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ABSTRACT. The swimming of the Talitridae (Crustacea, Amphipoda): Functional morphology, 
phenomenology, and energetics. The Talitridae, we l l -known for their  jumping  behaviour ,  swim 
with help of the tail-flip, This movement  of the a b d o m e n  is also known from other  amphipods  like 
the Gammar idae  which are normally not able  to move by jerks outside the water. The suspected 
homology be tween  the tail-flip w h e n  swimming  and  the jerky movemen t  of the abdomen  when  
jumping  gave rise to this investigation,  mainly  based  on h igh  f requency film recordings,  on the 
swimming of Hyale nilssonii, Orchestia cavimana, and Tafitrus saltator (family Talitridae) as wel l  
as three related species of the families Gammar idae  and  Corophiidae.  Compara t ive  morphometr i -  
cal and  SEM-studies on the habi tus  of the  species and  the bui ld  of the  involved l imbs reveal  the 
ra ther  uniform construction of the  Gammar idea ;  funct ional  adapta t ion  to the env i ronment  and  to the  
way of l iving become apparen t  in minor alterations.  The joints of the pleopods and  uropods show a 
clear structural adapta t ion to the mechanica l  s t rain dur ing swimming.  The pleopods are moved  
metachronal ly  in all examined  species; angular  velocity and rate of bea t ing  indicate  the efficiency 
of the swimming movement .  In the Talitridae, the metachronal  beat  of the pleopods is near ly  always 
coupled with the tail-flip while  in the Gammar idae  and Corophi idae the tail-flip, in addi t ion to the 
beat  of the pleopods, is mostly used for a start from the subsoil  or for a change  in swimming  
direction. 14. nilssonii, Gammarus locusta, and Corophium volutator, all inhab i tan t s  of the t idal zone 
in the North Sea shallows, turned out to be the "bes t"  swimmers  whi le  the (semi-) terrestrially 
l iving species, O. cavimana and T. saltator, proved to be ra ther  "poor" swimmers.  This clearly 
indicates the ecological s ignif icance of swimming for the different species. Furthermore,  the tail- 
flip is found to be  of rather  subordinate  importance.  It contr ibutes  to a h igher  velocity if used 
moderately but  is ra ther  obstructive if a large angle  is covered whi le  ex tend ing  and  flexing the 
abdomen.  The efficiency of swimming is inversely proport ional  to the efficiency of jumping  in the 
three ta l i t r idean species. Thus, be t ter  adapta t ion  to terrestrial  life is accompanied  by loss of 
swimming efficiency. Examined under  the aspect  of locomotional  homology, it is concluded that  the 
tail-flip used whi le  swimming is homologous to the  jerky movement  of the abdomen  used for 
jumping.  The comparison of the  swimming  performance of the  examined  species with  other  
crustaceans and some fishes i l lustrates the  over-all  good results  of the  Gammar idea .  

E I N L E I T U N G  

Die  A m p h i p o d a  b i l d e n  e i n e  w e i t v e r b r e i t e t e  u n d  6 k o l o g i s c h  s e h r  v i e l s e i t i g e  G r u p p e  

d e r  M a l a c o s t r a c a .  S ie  k o m m e n  in  M e e r e s t i e f e n  v o n  10 000  m (Al t evog t ,  1971), i n  
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Quel len unter Tage und sogar " . . .  high in moun ta in s . . . ' "  (Abele, 1982) vor. Echte 
terrestrische Arten finden sich nur in der Familie der Tali tr idae (Hurley, 1968), die zur 
gr6f~ten Unterordnung, Gammaridea,  geh6rt. Aber  auch diese terrestrischen "Floh- 
krebse",  die im Deutschen durch ihre spr ingende und hfipfende Bewegung namenge- 
bend ffir die ganze Ordnung waren, haben die F~higkeit  zu schwimmen noch nicht 
verloren, auch wenn sie starke Adaptat ionen an die terrestrische Lebensweise zeigen 
wie z.B. gedrungeneren  K6rperbau, allm~ihliche Reduktion der Pleopoden oder 
Schwimmbeine (Hurley, 1968) und Verkfirzung - verbunden mit kompakterem und 
stabilerem Bau - d e r  zum Springen wichtigen Uropoden oder Stfitzbeine. 

Untersuchungen an Amphipoden beschr~nkten sich bisher zumeist auf die Gebiete 
der Taxonomie, Zoogeographie,  Populationsbiologie und Aktivithtsrhythmik. Die funk- 
t ionsmorphologischen Anpassungen an die Besonderheiten des jewei l igen Lebensrau- 
rues fanden wenig Beachtung. Pardi & Papi (1961, zusammenfassende Darstellung; 
weitere Literatur siehe Arendse, 1980) befaBten sich e ingehend mit der Orientierung der 
Tali t r idae an Land. Auch Bracht (1978, unver6ffentlicht; 1980a, 1980b) w~hlte als 
Untersuchungsobjekte Vertreter der Talitridae; er analysierte das Sprungverm6gen 
dieser Tiere mit Hilfe der Hochgeschwindigkei tskinematographie  und der Stroboskop- 
methode. 

Beobachtungen zum Schwimmen von Amphipoden  ffihrten meist nur zu recht 
a l lgemeinen Bemerkungen fiber Schwimmlage und Gfite des Schwimmverm6gens 
sowie fiber Einsatz des Abdomenschlages  be im Schwimmen. Al lgemein gelten die 
Talitridae, vergl ichen mit ancteren Amphipoden wie z.B. Gammarus, als schlechte 
Schwimmer (Gerstaecker & Ortmann, 1901; Smallwood, 1903, 1905; Mortensen, 1921; 
Schlienz, 1922; Dudich, 1927; Dahl, 1946; Bowers, 1964). Talitrus eastwoodae kann sich 
unter Wasser nicht einmal mehr vom Untergrund abheben  (Lawrence, 1953), und 
Talitrus saltator soll sich nur durch gemeinsame Anstrengung der Pleopoden und des 
ganzen Abdomens gerade noch " . . .  schwebend e r h a l t e n . . . "  k6nnen (Schellenberg, 
1929, 1942); dagegen  gibt Verwey (1927) ffir T. saltator (K6rperl~inge ca. 10 mm) eine 
Schwimmgeschwindigkei t  von 5-6 cm. s -1 an. Dieses ist die einzige konkrete Zahien- 
angabe  zur Schwimmgeschwindigkei t  in der Amphipodenli teratur .  Spelaeorchestia 
koloana kann zwar so gut wie andere Tali tr idae schwimmen, zeigt aber " . . .  consider- 
able difficulty in breaking  the surface tension to return to the l a n d . . . "  (Bousfield & 
Howarth, 1976). 

Schon diese wenigen, recht unprhzisen ~uBerungen deuten die Komplexit~t des 
Schwimmvorganges bei den Amphipoda  unct insbesondere bei den Tali tr idae an. Hinzu 
kommt die vermutete funktionsmorphologische Homologie des Sprungvorganges der 
Tali tr idae mit dem Abdomenschlag  w~ihrend des Schwimmens (Bracht, 1980b), was 
durch Befunde zum funktionellen Ban der Abdomenmuskula tur  von Orchestia cavimana 
(Vogel, 1986) gestiitzt wird. Um hier~iber n~here Aufschlfisse sowohl qualitativer als 
auch quanti tat iver Art zu erlangen,  setze ich erstmalig die Hochfrequenzkinematogra- 
phie zur Untersuchung schwimmender  Amphipoda ein. Rasterelektronenmikroskopi- 
sche Untersuchungen zur Pleopoden- und Uropodenmorphologie erg~inzen die Befunde. 
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VERSUCHSTIERE UND A N G E W A N D T E  VERFAHREN 

U n t e r s u c h t e  A r t e n ,  d e r e n  L e b e n s r ~ i u m e  u n d  L e b e n s w e i s e  

Als Un te r suchungsob jek te  w~hl te  ich drei  Ar ten  der  Fami l i e  Ta l i t r idae :  Orchestia 
cavimana Heller ,  1865, Talitrus saltator (Montagu,  1808) und  Hyale nilssonii (Rathke, 
1843). Ve rg l e i chsda t en  g e w a n n  ich an  Gammarus locusta (Linn~, 1758) und  G. pu lex  
(Linn~, 1758), Fami l i e  G a m m a r i d a e ,  sowie  an Corophium volutator (Pallas, 1766), 
Famil ie  Corophi idae .  

0. cavimana sammel t e  ich in den  Ger611- und  S t e i n p a c k u n g e n  des  Dor tmund-Ems-  
Kanals be i  Mi ins te r -Hi l t rup  o b e r h a l b  de r  Wasser l in ie .  Diese  Tiere  l ieBen sich gu t  in 
Zucht ha l t en  und vermehren ,  wie  d ieses  von L e h m a n n  (1971, unver6ffent l icht)  und  
Bracht (1978, unver6ffent l icht ;  1980b) b e s c h r i e b e n  wird.  O. cavimana s tand  mir  so auch  
im Winter  in au s r e i chende r  Zahl  zur Ver f i igung  und  bot  s ich da du rc h  fiir Vorversuche  
j eg l i cher  Art an. 

T. saltator leb t  am obe ren  Sp i i l s aumrand  von Sands t r~nden  un te r  a n g e s c h w e m m -  
tern Pf l anzenmate r i a l  und  St randgut .  Zum S c h w i m m e n  hat  d i e se  Art  also n o r m a l e r w e i s e  
ke ine  G e l e g e n h e i t  mehr.  Wie  O. cavimana ist 71. saltator haupts~ch l ich  nachtak t iv .  
Meine  Versuchs t ie re  s t a m m e n  vom Osts t rand  von Norde rney ,  wo ich sie un te r  a n g e -  
s chwemmten  H o l z p l a n k e n  land.  

Als dri t te  Art der  Ta l i t r idae  un te r such te  ich H. nilssonii. Diese  F lohk rebse  g e h e n  
nicht  an Land, sondern  ha l t en  s ich im P f l anzenbewuchs  i nne rha lb  de r  G e z e i t e n z o n e  auf. 
Ich fand/- / ,  nilssonii im Fucus-vesiculosus-G~rtel auf den  be i  Flut  rege lm~Big  i iberf lu te-  
ten und dem Kiis tenschutz d i e n e n d e n  S te inw~l len  im W a t t e n m e e r  vor de r  Bio log ischen  
Stat ion Carol inens ie l .  H. nilssonii wie auch T. saltatorwurden mbgl ichs t  ba ld  ( innerha lb  
yon 24 S tunden  nach  d e m  Sammeln)  gefi lmt,  da  d iese  Krebse  in Z u c h t b e c k e n  nur  
wen ige  Tage  ~iberlebten. 

Die drei  b e s c h r i e b e n e n  Ar ten  der  Ta l i t r i dae  r ep r~sen t i e ren  drei  Stufen auf dem 
Weg  zur te r res t r i schen Lebensweise .  H. nilssonii ist als  l i tora le  Art  noch sehr  s tark  an  
das  Wasser  gebunden .  O. cavimana l eb t  zwar  o b e r h a l b  der  Wasser l in ie ,  ist  abe r  noch 
nicht  so gut  an das  ter res t r i sche  Leben  angepaBt  wie  T. saltator; fiir l e tz te ren  ist es 
ausre ichend,  wenn  der  Sand  noch ger ingf f ig ig  feucht  ist. T. saltatorzeigt auch en t spre -  
chend  das  bes te  S p r u n g v e r m b g e n  d ie se r  dre i  Ar ten  (Bracht, 1980b). 

Mit  H. nilssonii vergese l l schaf te t  f indet  man  G. locusta. Er ist ebenfa l l s  e in  Bewoh-  
ner  des  P f l anzenbewuchses  im Litoral  de r  W a t t e n m e e r e  und  e i g n e t  s ich d a h e r  gut  als 
Verg le ichsar t  zu den  g e n a n n t e n  Tal i t r idae .  Als  S~iBwasser-Vertreter  de r  G a m m a r i d a e  
w~hlte  ich G. pulex. Er bewohn t  d ie  p f l a n z e n b e w a c h s e n e n  S te l len  f l ieBender  Gew~isser. 
Dort tritt  er in k laren ,  s a u b e r e n  B~chen in groBer Zahl  auf. M e i n e  Versuchs t ie re  
s t ammen  grbBtentei ls  aus  d e m  H a n g s b a c h  be i  H a n g s b e c k  im w e s t l i c he n  Mi ins te r land .  
Die G a m m a r i d a e  wurden  ebenfa l l s  mbgl ichs t  ba ld  nach  d e m  S a m m e l n  gefi lmt.  

Die Ver t re ter  der  Ga t tung  Corophium b i e t e n  aufg rund  ihres  Habi tus  a n d e r e  Voraus-  
se tzungen  fiir das  S c h w i m m e n  und  i n s b e s o n d e r e  fiir d e n  A b d o m e n s c h l a g  als  d ie  
Ta l i t r idae  und  d ie  G a m m a r i d a e .  Dahe r  schloB ich C. volutatorin m e i n e  U n t e r s u c h u n g e n  
ein. Dieser  Krebs leb t  in groBer Zahl  im Schl ick  des  Wat t enmeeres ,  wo er U-fbrmige  
Rbhren anlegt .  Vom E ingang  der  Rbhre aus  wi rd  de r  Schl ick  un te r  Mi th i l fe  de r  l a n g e n  
zwei ten  A n t e n n e n  " a b g e w e i d e t " .  W~hrend  der  a b l a u f e n d e n  bzw. au f l au fenden  Flut  
sieht man  v ie le  d iese r  Wa t tk rebse  in den  k l e i n e n  Pr ie len  hin-  und  herschwirnmen.  
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M e i n e  Versuchs t ie re  s t a m m e n  w i e d e r u m  aus d e m  W a t t e n m e e r  vor de r  Biologischen 
Sta t ion Caro l inens ie l .  Sie k o n n t e n  f iber  Wochen  in e i n e m  zur Half te  mit  Schlick0 zur 
a n d e r e n  H/ilfte mit  M e e r w a s s e r  geffi l l ten,  gut  be l f i f te ten  A q u a r i u m  g e h a l t e n  w e r d e n  
(s iehe auch M e a d o w s  & Reid, 1966). 

