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Uber dkologische und biogeographische Trends
innerhalb der Harpacticoiden
{Copepoda — Crustacea)
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SUMMARY
Ecological and biogeographical trends in Harpacticoids

The majority wf harpacticonds show o great dependence on the pecsliarilies of their habitat This
rescarch atterapted e detect the possible existence of biogeographical and seological trends,

The Liraited biogeographical data is discussed, ta this i applied the method of analysis of mure-
pho-ecological correlition (Jakohi, 1962) developed e determing seelogical trends, Thds way, all
characieristics of the harpacticoidean body selected were studivd to cheek 1heir adaptative vidue.
Based on those resulis it was possible to establish and 1o Jdefine ecological units. Data were then
shiegted (w statistical tests of homogeneity for variance and significance.

Ciraphs are psed Lo demonstrae the natoral adaptation process. [Magrms permit one 10 recoe-
nize the generad tendencies ay well as degrees of specific evolution,

Mevertheless, quite different principles such as tvpe formation and atenic arbit model anidagy,
were apphed e undemtand hiogeographic tends. The change of the endopodits of 1he dih leg of
adult males (Enp. B, & ) iy utiliced as an example,

Als lch mich im Jahre 1951 von meinem verehrien Lehrer, Herrn Prof, Dr, H.
). Btammer verabschiedete, um nach Brasilien zu gehen, riet er mir an, mich
den Harpacticiden, eine der interessantesien und noch wielversprechenden
Krebsgruppen zu widmen, da ich dort in den Tropen kaum Bathyoellen finden
wurde.

Wihrend meiner nun fast 25jahrigen Tartigkeit an der Universitdt Parand,
hatle ich Gelegenheit wa. auch zahlreiche Harpacticoidenarbeiten zu versf-
fentlichen. Zahlreiche Exkursionen, die sich vom Amazonasbecken bis an die
Girenze Uruguays erstreckien, erméglichten es, nicht nur eine ansehnliche mi-
krofaunistische Sammlung anzulegen, sondern auch reichliche dkologische
Erfahrung zu sammeln. Laborexperimente erginzen laufend die Feldarbeiten,

Dic Harpacticoiden eigenen sich nun von Natur aus gut filr dkologische Stu-
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dien. Rund 999 aller Arten sind als ausgesprochen mischentreu zu bezeichnen.
Nurca. 195 kommt regelméssig im Plankton vor, Andererseits kennen wir aber
auch kemne echten Parasiten.

Innerhalb dieser nicht parasitdren Substratabhingigkeit zeigen nun die Har-
pacticoiden eine ausserordentliche Anpassungsfihigkeit an die verschiedensien
Umwelthedingungen. Wir finden sie im Meere, im Brackwasser der Buchien
und Astuarien, im interstiticllen System des Kistengrundwassers, in seichten
und tiefen Brunnen, in Wasserleitungen aller Art, in Héhlengewdssern, in len-
tischen und letischen Wissern, sowie auch in den sog. Phytothelmen, haupt-
sdchlich tropischer und subtropischer Pilanzen.

Dank den Arbeiten Husmanns (1958, 1959 u.a.) wurden die Harpacticoiden
auch als charakteristische Faunenanteile kinstlicher Sandaulschittungen ein-
schiiesslich Grundwasseranreicherungsanlagen nachgewiesen. 5o ist Paraste-
mocarty wn Grundwasser der helgolinder “Diine™ relativ haolig. Atrfieyella
dereficta Brian, 1927, welche bisher nur aus limnischem Algensubstrat Siid-
amerikas gefunden worde, ldsst sich im Laboratorium in Sandsubstrat von
einer Korngrdsse d=1,00-1 .41, sowie d=2 8490 sehr gul zfichten {Jakoby, H.
& Marinomi, R. C., 1965). Versuchsreihen zeigten, dass je nach Anderung der
physikalisch-chemischen Wasserfakloren kombiniert mit dem Wechsel der
pranulometrischen Werte (Karngrisse) der Populationsanpassungswert ver-
schieden st

Es st wahrscheinlich, dass wir auf Grund der hier bei Harpacticoiden gefun-
denen Bezichungen, zu allgemein giltipen qualitativen und quantitativen Aus-
sapen kommen kdnnen, wenigstens hinsichtlich nischentreuer, nichtparasitirer
Wasserinvertebraten,

