur volligen Riickbildung ein-
schliesslich seiner Akzessorien (Basisstacheln, Membranen u.s.w.). Die Trend-
folge ist natiirlich konvergent und bisher vollstdndig nur fiir die Paldarktis und
Neotropis bekannt. Es besteht aber kein Zweifel, dass Paralleltypen auch in
den tibrigen Erdregionen vorkommen. Endresultat ist, unabhédngig von der
jeweiligen biogeographischen Trendreihe, stets der fiir die Schale 1 charakter-
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istische nur den Exopoditen bewahrende P,. Wie bei den Differenzierungsrei-
hen lassen sich auch hier wieder verschiedene Wege erkennen:

a — Eliminierung des Enp. unter Beibehalten der Basisstachelreihe oder
wenigstens eines Vertreters derselben: die paldarktische Reihe “a” und wahr-
scheinlich auch “b” sowie die Orientalisreihe “e” gehoren hierher.

b — Gradative Eliminierung der Basisstachelreihe, welche bei den meisten
Vertretern dieses Prinzips tiberhaupt nicht mehr gebildet werden, bei den Ty-
pen der differenziertesten Formen aber noch als haptische Gebilde erhalten
bleiben.

¢ — Paralleleliminierung des Enp. P, zusammen mit der Basisstachelreihe.

Die Trendreihenanalyse zeigt nun, dass es nicht angingig ist, Harpacticoiden
zu Gruppen zusammenzustellen, nur weil sie in dieser oder jener Richtung
(Thorakopoden) dhnliche Formen entwickelten (Reduktionsanalogie). Sollte
auf Grund jener scheinbaren Identitdt oder Ahnlichkeit dann noch auf das
ehemalige Bestehen von Kontinentalzusammenhingen geschlossen werden, so
besteht die dringende Gefahr eines doppelten Kurzschlusses.

ZUSAMMENFASSUNG

Dank dem nischentreuen Verhalten der grossen Mehrheit der Harpacticoiden war es mdglich, an
die Herausarbeitung ékologischer und biogeographischer Trends zu gehen. Nach Besprechen der
in der Literatur auffindbaren spérlichen Daten wird versucht, unter Anwendung der sog. morpho-
Skologischen Korrelationsanalyse evidente Gkologische Trends zu charakterisieren. Es werden die
fiir die Harpacticoiden als brauchbare Charakteristica befundenen Formen eingehend auf ihren
Anpassungswert hin untersucht. Dann wird zur Definition der okologischen Gruppen geschritten.
Um die Analysenresultate auf eine kritikresistente Grundlage zu stellen, wurden die gefundenen
Werte noch der statistischen Analyse unterworfen. Mehrere graphische Darstellungen versuchen
den Anpassungsprozess klarzustellen. Einschligige Adaptationsdiagramme lassen allgemeine An-
passungstendenzen sowie spezifische Entwicklungsgradienten eindeutig erkennen.

Parallel zur 6kologischen Trendbildung werden die Eigenheiten biogeographischer Trends am
Beispiel der Enp. P;3 - Abwandlung diskutiert.
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