M e t h o d e n  

Ffir d ie  v e r g l e i c h e n d - p h / i n o m e n o l o g i s c h e n  und  ene rge t i s chen  Unte r suchungen  des  
S c h w i m m e n s  de r  e rw~hn ten  Ar ten  w u r d e  d ie  H o c h f r e q u e n z k i n e m a t o g r a p h i e  e inge -  
setzt. Zur  Ver f i igung  s tand  e ine  1 6 - m m - H o c h f r e q u e n z k a m e r a  vom Typ LOCAM (Modell  
51-0002, Red l ake  Corporat ion,  Campbe l l ,  Calif. ,  U S A ) m i t  e i n e m  75-mm-Objek t iv  (Kern 
Swi tar  1 : 1,9) und  Z w i s c h e n r i n g e n  von 15 bis  30 m m  L~inge. Die A u f n a h m e g e s c h w i n -  
d i gke i t  be t rug  500 B/s, die  Be l ich tungsze i t  pro Bild 1/1500 s; nach der  Besch leun igungs-  
p h a s e  de r  Kamera  w u r d e  d ie  e i nges t e l l t e  Bi ld f requenz  inne rha tb  e ines  Sp ie l r aumes  von 
_+ 2 B/s geha l t en .  Die Be l euch tungse inhe i t  be s t a nd  aus zw61f Punkts t rah le rn  von 
j ewe i l s  150 W (zusammen  1800 W). Dadurch  konn te  e ine  Blende  von 11 bis  16 erre icht  
werden .  In Abs t~nden  yon 10 ms wurde  der  F i lmrand  mit  Z e i tma rke n  versehen,  die  die  
g e n a u e  Er rechnung  de r  F i l m g e s c h w i n d i g k e i t  e r l aub ten .  Ffir erste Uber s i ch t sau fnahmen  
s te l l te  ich e ine  G e s c h w i n d i g k e i t  von 300 B/s be i  5 m m  Zwischenr ing  und  900 W 
Be leuch tung  ein0 wodurch  i m m e r h i n  noch Blende  4 er re icht  wurde .  Als F i lmmate r ia l  
v e r w e n d e t e  ich hande l s f ib l i ches  Nega t iv -  und  Pos i t ivmater ia l  (Gevapan  30 N mit  
19 DIN, 36 N mit  24 DIN und  30 R mit  17 DIN). Durch d ie  Wahl  der  Opt ik  konnten  die  
Versuchs t ie re  auf d e m  Fi lm mit  e i n e m  Verk l e ine rungs fak to r  von 0,28 bis  0,42 abgeb i l -  
de t  werden .  

Die Versuchs t ie re  b e f a n d e n  sich w/~hrend der  Aufnahme  in e iner  Glaskf ivet te  mit  
den  InnenmaBen  58 m m  × 80 m m  × 11 m m  (B × H × T). Die Frontscheibe ,  durch  d ie  
gef i lmt  wurde ,  b e s t a n d  aus  1 m m  d i c k e m  Glas,  d ie  Rf ickwand wurde  ffir Ubers ichtsauf-  
n a h m e n  mi t  s c h w a r z e m  Schaumstoff  versehen .  Ffir quan t i t a t ive  M e s s u n g e n  schob ich 
e inen  weiBen Raster  auf s chwarzem Grund  (Maschenwe i t e  2 mm) ein; auBerdem w~hl te  
ich den  Bi ldausschni t t  so, dal~ nur  w i rk l i ch  freies,  n icht  durch Sche iben  beh inde r t e s  
S c h w i m m e n  gef i lmt  wurde .  

U m g e b e n  war  d ie  Glaskf ive t te  von e ine r  gr6f~eren Kfihlkfivette (InnenmaBe: 
145 m m  × 80 m m  × 51 mm), d ie  mi t  e i n e m  Gemisc h  aus  Wasser  und Eis geffillt  wurde.  
So konnte  d ie  W a s s e r t e m p e r a t u r  in de r  Versuchskf ive t te  in  e i n e m  a n n e h m b a r e n  Bereich 
g e h a l t e n  werden .  Zu Beg inn  be t rug  s ie  (je nach  Dauer  der  Eins te l la rbe i ten)  20 bis 25 °C, 
sie  s t ieg  dann  w~ihrend de r  A u f n a h m e n  auf m a x i m a l  28 °C an. L e h m a n n  (1971; unver6ff.) 
g ib t  als  Vorzugs t empera tu r  15- bis  17-mm groBer Exempla re  yon O. cavimana im Augus t  
22 bis  27 °C an  (meine  F i l m a u f n a h m e n  e r fo lg ten  w~ihrend der  S o m m e r m o n a t e  von Ende  
Mai  bis  Mit te  S e p t e m b e r  1981 und  1982), als Le t a l t empe ra tu r  35 bis  40 °C, und  Schel len-  
be rg  (1942} fand G. pu lex  an e ine r  Stel le ,  wo d ie  J ah re sdu rchschn i t t s t empera tu r  immer-  
h in  19,7 °C be t rug .  

Vor de r  Aufnahme  w u r d e n  d ie  Versuchs t ie re  m inde s t e ns  ffinf S tunden  be i  Raum- 
t e m p e r a t u r  (ca. 24 °C) geha l t en .  Ffir Talitrus saltator, Hyale nilssonii, Gammarus locusta 
und  Corophium volutatorffillte ich d ie  Versuchskf ive t te  mit  M e e r w a s s e r  vom j e w e i l i ge n  
Fundor t  (die Salinit}it be t rug  28 bis  32 %o), fiir Gammarus pu lex  e n t sp r e c he nd  mit  
SfiBwasser vom Fundor t  und  fiir Orchestia cavimana mit  Lei tungswasser ,  woran  d iese  
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Tiere durch die Zucht gew6hnt  waren.  Gleich nach  e iner  Aufnahme  w u r d e n  die 
Versuchstiere auf e iner  Ana ly senwaage  (Sartorius Selecta-Standard,  200 g/0,1 rag) nach  
vorsichtigem Abtupfen  noch anha f t enden  Wassers ge w oge n  u n d  anschl ie l tend in  70- 
prozent igem Alkohol konserviert .  

Die quant i ta t ive  Auswer tung  der Fi lme erfolgte Bild fiir Bild mit  Hilfe eines 
Analysenprojektors  vom Typ Lafayette Analyzer  AAP 300 (Lafayette, Indiana ,  USA). Die 
e inze lnen  Fi lmbi lder  projizierte ich fiber zwei Spiegel  auf e i n e n  Tisch (die Spiegel  
n a h m e n  jeweils  e inen  Winkel  von 45 ° zum Lichtstrahl ein; der Vergr6BerungsmaBstab 
konnte  fiber ,~nderung der Ent fe rnung  des Projektors vom ersten Spiegel  vari iert  
werden) und  zeichnete  sie auf DIN-A4-Papier  urn, das mit  dem obe ne r w ~ hn t e n  R a s t e r -  
jedoch exakt 1 : 10 vergrSBert - bedruckt  war. 

Da n e b e n  der K6rpergeschwindigkei t  auch ve rsch iedene  W i n k e l g e s c h w i n d i g k e i t e n  
ermittelt  werden  muBten, k o n n t e n  fiir die quant i ta t ive  Auswer tung  nur  F i l m a u f n a h m e n  
beriicksichtigt  werden,  die bes t immte  Vorausse tzungen  erffillten: 
- Die Krebse sollten frei und  u n b e h i n d e r t  schwimmen;  es sollte sich weder  um Beginn  

noch Ende der Bewegung  handeln .  Dieses wurde  durch die Wahl  des Bildausschni t -  
tes, der die Versuchskfivettenrfinder nicht  mit einbezog,  an de ne n  sich die Tiere am 
l iebs ten  aufhielten,  we i t e s tgehend  vorgegeben.  

- Die Krebse soll ten paral le l  zur F i lmebene  schwimmen.  Dazu trug die ge r inge  Tiefe 
der Versuchskfivette bei. 

- Die Krebse sollten, yon der Kamera aus gesehen,  g e n a u  in Sei tenansicht  schwimmen,  
da nur  so die Winke lgeschwind igke i t en  von P leopoden  u n d  A b d o m e n  exakt  mel3bar 
sind. 

Aufgrund dieser B e d i n g u n g e n  konnte  ich nur  e i n e n  Teil  der fi lmisch erfaBten 
Schwimmzyklen  (ein Schwimmzyklus  umfaBt e ine n  kompte t ten  Abdomensch lag  u n d /  
oder e ine volls t~ndige Sequenz  von Pleopodenschl~gen)  bezi igl ich al ler  gewfinschten 
MeBwerte analysieren;  K6rpergeschwindigkei t  und  Schwimmzyklusl~inge lieBen sich 
darfiber h inaus  noch bei  e iner  Reihe von Ubers ich t saufnahmen  b e s t i m m e n  (Tab. 1). 

Tab. 1, Anzahl der filmisch dokumentierten, unbehinderten Schwimmzyklen 

Art Schwimm- (a) Uber- davon (b) Auf- davon 
zyklen sichts- quantitativ nahmen zur quantitativ 

(Gesamt- aufnahmen auswertbar quantitativen auswertbar 
zahl) Auswertung 

Orchestia cavimana 244 208 40 36 7 
Talitrus saltator 54 0 0 54 3 
Hyale  nilssonii 212 134 17 78 11 
Gammarus locusta 154 38 7 116 17 
Gammarus p u l e x  129 0 0 129 17 
Corophium volutator 293 174 0 119 16 

Durch die F i lmgeschwindigke i t  von 500 B/s wurde  e in  Schwimmzyklus  je nach 
Dauer in 20 bis 45 Einze lb i lder  zerlegt. Die Einze lb i lder  ze ichnete  ich, wie  schon oben  
beschrieben,  urn; dabei  wurden  die Versuchst iere g e n a u  10fach vergr6Bert abgebi ldet .  
In die Ze i chnungen  trug ich jewei ls  vier MeBpunkte  (ffir C o r o p h i u m  drei) e in  (Abb. 1): 
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P - - - -  Mit te lpunk t  des v ier ten  Pere ionsegmentes ,  zugle ich  ungef~ihrer Schwerpunkt  des 
K6rpers ohne A b d o m e n  (ein genaue r  Schwerpunkt  18Bt sich nicht  angeben ,  da er 
bei  Kr i immung und  St reckung des K6rpers verlagert  wird); 

A = Drehpunk t  zwischen s ieb tem Pere ionsegment  und  erstem Abdomina l segment ;  
T = Telsonspi tze  (dieser Me6punk t  entf iel  bei  Corophium, da er fast deckungsgle ich  

mit  U war}; 
U = Spitze der ers ten Uropoden bei  den  Tal i t r idae und  den  Corophiidae bzw. der 

dri t ten Uropoden bei  den  Gammar idae .  

1 2 3  
! i , i l  

.i / 

"=" '~ i' x,U', 
\ \ 

\ 

Abb. 1. MeBpunkte und -achsen zur quantitativen ]Filrnanalyse. P = Mittelpunkt des vierten 
Pereionsegrnentes; A = Drehpunkt zwischen siebtem Pereionsegment und erstem Abdominalseg- 
ment; T = Telsonspitze; U --- Uropodenspitze; 1-3 = Pleopodenl~ingsachsen; P'A = K6rperl8ngs- 

achse; AT, AU = Abdomenl~ingsachse 

Fiir P und  A bes t immte  ich die L inea rgeschwind igke i t en  durch Messung  der jeweils 
nach drei Bildern zur i ickgelegten  Wegstrecke mit Hilfe e iner  Hand lupe  mit MeBskala 
(Einte i lung in  ' / ,o-mm-Schritte; dutch  die 10fache Vergr66erung der U mz e i c hnunge n  
gegeni iber  den Or ig ina lmaBen der Versuchst iere be t rug  die Ab lesegenau igke i t  also 
_+ ~/10o mm). Da die Schwimmr ich tungen  der Versuchst iere sehr unterschiedl ich waren  - 
jede Richtung zwischen 0 ° (-- senkrecht  nach unten)  und  180 ° (-- senkrecht  nach oben) 
war  m6glich - und  die Schwerkraft  e i nen  nicht  ge r ingen  EinfluB auf die Geschwindig-  
keit  austibt, w u r d e n  die L inea rgeschwind igke i t en  um die ermit te l ten Sinkgeschwindig-  
ke i ten  (Tab. 2) nach dem Vektorsubtrakt ionsgesetz  korrigiert. Die S inkgeschwindigke i -  
ten  bes t immte  ich a n h a n d  von F i lmaufnahmen,  in d e n e n  sich intakte  Tiere he rabs inken  
lieBen. Bei den  in Tab. 2 a n g e g e b e n e n  Werten hande l t  es sich um Mittelwerte verschie- 
dener,  aber  in e twa gleich groBer Tiere. Je k le iner  die Versuchst iere sind, desto 
l angsamer  s inken  sie nach unten .  