Wer mit Harpacticoiden arbeitet weiss, dass 2, B, eine aus Meeresalgen (La-
minaria, Liva) gewonnene Probe véllig anders gestaltete Exemplare enthilt als
emne aus Grundwasser gewonnene. L ersten Falle finden wir neben der aero-
dynamischen und birnfdrmigen immer auch die stark abgeplattete, schahen-
artige Korperform, welche sich fir das Leben zwischen den Algenbindern gane
besonders eignet. Solche Formen findet man jedoch wicht im eucavalen Me-
sopsammal, auch nicht im Mesobryophytal. Hier ist der Lebensformiyp dns-
serst schlank und meist transparenter Natur,

Hatte nun bereits Klie {1929 auf diese einfachen morpho-Gkolagischen Be-
ziehungen hingewiesen. so criasste Remane (1934) die Gesamtkdrperform der
Mesofauna durch die Anwendung des Langenbreitenindexes. Kunz folgte ihm
unter Einfiihrung cines Furkalindexes. So liessen sich schon damals die Har-
pacticiden interstitieller Svsteme durch reduzierte Indexwerte charakiensieren.

Schon Lang ( 1948) versuchte in seiner Maonographe der Harpakticiden die
bis dahin vorhandenen Daten tiber Kdrperbau und Substrateigenheiten Gko-
logisch sinnvoll zusammenzustellen, Indem er fir 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 Brasiben fiel mir
auf, dass gewisse Kdarpereipenschaften, wie Rostrumgrdsse, Antennenglieder-
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zahl, Segmentproportionen w.s.w. auch in Berichungen zum jeweiligen Sub-
strat stehen missen.

Ich konnte zundchst jedoch nicht klar sehen und nahm an — der herrschen-
den wissenschaftlichen Meinung folgend — dass physikalisch-chermische Unter-
schiede, wic Salzgehalt, pH des Wassers schr auslesend wirken und der Klegin-
fauna ihren Stempel aufdriicken diirften. Ich untersuchte die Harpacticoiden
also zundchst in diesem Sinne; eine méglichst grosse Zahl typischer Salz- und
Siisswasserarten wurden aguf die Hiufigkeit gewisser morphologischer Charak-
tere hin tiberpriift. 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 Untersuchungsreibe mit-
sichbringt.

Diese zuniichst erniichternd wirkenden Ergebnisse waren umso bedeuten-
der fiir das Verstehen adaptativer Prozesse als Lang (1948) in seiner Mone-
graphie ein Sonderkapitel dber die Abhingigkeit vom Salzgehalt dem Ab-
schnitt tiber Kdperbau und Substrat anschliesst. Jedenfalls diirfte sich Lang
ibereilt haben gleich von “Abhdngigkeit” zu sprechen, da sich die fiir dic ver-
schiedensten hyalinen Bereiche zusammengestellten Gruppen lediplich aufl
Fangdaten beziehen, Es wire wohl wiinschenswert gewesen, die jeweiligen Ar-
ten auf thre osmotische Resistenz hin getestet zu haben,

A, — OKOLOGISCHE TRENDS

Wenngleich gerade in den Jetzten Jahren zahlreiche Daten tiber morphologi-
sche, dkologische, phylopenetische 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 rum Adaptations-
wert bestimmter Organe, bewegten uns, einen Weg zu finden, welcher es uns
ertaube das Adaptationsgeschehen schiirfer zu sehen, Hierflir war vor allem
notwendig, eine neue und wirksame Arbeitsmethode herauszufinden, welche
cs unter Anwendung analytischer Kriterien ermdgliche, morpho-Gkalogische
Zusammenhidnge auch quantitativ zu erfassen und thre statistische Signifikanz
ru herechnen. Wie kannte man z.B. die allgemein bekannte Tatsache mathe-
matisch erfassen und graphisch klar demonstrieren, dass gewisse Kérpereigen-
schaften positive hzw. negative Entwicklungstendenz zeigen, je nach dem cha-
rakteristischen Biotop? Auf welche Weise kénnte man die 2wischen morpholo-
gischer Verdnderung und Biotopanpassungsgrad bestchenden Beziehungen
mathematisch prazisieren? Welcher Biotop kommt denn 7 B, fir die troglobi-
onten Harpaclicoiden als urspringlich in Frage? Das Phytal oder das Meso-
psammal? Eine gewissenhaft durchgefiihrte Korrelationsanalvse diirfte geeignet
sein, mehr Licht in diesen Frapenkomplex zu bringen.
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Diie morpho-dkologische Korrelationsanalyse:

Es war also Grundbedingung, geeignete Charakteristika auszuwihlen. Diese
sind matiirlich je nach zu untersuchender Tiergruppe verschieden, obgleich
einige immer zu beriicksichtigen sind. Bei der Auswahl der analytischen Cha-
rakteristika wurden folgende Kritericn zugrundegelegt:

I. Das Charakteristikum muss wenigstens innerhalb der Art konstant sein,
So sind van vorne herein 7.8, alle Abdominalornamente, obgleich gut sichtbar,
auspeschlossen,

2. Es muss gut beschrieben sein (so wiirde 7. B. der Sexualapparat sehr gute
Berugscharakteristika geben, jedoch fehlen im allg. cingehende Beschreibun-
gen desselben).

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

4. Unerlisshch ist auch, das Charakteristikum klar zu definieren, bevor man
zur Analyse schreitet. Oft findet man in der Literatur die Ausdricke “gross”
bzw. “klein™. Ganz abgeschen davon, dass verschiedens Autoren pans ver-
schiedens Vorstellungen darunter haben, sind sie fiir unsere Korrelationsana-
lvse wéillig unbrauchbar, Es st vielmehr natwendig, das Rostrun in Bezichung
zu anderen Charakteren zu setren. Gross ist defimert als “pleich oder linger
als das |, Antennulapglied”,

So wurden schliesslich folgende Charakteristica als analytisch brauchbar
pefunden:

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 Minger als 7. Die Wahl ficl aufl die Zahl 7, weil sie bei den Harpacticoi-
den das Mittel zwischen Minimum (4) und Maximum (10} dacstellt,

C. Vielghedrigkeit des Exopoditen der 2. Antenne, Kriterium: Gliederzahl
gleich oder grasser als 2.

3. Vielbarstigkeit des Exopoditen der 2, Antenne (letztes Ghed): Zahl der
Borsten gleich oder grasser als 3.

E. IX¥e 2 Antenne mit oder ohne Allobase, Kriteriunt Fusion des Basipoditen
mit dem |, Glied des Endopoditen,

F. Endopodit P, drei-oder wenigergliedrig. Meines Wissens kennt man his
heute keine Harpacticoiden mit 4-ghedrigem Endopoditen Py

G, Vielborstigkeit des letzten Gliedes des Enp, Py. Kriterium: Borstenzahl am
letzten Glied gleich oder grosser als 3.

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

1. Fusionsgrad des 5 Therakepodenpaares. Koiterium {nach Jakobi 1960

a - Fusion des Basiendopoditen nur in der Mittellinie, wober die Exopodi-
ten von den Basiendopoditen getrennt bleiben (Yyp B), b - Fusion der
Exopaditen mit den Basiendopoditen. wobel das Paar durch die Mittel-
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linie getrennt bleibt, ¢ - Bildung einer einheitlichen Platte, wobei keine
Trennungslinie mehr sichtbar ist. Es kann avch noch das Geschlecht, in
welchem sich die Fusion vollzogen hat, beriicksichtig werden.

J. Letztes Abdominalsegment gross oder klein. Kriterium: gross = gleich
oder linger als das vorletzie Segment.

L. Furka gross oder klein. Kriterium: Furkalanhinge gleich oder ldnger als
das letzte Abdominalsecgment.

M, Existenz sines furkalen Geschlechtsdimorphismus, Kriterium: klar sicht-
barer und auch messbarer Form- und Grassenunterschied der Furkalan-
hiinge.

N, Lingen-Breien-Indexwerte hoch oder niedrig. Keiterium: hoch bedeotet
gleich oder héher als zwanzig.

Wach Formulierung der oben genannten Charakteristika und Kriterien gin-
gen wir dazu tiber, simtliche bisher beschoiehenen Harpacticoiden-Arten aul
thre analvtische 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 verlah-
ren; €5 koonten folgende Gruppen unterschieden werden:

I, Phytalbewohner {f1): Marine phytobionte Harpacticoiden, die nur anf Mee-

resalgen leben.

2. Epipsummonharpacticoiden (ep): aul Sandoberflichen zu Hause,

1. Troglophile Arten (tf): leben in obericdischen wie auch unterirdischen Mi-

schern.

4. Eukavale Troglobionte (th); Anecht unterirdische Lebenseiume angepasste
H. -

Es sel bemerkt, dass angesichts der Auslesekriterien gewisse Arten ausge-
schlossen werden mussten, ohgleich sie vorher von massgeblichen Autaren als
biotopsperilisch erkldr worden waren, So zitiert ». B. Delamare-Debourteville
1960, 5. 229, Feile 41, Parasteniocaris phyffhira Noodt zusammen mit MNanno-
pus pafusteis Brady als Belspiele troglobionter Atten, was versehentlich gesche-
hen sein dirfre.

So wurden also rzunidchst Tabellen aufgestelll. Anschlicssend konnten die
relative Hiufigkeit der verschiedenen analytischen Charakiere herechnet und
die entsprechenden Diagramme gezeichnet werden (Fig, 1)

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

Als Endresultat lassen sich folgende statistisch gesichterte Aussagen machen:

I — Nur &.4% aller troglobionter Harpacticoiden haben ein als gross 2u he-
zeichnendes Rostrum (siche Defimition der Charakieristika), Ausgehend von
den reinen Phytalbewohnern (79, 75%) 1st ein gradatives Absinken dieses Wertes
iber dic Epipsammobionten (209%) und Troglophilen (180%) bis ru den
echtecn CGrundwasserbewohnern zu verzeichnen, das statistisch sehr hedeutend
st (2 = 127,926; p = <20,001), Besonders hebt sich die Ditferenz zwischen
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Phytal- und Epipsammalbewohnern hervor (4 2= 35,323, p-<< 0,001}, wiihrend
der zwischen Epipsammal und Troglophilen bestehende Hiufipkeitsunter-
schicd nur unbedeutend ist { X 2 = {1,306; p << 0,05). Fiir den Ubergangshereich
ti-tbh erhiclien wir immerhin 32 = 3,708; p = 0,05,

2 — Im Gegensatz zu Charakteristikum A hat die grosse Mehrzahl der
Grundwasserharpacticoidea hohe Frequenzwerte fiir die Gliederzahl = 7 der
I, Antenne (A): 90,8%;, Obgleich fir simtliche hier berticksichtigte Gruppen
der Hiufigkeitswerl fiir B nicht under 68,5%; fillt (Epipsammobionte), 15t im
panzen doch eine statistisch bezeichnende Zunahme der Arten mit hoher A, —
Gliederzahl beim Uberpang fi-th (02 = 15,254; p <2 0,001) bzw. ep-tb (V2=
10,4715 p << 0,01) festgestellt. .

3 — Ahnlich wic A verhiilt sich Charakteristikum C {Exp. A; > 2-gliedng).
Wihrend unter den Phytalbewohnern noch 67.5% die 2. Antenne mit einem
zwer-oder mehrpliedrigen Exopoditen versehen haben, reduzieren die echien
Troglobionten diesen Werl aufl 1148 (X2 = 77.967; p < 0,001} in sténdigem
Fall diber Epipsammobionte (37.1%) und Troglophile {23,085

4 — Beachtlich ist auch die Reduktionstendens der Borstenzahl des letzten
Exopoditengliedes der 2. Antenne (I3 93,145 aller Phytalbewohner haben
noch 3 oder mehr Borsten am Endglied des Exp. A.. Bel den Troglobionten
sind s nur noch 43,265 { Y2 = 49097; p = 0,001}, Allerdings erfihrt diese Bor-
stenreduktion eine Unterbrechung durch Frequenzerhéhung bel den Troglo-
philen (63,25,

3 — Auch das Auftreten ciner Allobase (Lang 1948) bei der 2, Antenne
{“E"} ist mit einem Anpassungsprozess verbunden und zwar in Ahnlichkeit zu
Charpkteristikum B. Allerdings ergab die statistische Auswertung fiir X2 {ep-
thy nur 6.668; p << 0.001. Auf jeden Fall ist anzunehmen, dass beide Charak-
teristika demselben Reaktionssystem gehorchen.