Die S te l lungen  des Abdomens  und  der drei P leopodenpaare  sind durch die Winkel  
der en t sp rechenden  Achsen zur K6rperl~ngsachse charakterisiert ,  wobei  ich als K6rper- 
l~ingsachse die Gerade  durch die Punkte  P u n d  A definiere.  Die L~ingsachsen der drei 
P leopodenpaare  sind in Abb. 1 mit  I b i s  3 bezeichnet .  Fiir das A bdome n  sind die Achsen 
AT u n d  AU maBgebend.  Der Winke l  yon 180 ° entspricht  dabei  der gest reckten Abdo- 
menha l tung ;  die Beugung  des Abdomens  driickt sich in k le iner  w e r d e n d e m  Winkel  aus. 
Entsprechendes  gilt fiir die Pleopoden;  de ren  Winke l s t e l lung  lieB sich nur  so lange 
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Tab. 2. Sinkgeschwindigkeiten der untersuchten Arten, ermittelt nach Filmaufnahmen herabsin- 
kender intakter Tiere 

Art Sinkgeschwindigkeit K6rperl~inge 
[m"  s -1] [mm] 

F a m i l i e  T a l i t r i d a e  
Orchestia cavimana 
Talitms saltator 
Hyale nilssonii 

F a m i l i e  G a m m a r i d a e  
Gammarus locusta 

Gammarus pulex 

F a m i l i e  C o r o p h i i d a e  
Corophium volutator 

0,030 20 
0,028 12 
0,026 10 

0,026 5 
bis 0,028 bis 15 

0,026 5 
bis 0,028 bis 15 

0,021 6 

verfolgen,  wie  sie n icht  yon den  Ep imeren  und Coxa lp l a t t en  ve rdeck t  wurden .  Dieses  
war  meis t  be i  e i n e m  Winke l  k l e ine r  als 20 bis  30 ° der  Fall .  

Ein wei te res  MaB ffir d ie  B e w e g u n g  des  A b d o m e n s  bzw. de r  P l eopoden  ist d ie  
W i n k e l g e s c h w i n d i g k e i t .  Diese  e rmi t t e l t e  ich an_hand der  V e r l a g e r u n g  de r  be t r e f f enden  
Achse von Bild zu Bild. Es w u r d e  also nicht  d ie  ,~nderung des  Winke l s  zur K6rperl&ngs- 
achse von e inem Bild zum n&chsten gemessen ,  sonde rn  d ie  d i rek te  Lage&nderung  der  
Abdomen-  bzw. Pleopodenl&ngsachse .  Dadurch  ve rmie d  ich d ie  zus&tzliche U n g e n a u i g -  
keit,  d ie  durch die  - w e n n  auch  ger ingf f ig ige  - V e r l a g e r u n g  der  K6rperl~ingsachse be i  
Kr i immung oder  S t reckung  des  Pere ions  h i n z u g e k o m m e n  w&re. B e w e g u n g e n  des  A b d o -  
mens  und  der  P l eopoden  nach  vorn in Richtung Ce pha lo tho ra x  und  darni t  in Richtung 
der  F o r t b e w e g u n g  des Tieres  be t rach te  ich als posit iv,  e n t g e g e n g e s e t z t e  B e w e g u n g e n  
als negat iv .  

Qual i t a t ive  A u s s a g e n  g e w a n n  ich durch w iede rho l t e s  A n s e h e n  der  F i lme  auf e i n e m  
S teenbeck -Schne ide t i s ch  ST 1201 (Steenbeck,  Hamburg) ,  an  d e m  ich auch  d ie  S ink-  
g e s c h w i n d i g k e i t e n  der  e inze lnen  Ar ten  ermi t te l te .  

Fiir d ie  Ras t e r e l ek t ronenmik roskop ie  w u r d e n  in 70prozen t igem Alkoho l  f ixierte  
Exemplare  in abso lu tem Alkoho l  gewaschen ,  zwei  Tage  lu f tge t rockne t  und  ansch l i e -  
Bend mit  Gold bedampf t .  Als Ger~t  s tand  e in  Ras t e r e l ek t ronenmik roskop  vom Typ Leitz- 
AMR 1000 (Leihgabe  der  Deu tschen  Forschungsgemeinscha f t ,  Pro jek t  A1 13/11) zur 
Verfi igung.  Die morphome t r i s chen  M e s s u n g e n  er fo lg ten  un te r  e i n e m  Wi ld -B inoku la r  
M 5 (Wild, Heerb rugg ,  Schweiz)  mit  MeBokular  be i  6- bis  25facher  Vergr6Berung.  

ERGEBNISSE 

Bevor ich auf d ie  Phf inomenologie  und  Ene rge t ik  des  S c h w i m m e n s  e ingehe ,  
beschre ibe  ich im fo lgenden  kurz  d ie  Morpho log i e  de r  un te r such ten  Ar ten  unter  Her-  
ausa rbe i tung  der  ffir das  S c h w i m m e n  wich t i gen  Besonderhe i ten .  
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V e r g l e i c h e n d - m o r p h o l o g i s c h e  u n d  m o r p h o m e t r i s c h e  U n t e r s u c h u n g e n  

Der in Cepha lo thorax ,  Pere ion  und  A b d o m e n  g e g l i e d e r t e  K6rper  der  meis ten  
A m p h i p o d a  ist l a t e ra l  kompr imier t ,  wodu rch  es fiir d iese  Krebse  schwie r ige r  ist, s ich an 
Land aufrecht  zu hal ten,  als  e twa  ftir d ie  dorso-ven t ra l  abge f l ach t en  I sopoda  (Hurley,  
1968). Die Coxen  der  Pe re iopoden  s ind  p l a t t ena r t ig  verbre i te r t  und b i lden  z u s a m m e n  
mit  de r  B a u c h w a n d  e in  nach  un ten  offenes Gew61be, das  als  Schu tz raum ffir d ie  Kiemen  
und  be i  d e n  W e i b c h e n  ffir d ie  sich e n t w i c k e l n d e  Brut dient .  C a u d a d  setzt  sich d ieses  
Gew61be durch  se i t l iche  Ver l~ingerungen der  Rf ickenschi lder  der  e rs ten  drei  Abdomi-  
n a l s e g m e n t e  (des Metasoms) ,  durch  d ie  s o g e n a n n t e n  Epimeren ,  fort. In d i e sem h in te ren  
Schu tz raum s ind  d ie  P l e o p o d e n  inserier t .  

Die Ta l i t r idae  sche inen  g e d r u n g e n e r  und  k o m p a k t e r  g e b a u t  zu sein  als die  Gamma-  
r idae  und  C o r o p h i i d a e  (Abb. 2); in  de r  Rela t ion yon K6rpe rgewich t  zu K6rper l~nge 
ve rha l t en  s ich j edoch  d ie  un te r such ten  Ar ten  recht  ~hnlich.  Ledig l ich  Ta l i t rus  s a l t a t o r i s t  

re la t iv  e twas  schwerer .  Dadurch  dab be i  den  Ta l i t r idae  n e b e n  den  Coxa lp la t t en  auch die  
Basen  der  ffinften bis  s i eb t en  P e r e i o p o d e n  s tark  ve rbre i t e r t  sind, w i r k e n  d iese  Amphi -  
poda  be i  g l e i c h e r  L~nge und  ann~ihemd g l e i c h e m  Gewich t  gr6Ber und  p l u m p e r  als die  
G a m m a r i d a e  und  Coroph i idae .  

C P A 

I 7 
0 cov~na O Iocusta 

C P A 

C P _ .  A 6 7 

7 

II 
l T saltator 

C P A 

A P _C 

C volutator 

Abb. 2. Habitus der untersuchten Arten. C ---- Cephalothorax; P = Pereion; A = Abdomen; 1-7 = 
Pereiopoden; a-c -- Pleopoden; I-III = Uropoden (O. cavlmana nach Kinzelbach, 1972; T. saltator, 
H, nilssonii, G. locusta und C. volutator nach Sars, 1895; G. p u l e x  ver~indert nach Heinze, 1932} 
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Corophium f~llt dadurch auf, dab der K6rper mehr oder weniger dorso-ventral 
abgeflacht ist, die amphipodentypische laterale Kompression also nicht mehr besteht 
und dab die Coxalplatten kaum verbreitert sind, wodurch die Tiere bei gleichem 
Gewicht auch noch kleiner als die Gammaridae wirken. Diese Krebse sind allerdings im 
allgemeinen recht klein, verglichen mit den Talitridae und den Gammaridae (vgl. 
Tab. 3). 

Die ersten Antennen der Talitridae sind in der Regel viel kleiner und schw~cher als 
die zweiten, nur bei Hyale nilssonii erreichen sie noch die halbe L~inge der zweiten. 
Auch bei Corophlum volutator sind die zweiten Antennen grSBer als die ersten, und sie 
sind auffallend kraftig gebaut; bei den M~innchen kSnnen sie sogar KSrperl~nge und in 
den Basalgliedern auch fast KSrperhShe erreichen. Dutch ihr Gewicht und ihre L~inge 
bieten sie bei Beschleunigungen ein nicht zu vernachl~issigendes Tr~igheitsmoment. Im 
Gegensatz dazu sind die Antennen von Gammams  nicht iiberm~iBig dick. Die ersten 
Antennen sind mindestens so tang wie die zweiten, oft sogar tanger als diese. 

Weitere wichtige Unterschiede zwischen den Familien bestehen im Bau und in den 
Abmessungen des Urosoms. Bei den Talitridae sind die drei Urosomsegmente schmal 
und kompakt gebaut, wodurch die Beweglichkeit zwischen den Urosomsegmenten fast 
nicht mehr gegeben ist, ~hnlich ist es bei den Corophiidae; bei den Gammaridae 
dagegen sind die Urosomsegmente und besonders auch die Metasomsegmente grSf~er. 
Dieses driickt sich im Verh~iltnis der Abdomenl~inge zur GesamtkSrperl~nge aus. So 
betr~igt der prozentuale Anteil des Abdomens an der KSrperl~inge bei den Talitridae 
durchschnittlich 33,5 % (n = 44; Standardabweichung = SD = _+ 2,3 %), bei C. volu- 
tator 38,2 % (n = 10; SD = _+ 2,1%) und bei den Gammaridae sogar 43,8 % (n = 22; 
SD = __ 1,9 %) (vgl. Tab. 3). Diese Relationen bleiben auch mit zunehmender KSrper- 
grSBe bestehen (Abb. 3 A). Die relative GrSBe des Abdomens ist sicherlich ein wichtiger 
Faktor, einerseits fiir die Effektivit~t des Abdomenschlags, woffir beim Riickschlag 
(Streckung des Abdomens) ein l~ingeres Abdomen von Vorteil ist, beim Vorschlag 
(Beugung des Abdomens} jedoch ein kfirzeres, andererseits aber auch fiir die Beweg- 
lichkeit des Abdomens, die bei kiirzerem Abdomen grSBer ist. Im folgenden werde ich 
statt der deutschen Bezeichnungen "Riickschlag" und "Vorschlag" die funktionell 
exakteren englischen Begriffe "Powerstroke" und "Returnstroke" verwenden. 

M o r p h o l o g i e  der  P l e o p o d e n  

Die Pleopoden der untersuchten Arten sind vom Grundschema her gleich gebaut. 
Sie bestehen jeweils aus einem ungegliederten Protopoditen, der zwei vielgliedrige, 
fiedrig beborstete .~ste tr~igt, den Endo- und den Exopoditen. Der Protopodit besitzt 
distal auf der Innenseite einige kleine Borsten, die Schellenberg {1942} als "Retinacula" 
und Dennell (1933) als "coupling-hooks" bezeichnen und dutch die jedes Pleopoden- 
paar miteinander verankert sein soll (siehe dazu auch Bousfield, 1973}, die aber nach 
meinen Untersuchungen keinen effektiven Kopplungsmechanismus darstellen kSnnen 
wie etwa die Koppler der Thoracopoden bei den Copepoda (Manton, 1977; Kohlhage, 
1983}. Die Muskulatur der Pleopoden ist deutlich auf den Powerstroke ausgelegt; 
w~ihrend fiir den Returnstroke nut jeweils ein Muskel am Protopoditen eines jeden 
Pleopoden angreift, wird der Powerstroke dutch jeweils zwei Muskeln bewirkt {Vogel, 
1986). 
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Abb, 3. Prozentuales Verh~ltnis von Abdomenl~nge (A) bzw. Pleopodenl~nge (B) zu K6rperl~inge 
(Ordinate) in Relation zur K6rperlange (Abszisse; in mm). • Orchestia cavimana; • Talitrus sMtator; 

• HI, ale nilssonii; c~ Gammarus locusta; © Gammarus  pulex;  ~ Corophium volutator 

In der Relation P leopodenl~nge  zu Gesamtk6rper l~nge  un te r sche iden  sich die 
Arten nur  wen ig  vone inande r  (Abb. 3 B). T, s a l t a t o r  und  O, c a v i m a n a  h a b e n  besonders  
mit z u n e h m e n d e r  K6rpergr6Be relativ etwas kiirzere P leopoden als die a n d e r e n  unter-  
suchten Arten (siehe auch Tab. 3); dieses zeigt  sich besonders  deut l ich gegen i ibe r  den  
be iden  G a m m a r u s - A r t e n .  Die Pleopoden wachsen  bei  a l len  un te r such ten  Arten  anna -  
hernd isometrisch zur K6rperl/inge. 
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Abb. 4, Scharniergelenk zwischen Protopodit (oben) und Exo- und Endopodit (unten) eines 
Pleopoden von Hyale nilssonii. Mal3stab 0,1 mm 

Bei C. volutator s ind d ie  Pro topodi ten  der  P l eopoden  p la t t enf6rmig  verbrei ter t .  
Dadurch  und dutch  die  s tarke  Bef iede rung  der  Exo- und  Endopodi ten ,  die  auch bei  den 
Ta l i t r idae  und bei  G. locusta recht  s tark  ist - bei  G. p u l e x  w e n i g e r  stark - ,  b ie ten  die  
P l eopoden  dem Wasse r  e ine  grofle Widers tandsf l~che .  