& — Schr interessant ergab sich das Verhalien des Eap. P Fiir das Phyial
dominieren Arten mit cinem 3-gliedrigen Enp. (39 74800 Das Epipsammal weist
nur noch 37,15 aaf (fi-ep: A 2= 4,432; p=7 (L05). [ieses Niveau wird dann (i
die Troglophilen {33.3%) und Troglabionten (37.6%) praktisch aufrechterhal-
ten, was aul die phyletische Resistenz des I, hinweist.

7 — Hinsichtlich der Bebhorstung des Enp, P, {*G™) ist lediglich der Uber-
gang fi-th: A= 7981, p << 0,01 statistisch bedeutsam. Immerhin erscheint auf
Grund der fir ep und tf gelundenen Haufigkeitswerte die Stellung des Charak-
teristikums G zwischen D und F durchaus gerechifertigt,

8 — Charakieristikum H zeigt wieder ausgesprochene Verwandschatt mit A
und C: Die Zahl der Arten mit 3-gliedrigem Enp. P, fiillt schon beim Ubergang
firep stark (V2 = 23,999 p <7 0,001), also wesentlich schiirfer als fiir Enp. F.
Auch gibt es fiir den Enp. P, offenbar keine Niveaukenstanz beim Gruppen-
tiberpang ep-tf-th: die reinen Troglobionten weisen vielmehr nur noch 18,45
Arten aul, die noch einen 3-glicdrigen Enp. P, besiteen, gegeniiber 77.9% fiir
die Phytalbewohner.

9 — Um dic dkologische Bedeulung des Charakteristikums "1 zu verstehen,
st es nolwendig, meine Arheit diber die Reduktionstendenz des 5. Thorakopo-
denpaares ber Harpacticowden {Rev. Brasil. Biol. 20 (3), 19600 zu Rale zu 7ie-



1M H. JAKOE!

hen. Erstaunliche Beziehungen ergeben sich auch hinsichtlich der eucavalen
Grundwasserharpacticiden; Vom Phytal (45,9%) tiber das Epipsarrltmal_{ 005
und den Troglophilen (85,0%) bis zu den Troglobiontes (91,6%) ist eine kon-
tinuierliche Verschmelzungstendenz zu verzeichnen (fi-th: X2=5521p <
0,001}, Besonders eindrucksvoll ergeben sich die dem Anpassungsprozess ent-
sprechenden Haufigkeitsverschiebungen der Verschmelzungstypen B-BE und
PL.

0 — Um cin ebenfalls bisher nicht in skologische Bezichungen gebrachtes
Charakteristikum handelt es sich beim Verhdltnis “Grasse dues letzten Abdo-
minalsegmentes; vorletztes  Abdominalsegment” {Charuklurlstj_k um "_T"]_l.
Wihrend die Frequenzen fiir {i-ep-tf nur unwesentliche Il_lnlturschleqe aulwer-
sen, erhebt sich der entsprechende Wert fiir th auf ein statistisch bezeichnendes
Niveau (4 = 9,779 p < 0,001}, verhilt sich also phyletisch gerade umgekehrt
wie F.

Il — Ahnlich dem Charaktenistikum J verhdlt sich L {Furca gleich lang cder
Linger als das letzte Abdominalsegment): fi-th: X2 = 6,076, p << 0,01, was eine
Zunahme der relativen Furcagrésse mit Anpassung an Grundwasserbiotope
beweist,

12 Sehr aulschlussreich sind auch die Werte fir M { Furkaler Geschlechts-
dimorphismus), wobel die Phytalbewohner (4.285) und Epipsammobionten
(4,35 einerseits gegeniiber den Troglophilen (36,2%) und Troglobionten
(39,1} andererseits cinen heachtlichen Niveauunterschied aulweiscn.

13 — Auch das Yerhalten des Langenbreitenindexes (Remane} geht mit der
allgemeinen Adaptationstendeng-troglophiler und troglobionter Harpaeticoi-
den Hand i Hand. Als Definitionsgrenze wurde der Wert 20 gesetzt. Bei de
Phytalbewohnern sind es %1.5% mit emem Lingen-Breitenindex pleich oder
prisser als 20, wihrend dieser Wert fiir die echten Grundwasserbewohner auf
2045 (AL (Ni-th: V2= 449 313; p < 0,001} womit nun also die bereits bekannte
Tutsache, dass mit der Anpassung an das Grundwasser { Mesopsammal) eine
bedeutende Verlingerung des Kérpers verbunden ist, auch statistisch signifi-
kant ist.