Die G e l e n k e  zwischen  Protopodi t  e inerse i t s  und Exo- bzw. Endopodi t  andererse i t s  
(Abb. 4) e r l a u b e n  ein A b k n i c k e n  der  Nste caudad ,  abe r  nicht  rostrad. Beim Powers t roke 
w e r d e n  d ie  P l e o p o d e n  pass iv  aufgrund  des  S t r6mungswide r s t andes  gestreckt ,  wobe i  die  
Widers tandsf l f iche  we l t e r  vergr61~ert wird.  Die Kontrakt ion  der  en t sp rechenden  Mus- 
ke ln  bewi rk t  e ine  zusfi tzl iche Vers te i fung  und  e in  Absp re i zen  der  Pleopodenfis te  
(Vogel, 1986). Beim Returns t roke  kn i eken  d ie  Pleopodenf is te  d a g e g e n -  w i e d e r u m  
pass iv  - c a u d a d  ab und ve rk l e ine rn  so die  Widers tandsf l~che .  Die b e s c h r i e b e n e n  
G e l e n k e  e rm6g l i chen  ferner  e ine  mfifiige Sp re i zung  der  P leopoden.  

~ h n l i c h  s ind d ie  Borsten der  be f i ede r t en  Exo- und Endopod i t en  inserier t .  Sie s i tzen 
j ewei l s  p a a r w e i s e  l a t e rocauda l  am p rox ima len  Ende  e ines  j e d e n  Segmen te s  (Abb. 5). 
Beim Powers t roke  w e r d e n  sie pass iv  abgespre iz t ,  wodurch  die  Widers tandsf l f iche  der  
P l eopoden  we i te r  vergr6fiert  wird,  be im  Returns t roke  der  P l eopoden  w e r d e n  sie entspre-  
chend  V-f6rmig z u s a m m e n g e l e g t ,  wie  d ieses  von Kaes tner  (1967) und Bousfield (1973) 
b e s c h r i e b e n  wird.  So ga ran t i e r t  schon a l le in  die  mechan i sche  E in l enkung  der 
Pleopodenf is te  und der  Borsten e ine  grol3e Widers tandsf l f iche  be im  Powers t roke  und 
e ine  wesen t l i ch  ve rk le ine r t e  Widers tandsf l f iche  be im  Returnst roke der Pleopoden.  
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Abb. 5. Laterocaudale Insertion der Borsten an den  e inze lnen  S e g m e n t e n  der Exo- und  Endopodi-  
ten e ines  Pleopodenpaares  von Hyale niIssonii. A mitt leres Segment  e ines  Exopoditen~ B Endseg-  

men te  der Endopoditen.  Magstab  50 [~m 
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Abb .  6. A G e l e n k  z w i s c h e n  e r s t e m  U r o s o m s e g m e n t  u n d  d e m  Pro topod i t en  de s  r e c h t e n  e r s t en  
U r o p o d e n  von  Hyale niIssonii. B G e l e n k  z w i s c h e n  Protopodi t  u n d  Exopod i t  de s  r e c h t e n  zwe i t en  

U r o p o d e n  von  Hyale nilssoniL P = Protopodi t ;  Ex = Exopodi t .  MaBs tab  0,1 m m  
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M o r p h o l o g i e  d e r  U r o p o d e n  

Die Uropoden  s ind  ungeschf i tz t  an  d e n  h in t e ren  S e i t e n e c k e n  de r  l e tz ten  dre i  
A b d o m i n a l s e g m e n t e  inserier t .  Sie b e s t e h e n  aus  e i n e m  u n g e g l i e d e r t e n  Pro topodi ten  und  
zwei no rma le rwe i se  e i n g l i e d r i g e n  ,~sten, d e m  Exo- und d e m  Endopodi ten .  Dieses  
Grundschema  gil t  fiir d ie  e rs ten  und  zwe i t en  Uropoden  der  un te r such ten  Ar ten  fast ohne  
Einschr~nkung.  Die dr i t ten  U r o p o d e n  s ind d a g e g e n  un te r sch ied l i ch  ges ta l te t .  Nach  
Sche l l enberg  (1942) u n t e r l i e g e n  sie de r  Ri ickbi ldung.  

Bei den  b e i d e n  Gammarus -Ar ten  s ind  d ie  dr i t ten  Uropoden  groB und  zwei~st ig ;  de r  
Exopodi t  ist auBerdem zwe ig l i ed r ig ,  a l l e rd ings  ist das  zwei te  G l i e d  sehr  k le in .  Rudi-  
ment8r  ist auch be i  den  Exo- und  E n d o p o d i t e n  de r  e rs ten  und  z w e i t e n  Uropoden  e in  
zwei tes  Gl ied  erhal ten;  d ieses  w u r d e  von a n d e r e n  Autoren  b i she r  ve rne in t  (z. B. Schel-  
lenberg ,  1942), 

Die Ta l i t r idae  ze igen  e ine  g e n e r e l l e  L~ingenreduzierung der  dr i t ten  Uropoden;  sie 
s ind k le in  und ein~istig und  t r agen  kr~ft ige Te rmina ldo rnen .  Dieses  w u r d e  von Bracht 
(1980b) als funkt ione t te  A n p a s s u n g  zum A n s t e m m e n  auf e ine r  fes ten  Un te r l age  in ter -  
pret iert ,  was  abe r  s icher l ich  k e i n e  Erk l~rung  fiir d ie  eben fa l l s  k l e i n e n  und  e in~s t igen  
dr i t ten Uropoden  von Corophium se in  kann,  d ie  z u d e m  noch ve rd ick t  sind. 

Die Exo- und E n d o p o d i t e n  wie  auch d ie  Pro topod i ten  de r  U r o p o d e n  s ind  so e inge -  
lenkt,  dab sie - wie  d ie  P leopoden~s te  - nur  in e ine r  Richtung a b g e k n i c k t  w e r d e n  
k6nnen  (Abb. 6), und zwar  dorsad.  Beim A b d o m e n s c h l a g  wi rd  also m e c h a n i s c h  verh in-  
dert, dab die  Uropoden  ven t rad  umsch lagen ,  wodurch  d ie  Effektivit~it des  A b d o m e n -  
schlages  s tark g e m i n d e r t  wiirde.  Exo- und  Endopod i t  s ind  - sowei t  b e i d e  v o r h a n d e n  
s ind - nicht  n e b e n e i n a n d e r  inser ie r t  wie  be i  den  P leopoden ,  sonde rn  schrfig h in te re in -  
ander ,  de r  Exopodi t  ros t rad  und  e twas  mehr  distal .  N e b e n  d e m  d o r s a d e n  A b k n i c k e n  ist  
e ine  Spre izung  der  ,~ste m6gl ich,  wie  ich es auch  schon fiir d ie  P leopoden~s te  beschr i e -  
ben  habe.  

Die Musku la tu r  der  Pro topodi ten  zeigt  ke ine  auf fa l l ende  Bevorzugung  e ine r  Bewe-  
gungsr ichtung,  Remotor  und  Promotor  s ind e twa  g le ich  kr~ftig ausgeb i lde t ;  we i t e r e  
Muske ln  d i enen  zur A b s p r e i z u n g  der  Protopodi ten ,  was  fiir den  Einsatz  der  Uropoden  
als S teue rungsorgan  von Bedeu tung  ist (Vogel, 1986). 

P h ~ i n o m e n o t o g i e  u n d  E n e r g e t i k  d e s  S c h w i m m e n s  

Zur H e r a u s a r b e i t u n g  der  Unte r sch iede  und  G e m e i n s a m k e i t e n  im S c h w i m m e n  der  
un te rsuch ten  Ar ten  ist es n e b e n  der  qua l i t a t iven  A na ly se  erforder l ich,  d ie  Schwimm-  
b e w e g u n g e n  quant i ta t iv  zu er fassen  und  zu ve rg le ichen ,  was  da du rc h  e r schwer t  wird,  
dal~ es sich be im  S c h w i m m e n  nicht  um e inen  dern A l l e s -ode r -N ich t s -Gese t z  fo lgenden  
Vorgang  hande l t  wie  e twa  b e i m  Spr ingen,  sondern  um e ine  in i h rem g a n z e n  Ver lauf  
sehr  va r i ab le  B e w e g u n g  (z. B, Schwimmr ich tung ,  -ge schwind igke i t ,  Einsatz  des  Abdo-  
mens). Abb.  7 ze ig t  e i n e n  Schwimmzyk lus  von O. cav imana als  Se que nz  von F i lmbi l -  
dern.  

Den g e n e r e l l e n  Ablauf  de r  S c h w i m m b e w e g u n g  w e r d e  ich im fo lgenden  s te l lver t re-  
tend  fiir d ie  Ta l i t r idae  an H. ni lssonii  dar legen .  Daran  schliel~en sich in te r spez i f i scher  
und in ter famil i~rer  Verg le ich  an. 
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10 

Abb, 7, Schwirnmzyklus von Orchestia cavlmana (Ausschnitt  aus e iner  Hochfrequenzfilmauf- 
nahme;  zei t l icher  Abs tand  zwischen den  Einzelbi ldern:  6 ms) 
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Das S c h w i m m e n  yon  H y a l e  n i l s s o n i i  

Fast jeder Schwimmzyklus yon/-L nHssonii  wird durch die Streckung des Abdomens 
eingeleitet (Tab. 4). Nur bei ca. 20 % der filmisch aufgezeichneten Schwimmzyklen 
unterblieb der Abdomenschlag, der im Gegensatz zu O. cavimana und T. sal tatorbei  H. 
ni lssoni i  lediglich unterstfitzende Wirkung hat, denn Hauptantriebsorgan sind die 
Pleopoden. Noch w~hrend der Streckung des Hinterleibes (Abb. 8 und 9) beginnen die 
dritten Pleopoden und in Abst~inden von jeweils ca. 8 bis I0 ms die zweiten und danach 
die ersten Pleopoden mit caudad gerichtetem Schlag. Die zeitliche Aufeinanderfolge 
der drei Pleopodenpaare beim Powerstroke ist, verglichen mit O. cavimana und 71. 
saltator (ca. 6 ms), recht langsam. Dadurch bedingt werden h~iufig sogar schon die 
zweiten Pleopoden (und entsprechend auch die ersten) vom beginnenden Returnstroke 
der dritten Pleopoden und des Abdomens in ihrer Bewegung gestoppt. Der beim 
Powerstroke durch das Abdomen fiberstrichene Winkel (bis maximal ca. 50 °) ist recht 
klein, und auch die erreichte Winkelgeschwindigkeit ist mit 2000°/s oder 300 min -1 
geringer als bei O. cavimana und T. saltator (vgl. Tab. 7). Die Pleopoden schlagen im 
Gegensatz zum Abdomen sehr kr~iftig und erreichen Winkelgeschwindigkeiten von bis 
zu 16 500°/s oder 2750 min -1. 

Da die Pleopoden bei Power- und Returnstroke in etwa gleich schnell bewegt 
werden, ist eine Verkleinerung der Widerstandsfl~che durch Zusammenlegen der Pleo- 
poden und Anlegen der Borsten beim Returnstroke, wie ich sie oben beschrieben habe, 
unbedingt notwendig, denn Power- und Returnstroke wfirden sich sonst in ihrer Wir- 
kung aufheben. Beim Abdomen ist eine Verkleinerung der Widerstandsfl~che nur in 
geringem MaBe durch das Zusammenlegen und dorsade Abknicken der Uropoden 
m6glich. Daher ist es angebracht, den Returnstroke des Abdomens um so langsamer 
durchzuf/.ihren, je gr6Ber der fiberstrichene Winkel beim Abdomenschlag ist, denn der 
Widerstand verh&lt sich proportional zum Quadrat der Geschwindigkeit; dieses zeigte 
sich besonders deutlich bei den groBen O. cavimana.  

H. ni lssonii  bevorzugt beim Schwimmen zu fast 70 % die Bauchlage (Tab. 4). Beide 
Antennenpaare werden aufgrund des Str6mungswiderstandes ventrocaudad abge- 
knickt. Die Pereiopoden 1 bis 4 werden nach vorn m6glichst nahe an den K6rper 
angelegt, die langen Pereiopoden 5 bis 7 nach hinten gestreckt bzw. durch den 
Str6mungswiderstand in dieser Lage gehalten, was daraus ersichtlich ist, dab den 
Beschleunigungen und Abbremsungen des K6rpers die Beine erst mit Verz6gerung 
folgen. Die Uropoden (insbesondere die ersten) dienen neben der Steuerung offensicht- 
lich auch der Lagestabilisierung, denn bei starken Abdomenschl~igen werden sie weit 
gespreizt, w~hrend sie bei schwachen Abdomenschl~gen zusammengehalten werden. 
Die Abdomenschl~ige folgen keineswegs dem Alles-oder-Nichts-Gesetz, sondern k6n- 
nen in der Winkelgeschwindigkeit und im iiberstrichenen Winkel variieren. 

In te r spez i f i scher  u n d  interfamili~irer Ve rg l e i ch  des S c h w i m m e n s  

M i t t l e r e  K 6 r p e r g e s c h w i n d i g k e i t .  Die m6gliche Variationsbreite der 
mittleren K6rpergeschwindigkeit kann als MaB ffir die Flexibilit~it beim Schwimmen 
angesehen werden. Die quantitative Auswertung der Filmaufnahmen ergab besonders 
ffir G. locusta, aber auch ffir H. ni lssoni i  eine recht groBe Variationsbreite der K6rper- 



Das S c h w i m m e n  der Tal i t r idae  321 

0- 

6- 

12 -  

1 8 -  

2 ~ -  

30- 

36- 

1 

1 

! i 1¢.m 

Abb, 8. Schwimmzyklus mit Abdomenschlag von Hyale nilssonii. Umzeichnung einer Hochfre- 
quenzfilmaufnahme. 1-3 ~ Pleopoden; Ordinate: Zeit [ms] 

geschwind igke i t  (Tab. 5). Die h6chs ten  absolu ten  K6rpe rgeschwind igke i t en  w e r d e n  

ebenfal ls  von G. locusta und H. nilssonii erreicht.  O. cavimana und T. saltator waren  

trotz ihrer GrSBe recht  langsam,  wobe i  d ie  A n g a b e n  ffir T. saltator nicht  repr~senta t iv  

sind, da nut  drei quant i ta t iv  auswer tbare  S c h w i m m z y k l e n  zur Verff igung standen.  
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Abb. 9. Grafische Darstellung zweier Schwimmzyklen yon Hyale nilssonii. Abszisse: Zeit [msec]. 
Ordinate: A K6rpergeschwindigkeit [m • s-l]; B Stellung der Abdomenachse zur K6rperl~ingsachse 
[°]; C Stellung der Pleopodenachsen zur K6rperl&ngsachse [°]; D Winkelgeschwindigkeit des Abdo- 
mens [°/s]; EWinkelgeschwindigkeit de___r Pleopoden [°/s]; A : _ _ ~  MeBpunkt P, - o - - o -  MeB- 
punkt A; B und D: ~ MeBachse AU; -o---o- MeBachse AT; C und E: - ~ - - o -  drittes Pleopo- 

denpaar; -A---A- zweites Pleopodenpaar; - - o - , - o - .  erstes Pleopodenpaar 

Um die Vergleichbarkeit  trotz unterschiedlicher K6rpergr6Be zu ermSglichen, rela- 
tivierte ich die ermittelten Geschwindigkeitswerte z u m  einen beziiglich des K6rper- 
gewichtes, zurn anderen beztiglich der K6rper- bzw. Pleopodenl~inge. 

Die Variationsbreiten der K6rpergeschwindigkeiten relativ zum KSrpergewicht 
bieten ein etwas verschobenes Bild. O. cavimana und 7". saltator zeigen bei dieser 
Darstellung wiederum recht niedrige Geschwindigkeiten, aber auch G. locusta erreicht 
nicht mehr so hohe Werte; er ist in seiner Leistungsfahigkeit mit G. p u l e x  vergleichbar. 
Die gr6Bte Variationsbreite in dieser Gegen/Jberstellung zeigt/-/, nilssonii; diese Art ist 



T
ab

. 
5.

 G
e

sc
h

w
in

d
ig

k
e

it
ss

p
e

k
tr

u
m

 d
e

r 
u

n
te

rs
u

c
h

te
n

 A
rt

e
n

 (
b

e
z

o
g

e
n

 a
u

f 
d

e
n

 M
el

~
p

u
n

k
t 

P
) 

A
rt

 
A

b
so

lu
tw

e
rt

e
 

p
ro

 g
 

p
ro

 i
n

 
p

ro
 m

 
K

6
rp

e
rg

e
w

ic
h

ts
- 

[m
 •

 s
-l

l 
K

6
rp

e
rg

e
w

ic
h

t 
K

6
rp

e
rl

ti
n

g
e

 
P

le
o

p
o

d
e

n
l~

n
g

e
 

sp
a

n
n

e
 [

m
g

] 

O
rc

he
st

ia
ca

vi
m

an
a 

0
,0

4
3

-0
,1

1
1

 
0

,4
--

 
1,

0 
2

,2
--

 
5

,7
 

1
3

,1
- 

3
1

,6
 

2
0

,4
--

1
1

2
,7

 
T

af
it

ru
ss

al
ta

to
r*

 
0

,0
6

7
-0

,0
9

1
 

1
,3

- 
2

,8
 

5
,6

- 
7

,2
 

2
5

,6
- 

4
5

,4
 

3
2

,2
- 

5
0

,4
 

H
ya

le
 n

il
ss

on
ii

 
0

,1
0

7
 -

 
0

,2
0

2
 

4
,7

 -
 

3
2

,6
 

9
,0

 -
 

2
6

,6
 

4
2

,9
 -

 
1

1
2

,4
 

5
,3

 -
 

2
2

,8
 

G
am

m
ar

us
 l

oc
us

ta
 

0
,0

7
3

 -
 

0
,2

5
0

 
1,

3 
- 

14
,6

 
4

,3
 -

 
2

1
,0

 
19

,3
 -

 
9

7
,9

 
15

,2
 -

- 
5

7
,8

 
G

a
m

m
a

ru
sp

u
le

x 
0

,0
3

9
 -

0
,1

5
7

 
2

,2
 -

 
14

,7
 

6,
4 

- 
15

,2
 

2
6

,3
 -

 
71

,1
 

1,
4 

- 
3

9
,8

 
(u

. 
2

7
,6

 u
. 

3
6

,0
) 

+
 

C
or

op
hi

um
 v

ol
ut

at
or

 
0

,0
2

3
 -

 
0

,1
3

2
 

4,
1 

- 
2

2
,6

 
4

,3
 -

 
2

3
,0

 
15

,4
 -

 
1

0
1

,7
 

5
,2

 -
 

6,
4 

" 
N

u
r 

e
in

z
e

ln
e

, 
n

ic
h

t 
re

p
r~

is
en

ta
ti

v
e 

D
a

te
n

 v
o

rh
a

n
d

e
n

 
+

 D
a

te
n

 e
in

e
s 

se
h

r 
k

le
in

e
n

 T
ie

re
s 

(1
,4

 m
g

 K
6

rp
e

rg
e

w
ic

h
t)

 

~v
 ! ,q
 

LO
 



324 F. Vogel  

dami t  - re la t iv  zum K6rpe rgewich t  - mit  Abs t a nd  d ie  schnel l s te  Art, abe r  auch C. 
volutator er re ich t  noch  recht  hohe  Werte.  

In de r  Li tera tur  zum S c h w i m m e n  v e r s c h i e d e n e r  T ie re  (s iehe z. B. Kils, t979) f indet  
man  h~ufig d ie  sogenann t e  K6rpe r l~ngengeschwind igke i t ,  also d ie  G e s c h w i n d i g k e i t  
re la t iv  zur  K6rper l~nge,  als  Basisgr6f~e ffir v e r g l e i c h e n d e  Untersuchungen .  Sie b ie te t  
e ine  besse re  Verg l e i chsbas i s  als  d ie  Re la t iv i e rung  bez i ig l i ch  des  K6rpergewichts .  So 
wi rd  be i  d ieser  Dars t e l lung  deut l ich,  dab  C. volutator re la t iv  zu se iner  K6rper l~nge 
(wobei  d ie  enorrne L~nge der  zwe i t en  A n t e n n e n  nicht  mit  e i n b e z o g e n  ist) durchaus  ein 
gu te r  S c h w i m m e r  ist  und  in de r  Var ia t ionsbre i t e  e in  Bild ~hnl ich dem yon G. locusta 
biete t .  Die gr61~te Var i a t ionsb re i t e  und  auch d ie  i n sgesamt  h6chs ten  Wer te  ze ig t  wie-  
de rum H. nilssonii. G. pu lex  f~llt in se inen  Wer t en  g e g e n i i b e r  G. locusta wiede r  e twas  
zurfick und  ist nun ungef~hr  g l e i chzuse t zen  mit  O, cavimana. Eine ~hnl iche  Klassif izie-  
rung  de r  Ar ten  erh~l t  m a n  be i  de r  Be t rach tung  der  K b r p e r g e s c h w i n d i g k e i t  re la t iv  zur 
Pleopodenl}inge und  dami t  zur L~inge der  Haup tan t r i ebso rgane .  

Insgesamt  e rwies  sich das  S c h w i m m e n  von H. nilssonfi, G. locusta und  C. volutator 
als  in de r  G e s c h w i n d i g k e i t  f l ex ib le r  g e g e n i i b e r  dem von O. cavimana, T, saltatorund G, 
pulex,  die  bezf ig l ich  de r  un t e r such ten  K b r p e r p a r a m e t e r  e ine  ge r i nge  Var ia t ionsbre i te  
ze igten;  auch  in den  abso lu ten  Z a h l e n w e r t e n  l i e g e n  sie deu t l i ch  un te r  d e n e n  der  
e r s t g e n a n n t e n  Ar ten  (mit A u s n a h m e  von C. volutato~. 

S c h w i m m z y k 1 u s 1 }i n g e. Die Schwimmzyklus t} inge  ist sehr  unterschiedl ich ;  
sie var i ie r t  zwischen  25 ms und  102 ms. A l l e rd ings  l a s sen  sich be s t immte  Gesetzm~iBig- 
ke i t en  und  auch ar t spez i f i sche  bzw. fami l i enspez i f i sche  Unte r sch iede  feststel len.  So 
bes t eh t  g e n e r e l l  d ie  Tendenz  zu z u n e h m e n d e r  Sc hw immz yk lus l~nge  be i  z u n e h m e n d e m  
Kbrpe rgewich t  (Abb. 10 A). Dabe i  z e igen  d ie  Ta l i t r idae  kfirzere Schwimmzyk lus l~ngen  
als d ie  G a m m a r i d a e  und  als C. volutator. Bei O. cavimana und  T. saltator (fiir le tz teren  
]iel~ sich e ine  R e g r e s s i o n s g e r a d e n b e r e c h n u n g  nicht  durchfi ihren,  da  nut  dre i  Werte  zur 
Verff igung s tanden)  s te l l te  ich ann~ihernd g l e i che  S c h w i m m z y k l u s l ~ n g e n  fest, ebenso  
be i  G. locusta, C. pu l ex  und  C. volutator. H. nilssonii n immt  bez / ig l ich  der  Schwimmzy-  
klusl~inge e ine  Mi t t e l s t e l lung  zwischen  d i e sen  b e i d e n  G r u p p e n  ein. Es l iegt  also 
gewisse rmaBen  e ine  T r e n n u n g  in Arten,  d ie  fast imrner  mit  A b d o m e n s c h l a g  s chwimmen  
( --- Tal i t r idae) ,  und in Arten,  d ie  nu t  se l ten  mi t  dern A b d o m e n  s c h l a g e n  (-- G a m m a r i d a e  
und  Corophi idae) ,  vor, w o b e i  H. nilssonii zu Recht  d ie  Mi t t e l s t e l lung  e innimmt,  da d iese  
Art, wie  ich schon oben  feststel l te ,  den  A b d o m e n s c h l a g  nur unters t i i tzend einsetzt .  

Ein we i t e re r  Parameter ,  de r  mit  de r  Schwimmzyklus l~inge  kor re l ie r t  se in  kSnnte,  ist 
d ie  K6rpe rgeschwind igke i t .  Die  Vermutung ,  dab  be i  h6here r  G e s c h w i n d i g k e i t  d ie  
P l eopoden  in e i n e m  schne l l e r en  Rhythmus g e s c h l a g e n  werden ,  d ie  Schwimmzyklus -  
l~inge also ki i rzer  ist, wi rd  durch  d ie  e x p e r i m e n t e t l e n  Daten  best~tigt .  In Abb. 10 B w i r d  
deut l ich ,  dab  be i  n i e d r i g e r  K 6 r p e r g e s c h w i n d i g k e i t  d ie  Schwimmzyklus l~inge  s tark 
va r i i e ren  kann,  n icht  j edoch  be i  hoher.  Hohe  G e s c h w i n d i g k e i t e n  e r re ichen  nur  H. 
nilssonfi und  G. locusta, w o b e i  auch der  le tz te re  dazu  den  A b d o m e n s c h l a g  e inse tzen  
mul3. Ohne  A b d o m e n s c h l a g  ist g e r a d e  be i  G. locusta die  Schwimmzyk lus l~nge  e rheb-  
l ich gr613er und  d ie  G e s c h w i n d i g k e i t  ge r inger .  Die Korre la t ion  yon Schwimmzyklus -  
l~nge  und  K 6 r p e r g e s c h w i n d i g k e i t  wi rd  du tch  d ie  Reg re s s ionsge raden  deut l ich  (ffir 7". 
saltator w u r d e  ke ine  R e g r e s s i o n s g e r a d e n b e r e c h n u n g  durchgefi ihr t ,  es ist l ed ig l i ch  die  
Var i a t ionsb re i t e  de r  G e s c h w i n d i g k e i t e n  angegeben ) .  In sgesamt  s te l l te  ich be i  den  
Cammarus-Arten, besonde r s  be i  G. locusta, e ine  gr613ere Schwimmzyk lus l~nge  als be i  
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Abb. 10. Schwimmzyklusl~nge (Ordinate; in ms) in Relation zum K6rpergewicht  (A; Abszisse; in 
rag) und  zur K6rpergeschwindigkei t  (B; Abszisse~ in m .  s -1) unter  Angabe  der  tats~ichlichen 
Streuung (keine Regress ionsgeradenberechnung  fiir Talitrus saltatorin A und B und ffir Corophium 
volutator in A). • Orchestia cavimana (r A = 0,6548; r B = -0 ,562) ;  m Talitrus saltator; • Hyale 
nilssonii (r g = 0,4747; r B = -0 ,250);  In Gammarus locusta (r g = 0,4455; r B -- -0 ,631) ;  o Gammarus 
pulex (r A = 0,3056; r B = -0 ,177);  ~ Corophium volutator (r B = -0 ,536) ;  (r A und  r B = Korrelations- 

faktoren) 

d e n  T a l i t r i d a e  (mi t  A u s n a h m e  r e c h t  l a n g s a m  s c h w i m m e n d e r  O. cavimana) fest .  C. 

volutator u n t e r s c h e i d e t  s i ch  i n  d e r  K o r r e l a t i o n  v o n  S c h w i m m z y k l u s l ~ i n g e  u n d  K b r p e r -  

g e s c h w i n d i g k e i t  d a g e g e n  k a u m  v o n  d e n  T a l i t r i d a e ,  i n s b e s o n d e r e  H. nilssonii. 