14 — Eine Erweiterung unseres morpho-dkologischen Verstehens bedeutet
ewelfellos die graphische Darstellung eines jeden hier analysierten Charakter-
istikums { Hiufigkeit als Funktion der Ubergdnge fi-ep-tf-th), Auf Grund die-
ser Gradientenfolge lassen sich threr Ahnlichkeit nach die Charakteristika in
5 Gruppen leilen.

Ls crweist sich, dass die Anordnung der den dkologischen Gruppen ent-
sprechenden Hiulpkeitsgradienten, im Hinblick auf die Gesamitheit der Figur
i parabelfirmigem Sinne erfolgr, was besagt, dass die der linken (oberen)
Seite entsprechenden Charaktere {hauptsiichlich die Charakterisuka A, C und
Hj sich beim Ubergang zur subterranen Lebensweise stark reduzicren (= nega-
tive Charakteristika), wihrend die auf der rechten Seite (unten) angefiihcten
(L, J, M e [} sich bei diesem Anpassungsprazess stark entwickeln (= positive
Charakteristika), Diese parabelihnliche Form kommt erst klar zum Ausdruck
wenn man simtliche Diagramme ithrer Basis entzieht, wobel mun den {tic den
Charakter M geltenden Tiefstwert (fi) zu Grund legt.
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Paraslenacaris sp. Adaptationsdiagramme | fi-ep-tl-th)
(der Sockel wurde wegaelassen)

Fig. 2. Lokalisution der analytischen Charakieristica in Beriehung zu den Adaprationsdiagram-
men der dkologischen Uhergangsreihe, anpeordnet in Serie nach abfallenden fi-Weren.
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Lokalisiert man nun noch graphisch die hier analysierten Charaktenstica
durch Parallellegen eines halbschematisch gereichneten Harpacticoiden | Fara-
stenocarly brasilibathynellee), so kommt die Bedeulung der morpho-dkologi-
schen Kaorrelationsanalyse fir die Interpretation Skaologischer Trends noch
besser zur Geltung, wobei die sich ergebenden Verbindungshinicn, Winkel und
Vielecke deutungsfihig sind. (Fig. 2.

Es se2i noch hervorgehoben, dass die hicr 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-
freundige maorphologische Chatakteristika stirzt, die nicht zu dkologischen
Draten in Beziehung gesetzt werden (Kuhl, 19600, Immerhin dirfte eine ndhers
Untersuchung der Harpacticoiden im Sinne Kuhls, in Zukunft gerade auch fir
isolicrte Populationen des Grundwassers (Brunnen) schr aufschlussreich sein.

Dank der morpho-dkologischen Korrelationsanalyse ist es méglich, die in-
nerhalb der Harpacticoiden bestehenden Haupttrends herauszuarbeiten. Das
liir jedes Charaktenstikum erhaltene Adaptationsdiagramm ldsst nich nur
die allgemeinen Tendenzen des Anpassungsprozesses erkennen, sondetn er-
laubt s auch, sperifische Entwicklungsgradicnten abzulesen.