A b d o m e n -  u n d  P l e o p o d e n s c h l a g .  Be i  d e n  T a l i t r i d a e  s i n d  A b d o m e n -  

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

a u c h  d i e  C o r o p h i i d a e  s e t z e n  d a g e g e n  d e n  A b d o m e n s c h l a g  v o r  a l l e m  z u m  A b s t o B e n  v o m  

U n t e r g r u n d  u n d  z u m  W e n d e n  e in ,  w o b e i  l e d i g l i c h  G. locusta i n  d e r  L a g e  ist, d e n  

A b d o m e n s c h l a g  a u c h  z u m  S c h n e l l s c h w i m m e n  z u  n u t z e n .  N u r  b e i  d i e s e r  A r t  k o n n t e  i c h  

e i n e  d e u t l i c h e  Z u n a h m e  d e s  b e i m  P o w e r s t r o k e  d u r c h  d a s  A b d o m e n  i i b e r s t r i c h e n e n  

W i n k e l s  m i t  z u n e h m e n d e r  K b r p e r g e s c h w i n d i g k e i t  f e s t s t e l l e n ;  d e r  A b d o m e n s c h l a g  w i r d  

a l so  i n  e f f e k t i v e r  W e i s e  z u r  G e s c h w i n d i g k e i t s s t e i g e r u n g  e i n g e s e t z t .  Be i  H. nilssonfi  i s t  

d e r  i i b e r s t r i c h e n e  W i n k e l  d a g e g e n  r e l a t i v  k o n s t a n t  u n d  d a m i t  u n a b h ~ i n g i g  v o n  d e r  

G e s c h w i n d i g k e i t .  E i n e n  u n g e z i e l t e n  E i n s a t z  d e s  A b d o m e n s c h l a g e s  s t e l l t e  i c h  b e i  (2). 

cavimana u n d  T. saltator, d i e  b e i d e ,  w i e  H. nilssonii, fas t  a u s s c h l i e B l i c h  m i t  A b d o -  

m e n s c h l ~ i g e n  s c h w i m m e n ,  fest .  

D i e  S c h w i m m l e i s t u n g e n  i m  V e r g l e i c h .  B e i m e i n e n U n t e r s u c h u n g e n  
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wurde  deutl ich,  daB, je k le iner  e in  Tier  ist, die K6rperRingengeschwindigkei t  um so 
gr61~er ist, da[~ also die k l e ine ren  Tiere relativ zur K6rperl~inge schnel ler  sind. Dieses gilt 
pr inz ip ie l l  ffir al le  Arten; a l le rd ings  erreicht  G. l o c u s t a  bei  g le ichen  K6rpergewichten 
gr6Bere K6rper l~ingengeschwindigkei ten,  jedoch nur  un te r  Einsatz des Abdomenschla-  
ges . .~hn l iches  gilt fLir/--/, n i l s s o n i l  und  k le ine  C. volu ta tor .  

Um den  - w e n n  auch k l e i n e n  - Unterschied  zwischen den  Famil ien,  insbesondere  
zwischen den  G a m m a r i d a e  und  den  Tali tr idae,  in  der re la t iven Pleopodenl i inge mit in 
die ve rg le ichende  Betrachtung e inzubez iehen ,  wiihlte ich e ine  Bezugsgr6t3e, die mit  der 
t echnischen  Gr613e PS/kg oder kW/kg vergle ichbar  ist. Als Leis tungseinhei t  d ient  - 
un te r  starker Vere in fachung  - die Pleopodenl i inge.  Ich betrachte also das Produkt aus 

K6rpergeschwindigkei t  und  Pleopodenl i inge  in Relation zur K6rperl~inge. 
K6rpergewicht  

Da die P leopoden fast isometrisch zur K6rperli inge und  damit  negat iv  allometrisch 
zum K6rpergewicht  wachsen,  wird das Verhi~ltnis von Pleopodenl~inge zu K6rperge- 
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Abb. 11. [Kbrpergeschwindigkeit • Pleopodenliinge ] J (Ordinate; in m 2 • s - l  . kg -~) in Relation zur 

K6rperRinge (Abszisse; in mm). Erl~iuterungen siehe Text. + Schwimmzyklus ohne Abdomen- 
schlag; • Orchestia cavimana; • Talitrus saltator; • Hyale  nilssonii; o Gammarus  locusta; © Gam- 

marus  pulex;  m Corophium volutator 
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wicht  mit  z u n e h m e n d e r  Gr61~e ungi ins t iger .  Ein gutes  Verh~iltnis von Pleopodenl~inge 
zu K6rpergewicht  ist also ebenso  wie  e ine  h6here  K 6 r p e r g e s c h w i n d i g k e i t  pos i t iv  zu 

werten.  Das Produkt  aus  K 6 r p e r g e s c h w i n d i g k e i t  und  Pleopodenl~inge b ie te t  d a d u r c h  
K6rpe rgewich t  

e ine  Verg le ichsbas i s  f/dr d ie  Schwimmgfi te ,  d ie  in der  Rela t ion  zur  K6rperl~inge be t r ach -  
tet  w e r d e n  muB, da  gr6Bere Tie re  schon  aufg rund  der  oben  b e s c h r i e b e n e n  morpho log i -  
schen G e g e b e n h e i t e n  benach t e i l i g t  sind. 

Abb, 11 verdeut l icht ,  dab  G. l o c u s t a  fast d u r c h w e g  h6here  Wer te  e rz ie l t  als  e twa  
g le ich  groBe Ver t re te r  de r  a n d e r e n  Arten.  Led ig l ich  k l e ine  H, n i l s s o n i i  e r r e i chen  
~ihnlich gute  Werte,  groBe d a g e g e n  s ind  mit  G. p u l e x  und  k l e i n e n  O. c a v i m a n a  ver-  
g le ichbar .  T. s a l t a t o r u n d  groBe O. c a v i m a n a  l a s sen  nur  e in  m~iBiges S c h w i m m v e r m 6 g e n  
erkennen .  Ffir d ie  Ta l i t r idae  e rg ib t  s ich also e ine  deu t l i che re  A b n a h m e  in der  
Schwimmgfi te  mit  z u n e h m e n d e r  K6rpergr6Be als fiir d ie  G a m m a r i d a e .  Die Da ten  der  
Corophi idae  s ind nur eingeschr~inkt  ve rg le ichbar ,  da  sich der  Bau der  P l eopoden  d ieser  
A m p h i p o d a  doch sehr  von d e m  de r  G a m m a r i d a e  und  Ta l i t r idae  un te r sche ide t .  

Abschl ieBend be t rach te  ich die  e rz ie l t en  k ine t i s chen  Energien ,  also die  Energ ie -  
betr~ige, die  ffir d ie  T r a n s l a t i o n s b e w e g u n g  ben6 t ig t  w e r d e n  (bezogen  auf 1 kg  K6rper-  
gewicht ;  Abb.  12). W~ihrend d ie  me i s t en  Versuchs t ie re  nur  k ine t i s che  Ene rg ien  von 
max imal  ca. 10 -2 J / k g  er re ichen,  e rz ie l t  G. Iocus ta  bis zu dre i fach  h6here  Werte ,  und  
auch k le ine  H. n i l s s o n H  l i e g e n  mit  his  zu doppe l t  so h o h e n  Wer ten  deu t l i ch  f iber  d e m  
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Abb. 12. Kinetische Energie pro kg K6rpergewicht (Ordinate; in 10 -3 J/kg) in Relation zum 
K6rpergewicht (Abszisse; in rag). + Schwirnmzyklus ohne Abdomenschlag; $ Orchestia cavimana; 
• Talitrus saltator; A Hyale  nilssonii; [] Gammarus  locusta; o Gammarus pulex;  ~ Corophium volu- 

ta tor 



328 F. Vogel  

Durchschnit t .  H ie r  e r w e i s e n  sich also ebenfa l l s  G. locusta und  k le ine  H. nilssonii als die 
bes t en  Schwimmer .  

DISKUSSION 

D a s  S c h w i m m e n  a l s  A n p a s s u n g  a n  d e n  L e b e n s r a u m  

Wie  d ie  ob igen  Ausf f ih rungen  i m m e r  w i e d e r  ve rdeu t l i chen ,  s ind Gammarus locusta 
und  Hyale nilssonii die  be s t en  S c h w i m m e r  un te r  den  un te r such ten  Arten.  Beri icksicht igt  
m a n  den  Nachte i l ,  d e n  Corophium volutatoraufgrund se ines  Hab i tus  hat, so zeigt  auch 
d iese  Art  du rchaus  gu tes  S c h w i m m v e r m 6 g e n .  Ein w e n i g e r  gu te r  Schwimmer  ist Gam- 
marus pulex, der  a b e t  im Schni t t  doch noch e twas  leis tungsf~ihiger  ist als Orchestia 
cavimana und  Talitrus saltator. 

Die un te r such ten  Ar ten  l a s sen  sich in drei  6ko log i sche  G r u p p e n  e in te i len :  
- w a t t b e w o h n e n d e  Ar ten  der  Geze i t enzone ,  
- SfilSwasser-Arten in f l ieBenden Gew~sse rn  und  
- ( semi-) ter res t r i sche  Arten.  

G. locusta und  H. nilssonii k o m m e n  vergese l l schaf te t  in den  A l g e n b e s t ~ n d e n  der  
G e z e i t e n z o n e  des  W a t t e n m e e r e s  vor, z. B. auf Fucus vesiculosus. Sie s ind dort  s tark 
w e c h s e l n d e n  U m w e l t b e d i n g u n g e n  ausgese tz t ,  d ie  e ine  f lex ib le  A n p a s s u n g  erfordern.  
Dieses  sp i ege l t  s ich in der  Variabilit~it  des  Schwimmens  wider ,  wie  ich sie oben 
d a r g e l e g t  habe ,  abe r  auch in den  hohen  max ima l  e r re i ch ten  Wer t en  (K6rpergeschwin-  
d igke i t ,  K6rpe r t~ngengeschwind igke i t ,  k ine t i sche  Energ ie  pro kg  K6rpergewicht) .  In 
d i e sem L e b e n s r a u m  s ind  d ie  Tiere  h~ufig e r h e b l i c h e n  Wasserkr~f ten  ausgesetzt ;  d ie  
Krebse  mfissen auch  be i  s t~rkeren  S t r6mungen  in der  Lage  sein, sich for tzubewegen.  

Dieses  gi l t  in ~hnl icher  W e i s e  auch  ffir C. volutator, w o b e i  d ieser  Krebs a b e t  den  
Vortei l  hat, dab er zu e ine r  h a l b - s e d e n t ~ r e n  L e b e n s w e i s e  f i b e r g e g a n g e n  isL C. volutator 
bau t  H6hlen  und ern~ihrt sich im Umkre i s  se ine r  Wohnst~t te .  A l l e rd ings  konnte  ich auch 
grofSe M e n g e n  von C. volutator beobach ten ,  wie  sie be i  e i n se t z e nde r  Ebbe  in den  
Pr ie len  s chwammen ,  wo du rchaus  s t~rkere  S t r6mungen  auf t re ten  k6nnen.  C. volutator 
mug also - zumindes t  kurzfr is t ig  - in de r  Lage sein, e ine r  Verdr i f tung  e n t g e g e n w i r k e n  
zu k6nnen ,  wozu  e ine  gewis se  Anpassungs f~h igke i t ,  w ie  sie d ie  Var ia t ionsbre i t e  der  
K 6 r p e r g e s c h w i n d i g k e i t  andeu te t ,  vonn6ten  ist. Die ge r i nge  Ausdauer ,  d ie  d iese  Krebse  
ze igen ,  ist mit  der  ha lb-sedent~i ren  Lebenswe i se  erkl~rbar ,  d ie  n icht  erfordert ,  da~ C. 
volutator in der  Lage  ist, gr6Bere En t fe rnungen  s c h w i m m e n d  zu f iberbrf icken.  

G. pulex  leb t  als  S~JJ3wasser-Art im Pf l anzenbewuchs  k la re r  f l ieBender  Gew~sser .  Er 
ist also s t~ndig e ine r  S t r6mung ausgese tz t ,  d ie  abe r  in a l le r  Regel  schw~icher ist als 
S t r6mungen  in der  G e z e i t e n z o n e  des  Wat t enmeeres .  Die Gefahr  der  Verdr i f tung  ist ffir 
e i n e n  A m p h i p o d e n  in d i e s e m  Lebens r aum also nicht  so groB wie  im Wat tenmeer .  Bei 
schw~cheren  S t r6mungen  ist G. pulex  durchaus  in der  Lage, e ine  m6gl iche  Verdr i f tung 
du tch  S c h w i m m e n  zu kompens i e r en ,  wie  auch Hughes  (1970) feststel l te .  G. pulex ist 
a lso an  d i e s e n  spez i e l l en  L e b e n s r a u m  in b e z u g  auf das  S c h w i m m v e r m 6 g e n  in genf igen-  
de r  Weise  angepalSt. 

O. cavimana und  T. saltatorals (semi-) ter res t r i sche  Ver t re te r  der  G a m m a r i d e a  s ind 
in ih rem n o r m a l e n  L e b e n s r a u m  nicht  da rauf  a n g e w i e s e n ,  gut  s c h w i m m e n  zu k6nnen,  da  
sie nu t  in Ausnahmef~ l l en  ins Wasse r  ge langen .  Fiir  d iese  Krebse  ist eher  e in  gutes  
S p r u n g v e r m 6 g e n  von Vorteil ,  das  abe r  ande re  morpho log i sche  A n p a s s u n g e n  erfordert  
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als das Schwimmen. So war aufgrund der Lebensweise zu erwarten, dab diese beiden 
Arten schlechteres Schwimmverm6gen zeigen wfirden als etwa H. nilssonii und G. 
locusta, was durch die experimentellen Daten best~itigt werden konnte. Jedoch zeigte es 
sich, daft kleine O. cavimana (yon T. saltator liegen keine entsprechenden Daten vor) 
noch durchaus in ihrer Leistungsf~ihigkeit mit G. pulex  vergleichbar sind und dab diese 
erst mit zunehmender K6rpergr6Be relativ schlechter wird, dal~ also insbesondere die 
grol~en Individuen, die morphologisch in bezug auf die Anpassung an die (semi-) 
terrestrische Lebensweise voll ausgebildet sind, zum Schwimmen nicht mehr so gut 
geeignet sind. Diese SchlufSfolgerung wird auch durch den ineffektiven Einsatz des 
Abdomenschlages best~itigt, der energetisch wesentlich aufwendiger ist als eine 
Sequenz von Pleopodenschl~igen, da eine wesentlich gr61~ere Masse bewegt werden 
muik 

Der A b d o m e n s c h l a g  b e i m  S c h w i m m e n  als h o m o l o g e  B e w e g u n g  zur  Extens ion  
des A b d o m e n s  b e i m  Sp rung  der  Tal i t r idae  

Bevor ich anhand der von Remane (1955, 1961) aufgestellten Homologiekriterien 
auf die Homologisierbarkeit des Schwimmens mit Abdomenschlag mit dem Springen 
der Talitridae eingehe, diskutiere ich zun~chst die Untersuchungen yon Bracht (1978, 
unver6ffentlicht; 1980a, 1980b) zum Springen der Talitridae im Vergleich mit meinen 
Befunden zum Schwimmen. 

Bracht untersuchte das Springen der Talitridae mit Hilfe der Hochfrequenzkinemao 
tographie (1000 bis 2500 B/s) und der Stroboskopmethode. Er unterscheidet drei Sprung- 
phasen, die Sprungvorbereitung, den Absprung und die Phase nach dem Absprung. Zur 
Vorbereitung eines Sprunges wird der Thorax stark gebeugt (Buckelbildung), und die 
Uropoden werden bei eingeschlagenem Abdomen weit gespreizt auf den Untergrund 
aufgesetzt. W~hrend des Absprunges treten zwei Beschleunigungsschfibe auf. Der erste 
(ira Mittel ca. 60 % der Gesamtbeschleunigung) kommt dutch eine pl6tzliche Streckung 
des Thorax in Richtung der K6rperl~ingsachse zustande, der zweite (ca. 40 %) dutch 
"blitzschnelle" Extension des Abdomens. Die Abdomenstreckung reicht also zum Sprin- 
gen allein ebensowenig aus wie der Abdomenschlag zum Schwimmen. 

Auf~er fiir die auch yon mir untersuchten Talitridae gibt Bracht (1980b) Daten zum 
Sprung von O. gammarella und O. platensis, die beide an Kiesstr~inden der Nordsee im 
Bereich der Hochwasserlinie vorkommen, Die wichtigsten Sprungdaten der ffinf Arten 
sind in Tab. 6 zusammengefaBt. Aus den Daten geht klar hervor, dab T. saltatordas beste 
Sprungverm6gen aufweist, Nicht wesentlich schlechter sind O. gammarella und O. 
platensis. Dagegen erreichen O. cavimana und 14. nilssonii nut 55 bis 70 % (je nachdem, 
welche Daten man zugrunde legt) der Leistung von T. saltator, Etwas h6here Werte ffir 
O. cavimana gibt Bracht in seinen frfiheren Arbeiten (1978, unver6ffentlicht; 1980a) an; 
danach wfirde diese Art eine Mittelstellung zwischen den beiden anderen Orchestia- 
Arten und H. nilssonii einnehmen. Allerdings beruhen diese Daten jeweils auf nur 
wenigen Sprfingen, 

Bracht versuchte, die unterschiedlichen Sprungleistungen unter morphologischen 
Gesichtspunkten zu erkl~ren (wobei ich den Begriff "Leistung" hier und im folgenden 
nicht im physikalischen Sinne gebrauche, sondern darunter die "Leistungsf~higkeit ' ,  
also das Sprung- bzw. Schwimmverm6gen, verstehe), und kam zu dem Ergebnis, dab 
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innerhalb einer Art die schwereren Individuen zwar weniger  weit spr ingen - sowohl 
relativ zur K6rperlange als auch, wenn auch weniger  deutlich, abso lu t - ,  aber dag 
durchschnittlich schwerere Arten weiter  springen als durchschnitt l ich leichtere. Seine 
Einteilung in leichte his schwere Arten ist jedoch fraglich. Es ist sicherlich richtig, dab 
H. nilssonii eine durchschnittl ich kle inere  Art ist, jedoch lassen sich die anderen vier 
Arten nicht e indeut ig  als schwerer oder leichter klassifizieren. 

Das Ergebnis, dab kleine Individuen relativ zur KSrpergr6Be weiter  springen als 
gr61~ere, dab sie also das bessere Sprungverm6gen zeigen, stimmt mit meinen Befunden 
bezfiglich des Schwimrnverm6gens fiberein; selbst absolut ist die Sprungh6he kle inerer  
Tiere noch etwas gr6Ber als die gr6Berer Tiere (siehe Bracht, 1980b). Dieses ist auch 
verstandlich, denn das K6rpergewicht wirkt sich besonders in Luft (beim Springen) 
nachteilig aus. Im Wasser (beim Schwimmen) spielen neben dem Gewicht die Gesamt- 
widerstandsflache des K6rpers und damit  der Reibungswiderstand eine Rolle. 

Die Betrachtung der yon Bracht (1980b) beschr iebenen Sprungleis tungen der Tati- 
tridae unter 5kologischen Gesichtspunkten fiihrt zu dem SchluB, dab das Sprungverm6- 
gen in Relation zum Grad der Adaptat ion an die terrestrische Lebensweise zu sehen ist. 
T. saltator ist zweifelsfrei die am besten an die terrestrische Lebensweise adapt ier te  Art 
der untersuchten Talitridae. Dementsprechend zeigt er auch das gr6Bte Sprungverm6- 
gen. O. gammarella und O. platensis, die ~hnliche Biotope bevorzugen, unterscheiden 
sich kaum in ihrer Sprungfahigkeit .  Zu erwarten ware, daI~ O. cavimana, die ebenfalls  
auf steinigen Substraten oberhalb des normalen Wasserpegels  lebt, nicht sehr viel 
geringere Leistungen zeige als die beiden anderen Orchestia-Arten. Dieses ist jedoch 
nicht der Fall: Das deutlich schlechtere Sprungverm6gen von O. cavimana l~iiSt sich 
vielleicht mit der gegeni iber  den Biotopen yon O. gammarella und O. platensis weniger  
exponierten Lage ihres Biotops erklaren. Dadurch k6nnte das Fluchtverm6gen gemin- 
dert sein. Khnlich geringe Sprungleis tungen zeigt H. nilssonii; relativ zum K6rperge- 
wicht ist sein Sprungverm6gen sogar als etwas schlechter zu bewerten,  da die Versuchs- 
tiere dieser Art durchschnittlich wesentl ich kle iner  waren als O. cavimana und kleinere 
Tiere im Schnitt h6here Leistungen (Sprungweite, Absprunggeschwindigkei t ;  absolut 
und relativ zur K6rpergr6Be) zeigen als gr6Bere, wie oben erl~iutert. 

Vergleicht man nun die Sprungdaten mit dem Ergebnis der Untersuchungen zum 
Schwimmen der Talitridae, so f~llt sofort auf, dab die Art mit dem geringsten Sprungver- 
m6gen, H. nilssonii, das beste Schwimmverm6gen zeigt und dieses bei nur unterstiitzen- 
dem Einsatz des Abdomenschlages,  der aber doch recht effektiv ist. Umgekehrt  ist T. 
saltator als ausgezeichneter  Springer nur ein sehr maBiger Schwimmer. O. cavimana ist 
weder ein guter Springer noch ein guter Schwimmer, nimmt also eine Mittetstel lung 
ein; al lerdings zeigen kleine O, cavimana relativ gute Schwimmleistungen.  Auch Dahl 
(1946) sieht in Orchestia, speziell  O. platensis, einen besseren Schwimmer als in 
Talitrus. Schon aus diesem groben Leistungsvergleich laBt sich eine deutl iche Abh~n- 
gigkeit  zwischen Schwimm- und Sprungverm6gen ablesen. Diese beiden Leistungskri- 
terien stehen in einem reziproken Verh~ltnis zueinander.  Es bes tehen also zwei gegen-  
laufige, aber gegensei t ig  bedingte  Entwicklungsreihen, die gemeinsam in Korrelation 
mit der Adaptat ion an die terrestrische Lebensweise zu sehen sind. Indirekt erfiillt 
dieses die Forderung des dritten Hauptkri teriums der Homologie, des Kriteriums der 
Stetigkeit bzw. Kontinuit~t. 

Wie Vogel (1986) zeigen konnte, besteht  die dorsale Muskulatur, die fiir die 
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Extension des Abdomens  zus tandig  ist, fast ausschlieBlich aus dem paar igen  dorsalen 
Langsmuskels t rang,  der, obwohl  er sich aus fiinf Muske ln  zusammensetzt ,  als eine 
Einhei t  zu be t rach ten  ist. Es ist also nur  e in  Muskelsys tem vorhanden,  das e ine  effekt- 
volle Extension des Abdomens  sowohl be im Schwimmen  als auch be im Spr ingen 
erm6glicht,  was der Forderung  des ers ten Hauptkr i te r iums der Homologie, des Krite- 
r iums der Lage, entspricht.  DaB die Muske ln  auch be im Spr ingen  direkt wirken, dab also 
ke in  Energ iespe ichermechan i smus  wie etwa bei  den  Schnel lkafem,  den Elateridae 
(Kaschek, 1984), oder den Spr ingschwanzen ,  den  Col lembola  (Christian, 1979), vorhan- 
den  ist, beweis t  die Tatsache, dab bei  a l len  un te r such ten  Tali t r idae Ermiidungserschei-  
n u n g e n  bei  au fe inande r fo lgenden  Spr i ingen  festgestellt  werden  konn ten  (Bracht, 
1980b). Diese ze igen  sich in  e iner  A b n a h m e  der Sprungwei te  sowie der Sprungfrequenz  
bis zur Thanatose.  Ware ein Energ iespe iche rmechan i smus  vorhanden,  der dem Alles- 
oder-Nichts-Gesetz  folgte, so dtirfte wohl die Sprungfrequenz  mit z u n e h m e n d e r  Sprung- 
zahl abnehmen ,  aber  nicht  die Sprungwei te .  

Ein pr inz ip ie l le r  Unterschied zwischen dem Spr ingen  und  dem Schwimmen zeigt 
sich in der Geschwind igke i t  der Abdomenex tens ion .  Dieser Unterschied ist nicht auf die 
un te r sch ied l i chen  Med ien  (Luft, Wasser) zuriickzufiihren. Ich konnte  naml ich  sowohl 
von O. cavimana als auch von H. nilssonii  Abdomensch lage  im Wasser filmisch festhal- 
ten, die in  ihrem Verlauf der Abdomenex tens ion  be im  Spr ingen  ahnl ich  sind - aller- 
d ings  mit  dem Unterschied,  dab die Tiere sich nicht  von einer  Unter lage abstieBen, 
sondern  frei im Wasser schwammen.  Sie erre ichten Winke lgeschwind igke i t en  von 5- bis 
10fach h6heren  Werten  als be im "normalen"  Abdomensch lag  wahrend  des Schwim- 
mens.  Der Retumstroke  des Abdomens  erfolgt wieder  mit "normaler"  Geschwindigkei t .  
Bemerkenswer t  dabei  ist, dab sich das Tier aufgrund  seiner  Traghei t  wahrend  des 
Abdomensch lages  fast nicht  v o n d e r  Stelle bewegt ;  dieser "bl i tzschnel le"  Abdomen-  
schlag ist also fiir das Schwimmen  v611ig ungee igne t .  