B. BIOGEOGRAPHISCHE TRENDS

Dhe Harpacticoiden, heute durch 33 Familien vertreten. sind die am nischen-
treuesten freilebenden Copepoden. Trote freier Lebensweise sind thre Popula-
tionen sehr substratgebunden und temperaturabhingig. Thre Mcehrheit besitzt
daher, wie wir im vorigen Kapitel zeigen konnten, typische Adaptationscha-
rakteristika, hauptsichlich im Skologischen (Jbergangsbereich Phytal (fi) —
Epipsammal {ep), einerscits und Epipsammal (ep) — Troglophile (tf) und
Troglobionten (th) andererseits. Ernfhrungsméssig sind fast alle Detritusfres-
ser, echic riuberische Titigkeit ist selten. Als schlechte Schwimmer [iihlen sie
sich offenbar nur im inferstiticlen Raum phytaler oder psammaler Natur
wohl, Sie “kleben” dort an flachen oder runden Oberflichen. Lhre Verbrei-
tungsgeschwindigkeit st minimal, in {0 ml Grobsand kénnen hunderte von
Exemplaren einer Art vorkommen. Ahnliches gilt fiir nasscs Algen- und Moos-
geflecht. Lehmschichten und Steinlagen isolicren oft thre interstitiellen Nischen,
Erdkatastrophen lassen daher am Wandlungsort inuner gentigend Refugial-
substrat mit Harpacticidenpopulationen zor Neuwbesiedlung vorilibergehend
zerstdrter Biotope zutiick, Katastrophenzeiten sind im allg. ungleich kiirzer
als Ruheperioden, was wesentlich zur Erhaltung der Einzugsgebiste der ver-
schiedensten Harpacticoidenpopulationen beigetragen haben dilefte. Es ist
daher verstandlich, dass orthogenetische Trends bivgeographischer Natur sich
relativ gut under den Harpacticoiden erhalten konnten. lhre geographische
Fixierung konnte sich allen erdgeschichtlichen Gewalten zum “Trotz" erhalten.

Autf Grund des von Jakobi (1972) erarbeiteten Schalenmodells ldsst sich
schliessen, dass gewisse Entwicklungsgrundtendenzen charakteristisch fir die
verschiedenen biogeographischen Fonen der Erde sind. Die Zonentreue geht
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Fig, 3 Schalenmodell der Enp. Py &, Trendreiben: 1-8. Schalenhiihen entsprechend den Dhafferen-
cierungspraden; a-1, die biogeographischen Trendreihen (12); a-d, Meo-Arkts und Pali-
Arktis (asrlich und wesilich); e, Orientalis-Region, =0, Aethiops; -1 Meotreps (Jakabi,
| 973,

soweit, dass wir, in Analogie zum Peniodischen System der Elemente, die mde-
liche Existenz noch fehlender Arten innerhalb ciner Reihe sozusagen voraussa-
gen konnen. So stellten sich die durch Enckell (19700 aus Ceylon beschriebenen
Arwen Parastenccaris noadtl, P, brincki, P. lanceolara und P, frenae in Wirk-
lichkeit als Wertreter einer biogeographischen Tyvpeneinheit dar. Diese fehlte
perade noch, als die “e” — Reihe im Schalenmodell aufpestellt wurde, Thre Exi-
stenz war bereits theoretisch gefordert worden. Andererseits sind immer noch 4
weitere Grundeypen flir die Orientalis-Reglon zu erwarten (Jakob 1972). Die
Typenhildung (Enp. P, &5 ) ist also bei Harpacticoiden streng biogeographisch
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bedingt und oftenbar ziemlich unabhingig von der natirlichen 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 Schlisse Gber dic Existenz biogeographi-
scher Trendrethen  erlauben.  Variable Charakteristica, wic  allgemer-
ne Kérperformverhilinisse, Lingenbreitenindex, Furkallinge, Glieder- und
Borstengrdsse. reigen offenbar keine biogeographische Signifikane {Gr Trend-
bildung,

Ein Paradebeispiel stellt der Enp, Py o, dessen biogeographische Trend-
hildung eingehend von Jakobi (1972} untersucht wurde. Voraussetzung ist,
dass man zundichst zur Typisierung der Formen schreitet, Durch diese typisie-
rende Abstraktion kommt man unter Anwendung des Schalenmadells wu
cinerml periodischen Trendsysiem biogeographischer Essenz. Man wird dazu
gelihrr, Haupt- und Nebenreiben zu unterscheiden. Beide kdnnen bereits “ge-
sittigt” (= komplett) oder noch “ungesdttigt” sein. Aul jeden Fall herrscht
aber biogeographische Gebundenheit.

Als eine weltere Wesensgrundlage gilt flir dic bisher gelundenen biogeogra-
phizschen Trendreihen die urspringliche Existenz einfacher Trendreihengrund-
formen innerhalb siner gewissen Gloichgewichislage, welche 1m Madell der 4.
bew. 5, Schale entspricht,

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

I — Difterenzierung: bedeutet Speriulisierung, im Falle des Enp, Py J die
Entwicklung des Haptischen Leistungsmechanismus. Die hierbei verwirklich-
ten Formungstendenzen lassen sich folgendermassen klassifizieren:

a - haptische Enddifferenzierung unter Einwirishicgen entgegen den kon-
stanten Basisborsten. Dieses Prinap finden wir verwirklicht bei allen paldark-
tischen Arten, sowie der Afrika-Trendreihe “h™.

b — haptische Enddilferenzierung unter Auswirishiegen. Die bel “a™ stets
vorhandene Basalborste wird nicht mehr gebildet (Taotalreduktion). da sie
durch den Realisationswechsel tberflussig ist,

¢ — haptische Enddiffercnzierung unter Auswirtshiegung. Formarion ciner
Basalstachelreihe, welche die Basis des Endopoditen iiberlagert. Dieser Me-
chanismus ist fiir die Afrika-Reihe “™ charakteristisch.

d  haptische Differenzierung des Enp. P, & unter Aufrechterhaltung sei-
ner breiten Basis. e Eotwicklung von sekundiren Gebilden wie Membranen
und Stacheln sind artcharakteristisch.

2. Sukzesgive Reduktion des Enp. Fo & bis zur villigen Rickbildung ein-
schliesslich seiner Akzessarien {Basisstacheln, Membranen u,s.w.). Die Trend-
falge 15t natiirlich koanvergent und bisher vollstandig nur fiir die Paliarktis und
MNeotropis bekannt. Es besteht aber kein Zweifel, duss Paralleltypen auch in
den dbrigen Erdregionen vorkommen. Endresultat st unabhiingig von der
jeweiligen biogeographischen Trendrethe, stets der Dir die Schale | charakier-
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istische nur den Exopoditen bewahrende P, Wic hei den Differenzierungsrei-
hen lassen sich auch hier wieder verschiedene Wege erkennen:

a — Eliminierung des Enp, unter Beibehalten der Basisstachelreihe oder
wenigstens cines Vertreters derselben: die paldarktische Rethe “a" und wahr-
scheinlich auch “b™ sowie die Orientalisreihe “” gehdren hlLthr

b (radative Eliminierung der Basissmche]rmh& welche bei den meisten
Vertretern dieses Pringips diberhaupt nicht mehr gebildet werden, bei den Ty-
pen der differensieriesten Formen aber noch als haptische Gebilde erhalten
hleiben.

¢ — Paralleleliminicrung des Enp. Py zusammen mit der Basisstachelreihe,

Die Trendreihenanulyse veigt nun, dass es nicht angdngig ist. Harpacticoiden
zu Gruppen zusammenzustellen, our weil sie in dieser oder jener Richtung
{ Thorakopoden) dhnliche Formen entwickelten {Reduktionsanalogie), Solle
aul Grund jener scheinbaren Identitit oder Ahnlichkeit dann noch auf das
ehemalige Bestehen von Kontinentalzusammenhingen geschlassen werden, so
besteht die dringende Gefahr eines doppelten Kurzschlusses.

AUBAMMENFASSUNG

T¥ank dem nischentreusn Verhalen der grossen Mehrient der Jlarpacticaiden wir cs maglich, an
div Herausarbenwng dkotogischer ond Blogeographischer Trends su gehen. Mach Besprechen der
ine et Literatur auffmdbaren sparkehen aden wird versuchi unter Anwendung der sag. morpho-
okalagmehen Korrelativosanalvse evidene dkalogisehe Trends ro churakilenisicren Bs werden die
fiir div Harpaeticaiden als bravchbare Charakreristica befundenen Formen eiegehend auf thren
Anpissuneswe 1 hin wmersucht, Dann wird vur Dedinition der dkologischen Gruppen geschoiten,
Lrmodie Anadvsenresultde auf cine krtkresistente Grundlags cu swellen, worden die gefundenen
Woerle nach der sutistschen Analvie unterwcrien. Mehrere graphische Darswellungen versuchen
den Anpassungsprosess klarrusiellen, Einschligipe Adaplationsdiggramme lassen allgemeine An-
passingsndensen sowie spezifische Entwicklungsgradienten sindeutig erkennen.

Pavpilel wnre shalogschen Trendbildung werden die Esgenhesten hiogeceraphisches Treads ao
Beispael der Enp. Tt - Ahwandlung diskutieet,
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