Wie kommt  dieser  Unterschied im Geschwindigke i t sver lauf  zustande? Vermutl ich 
hande l t  es sich um ein  etwas unterschiedl iches  Zusammensp ie l  der Flexor- und  Exten- 
sormuskeln,  wie schon Bracht (1980b) vermutete.  Wahrend  be im Schwimmen mit 
Abdomensch lag  die Flexoren und  Extensoren sich abwechse lnd  kont rahieren  und  somit 
e ine  harmonische  A b d o m e n b e w e g u n g  bewirken,  diirften bei  der "bl i tzschnel len"  
Extension des Abdomens  zunachst  sowohl Flexoren als auch Extensoren kontrahier t  
sein, die S t reckmuskeln  a l le rd ings  nur  maBig, wesha lb  das Abdomen  trotz ihrer 
A n s p a n n u n g  in  dieser  Sprungvorbere i tungsphase  in der e ingek lapp ten  Stel lung ver- 
bleibt .  Bei pl6tzl icher Erschlaffung der Flexoren und  gleichzeit iger,  weiterer  Kontrak- 
t ion der Extensoren wird das A b d o m e n  - wie zu beobach ten  ist - i nne rha lb  weniger  
Mi l l i s ekunden  aus der f lekt ier ten in  die extendier te  Ste l lung gebracht.  Aus der Vor- 
s p a n n u n g  der Extensoren gegen  die Kontrakt ion der Flexoren result iert  demnach  die 
Wirkungsvers ta rkung,  die f~r die "bl i tzschnel le"  Extension be im Sprung no twendig  ist. 
Das Kriterium der spezie l len  Quali t~t  (der Abdomenextens ion)  - zweites Hauptkri te-  
r ium der  Homologie  - ist also nicht  hunder tp rozen t ig  erfiillt. Jedoch reicht der beschrie- 
b e n e  Unterschied im Zusammensp ie l  der Extensor- und  Flexormuskeln  auch nicht aus, 
um die be iden  Bewegungswe i sen  als qual i ta t iv  e indeu t ig  unterschiedl ich  ansehen  zu 
k6nnen .  

Insgesamt  k 6 n n e n  also der Abdomensch lag  be im  Schwimmen  und  die pl6tzliche 
Extension des Abdomens  be im Spr ingen  durchaus  als homologe Bewegungen  betrach- 
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tet werden, zumal diese SchluBfolgerung auch durch die Anwendung der drei Hilfskri- 
terien (Remane, 1961) gestiitzt wird; denn die Uberlegungen sind sicherlich nicht nut 
auf die Familie der Talitridae zu beschr~inken, sondern kSnnen durchaus auf andere 
nahe verwandte Amphipoda wie z.B. die Gammaridae ausgedehnt werden (erstes 
Hilfskriterium). So findet sich das Merkrnal des Schwimmens mit Abdomenschlag auch 
innerhalb dieser Familie, und auch das Springen wurde fiir eine Gammarus-Art, G. 
duebeni, beschrieben (Segerstr~le, 1946); quantitative Aussagen liegen jedoch leider 
nicht vor, so dal~ hier vergleichende Betrachtungen nicht mSglich sind. 

Die Gammaridae und Talitridae bilden ferner eine morphologisch-anatomisch recht 
einheitliche Gruppe, was den Anforderungen des zweiten Hilfskriteriums entspricht. 
Umgekehrt bestehen grof~e morphologische und funktionelle Unterschiede (drittes 
Hilfskriterium) zu anderen Krebsen wie etwa den Decapoda, insbesondere den Lang- 
schwanzkrebsen, die beim Schwimmen den Abdomenschlag als Fluchtmechanismus 
einsetzen - allerdings mit dem Unterschied, da~ der Powerstroke nicht die Abdomen- 
extension, sondern die Abdomenflexion ist, das Tier also dabei riickw~irts schwimmt. 

SCHLUSSBEMERKUNGEN 

Innerhalb der Familie der Talitridae ist jede Ubergangsform von litoraler bis 
terrestrischer Lebensweise verwirklicht. Beziiglich der Morphologie der Pleopoden 
schreibt Dahl (1977), dab selbst die supralitoralen Formen der Gattungen Talitrus, 
Orchestia und Talorchestia normal gebaute Pleopoden haben. Jedoch l~l~t sich das so 
verallgemeinernd nicht sagen. Barnard (1969) sieht gerade den Verlust von Pleopoden 
als Kennzeichen zum einen der sedent}ir lebenden Capretlidea, zum anderen abet auch 
der terrestrischen Arten der Talitridae an, und Gerstaecker & Ortmann (1901) leiten aus 
der Verkleinerung der Pleopodenpaare bei den "Orchestiidae" das " . . .  Unvermbgen, 
sich schwimmend for tzubewegen. . . " ,  ab. Bousfield (1973) betrachtet umgekehrt kr~f- 
tig gebaute Pleopoden als Merkmal rbhrenbewohnender, grabender Arten oder auch 
pelagischer Arten wie z. B. Phronimopsis tumida (Familie Hyperiidae), die als Tiefseeart 
grol~e Vertikalwanderungen durchfiihrt und dementsprechend starke Pleopoden mit 
kr~ftiger Muskulatur besitzt (Vester, 1900). 

Die terrestrischen Arten der Talitridae, insbesondere die in Lauberde tropischer und 
subtropischer W~ilder lebenden, zeigen alle Stadien der Pleopodenreduktion (Hurley, 
1968): So besitzen Orchestia Iesliensis und Talitrus sylvaticus noch zwei Paare volI 
entwickelter Pleopoden, bei O. rubroannulata ist nut das erste Pleopodenpaar normal 
entwickelt, und O. patersoni weist lediglich noch Reduktionsknospen auf. Nach Ste- 
phensen (1938) sollen die Pleopoden bei O. patersoni sogar vollst~ndig reduziert sein. 

Aber nicht nur ~iu~erlich erkennbare Reduktionen der Pleopoden lassen die Adapta- 
tion an die terrestrische Lebensweise erkennen, sondern auch die Muskulatur noch 
vorhandener Pleopoden oder Pleopodenglieder ist betroffen. So stellte Schellenberg 
(1938) bei Arten der Gattung Orchestoidea fest, da~ die Pleonsegmente " . . .  muskelfreie 
Pleopodenstiele, an denen nur eine kleine Knospe als Uberbleibsel eines Pleopoden- 
astes entspr ingt . . . " ,  tragen; die Stiele der ersten Pleopoden wiesen noch Andeutungen 
eines Muskels auf. Und auch Bowers (1964) beobachtete bei (9. californiana und O. 
corniculata, da~ die Pleopoden fiir das Schwimmen relativ unbrauchbar seien und dab 
die Tiere daher verst~irkt den Abdomenschlag einsetzten. 
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Es ze ig t  s ich also, dab d ie  P l e o p o d e n r e d u k t i o n  nicht  ausschl ieBl ich als phy logene t i -  
sche En tw ick lungs r e ihe  zu be t r ach t en  ist, sonde rn  i n sbe sonde re  als Adap ta t i on  an den  
j e w e i l i g e n  Biotop, an  d ie  spez i e l l e  Lebensweise .  So f indet  man  sie genauso  gut  be i  den  
C a p r e l l i d e a  (Bamard,  1969; s i ehe  oben)  wie  auch z. B. be i  d e m  Eins ied le rk rebs  Pagurus 
pollicarus, der  adu l t  nur  noch auf de r  l i nken  A b d o m e n s e i t e  P l eopoden  besitzt ,  d ie  den  
A t emwasse r s t r om im S c h n e c k e n g e h a u s e  in B e w e g u n g  ha l t en  (Bent & Chapple ,  1977); 
d ie  Larva l formen d ieses  Krebses  h a b e n  d a g e g e n  normal  b i l a t e ra l symmet r i sch  ange l eg t e  
P leopoden .  

Die von mir  un te r such ten  Ta l i t r idae  w i e s e n  im Bau der  P l eopoden  kaum Unter-  
s ch i ede  zu d e n  G a m m a r i d a e  auf, und auch  Hess le r  (1982) s ieht  d ie  P leopoden  yon 
Talitrus saltator und  Gammarus pu lex  als  g l e i ch  g e b a u t  an. Daraus  l~igt sich schlieBen, 
dab  T. saltator, obwohl  d iese  Art  yon den  yon mir  un te r such ten  die  am bes t en  an die  
te r res t r i sche  L e b e n s w e i s e  angepaBte  ist, noch nicht  so wei t  vom Wasse r  als Lebens raum 
gel6s t  ist wie  a n d e r e  Ta l i t r idae ,  z. B. de r  als  Gew~ichshaus-Flohkrebs  b e k a n n t e  Talitroi- 
des alluaudi. Die morpho log i s che  A d a p t a t i o n  de r  P l eopoden  kann  abe r  nicht  nur  als 
A n p a s s u n g  an  die  L e b e n s w e i s e  be t r ach te t  werden ,  sondern  muB auch in den  Gesamt-  
hab i tus  e i n g e o r d n e t  werden ,  w o b e i  G e s a m t h a b i t u s  und Lebenswe i se  a l l e rd ings  eng 
kor re l ie r t  s ind  (vgl. Corophium volutator: p la t t en f6 rmige  Verb re i t e rung  der  Protopodi-  
ten  der  P l eopoden  in Korre la t ion  mit  d e m  dorso-ven t ra l  abge f l ach ten  KSrperbau) .  

Bei den  A m p h i p o d a  be t rach te t  Barnes  (1968) a l l g e m e i n  d ie  P l eopoden  als Haup t -  
an t r i ebso rgan  b e i m  S c h w i m m e n  und  s ieht  im A b d o m e n s c h l a g  l ed ig l i ch  e inen  Mecha-  
nismus,  s ich vom Subs t ra t  abzustoBen und  so e ine  re la t iv  hohe  A n f a n g s g e s c h w i n d i g k e i t  
zu er re ichen.  Denne l l  (1933) geh t  sogar  so weit ,  d ie  MSgl ichkei t ,  e inen  A b d o m e n s c h l a g  
in ef fekt iver  Wei se  ausff ihren zu kSnnen,  ehe r  als nega t ives  Kri ter ium bez/ ig l ich  des 
S c h w i m m v e r m S g e n s  e ine r  Art zu wer ten .  "This f lexion p r o b a b l y  prevents  a n  a m p h i p o d  
such as  Gammarus locusta from s w i m m i n g  in a r egu la r  manner ,  as a curved body  
t r ave l l ing  th rough  a dense  m e d i u m  such as wa te r  wi l l  t end  to fol low a curved path ."  Die 
von ihm un te r such te  Art  Haustorius arenarius (Famil ie  Haus tor i idae)  s ieht  er als 
" . . .  beau t i fu l ly  cons t ruc ted  for s w i m m i n g  and  b u r r o w i n g . . . "  an, da  sie we i t e s tgehend  
d ie  M6g l i chke i t  ve r lo ren  hat,  den  K6rper  zu b e u g e n  und  zu s t recken,  also e inen  
A b d o m e n s c h l a g  auszuffihren,  und  b e z e i c h n e t  das  S c h w i m m e n  von H. arenarius, 
obschon  d iese  Art  l a n g s a m e r  se in  soll  als G. locusta (genaue  Z a h l e n a n g a b e n  gibt  er 
nicht), als  "gracefu l" .  

H ie r  muB man  sich d ie  F rage  s tel len,  nach  w e l c h e n  Kri ter ien  das  Schwimmverm6-  
gen  e ines  Tieres  zu beu r t e i l en  ist. Ein s icher l ich  vo r rang ige r  Bewer tungsmaBstab  ist d ie  
e r r e i chba re  G e s c h w i n d i g k e i t  (absolut  und  re la t iv  zur K6rperl~inge), d ie  b e i m  Schwim- 
men  mit  A b d o m e n s c h l a g  du rchaus  h6her  se in  kann  als  be im  r e inen  "P l eopodenschwim-  
m e n "  (Tab. 7), w ie  Kils (1979) be i  Euphausia superba (Euphaus iacea  - Leuchtgarne len)  
fests tel l te ;  er  beze i chne t  das  S c h w i m m e n  mi t  A b d o m e n s c h l a g  als "Schwanzschwim-  
men"  im G e g e n s a t z  zum " P l e o p o d e n s c h w i m m e n " ,  w o b e i  als we i t e r e r  Untersch ied  die  
U m k e h r u n g  der  Schwimmr ich tung  h inzukommt .  Der d i skon t inu ie r l i che  Ant r i eb  durch 
Abdomenschl~ige  k a n n  also du rchaus  Vor te i le  gegen f ibe r  d e m  kon t inu ie r l i che ren  
Ant r ieb  durch  d ie  P l eopoden  haben ,  zumal  w e n n  er als F luch tmechan i smus  dient.  
Energe t i sch  diirf te er  a u f w e n d i g e r  sein.  A b e t  auch  das  mug nicht  immer  fiir d i skont inu-  
ie r l i che  An t r i ebe  gel ten ,  w ie  Weihs  (1977) mi t  Hilfe  e ines  ana ly t i s chen  Mode l l s  nach-  
wies .  W e b b  (1979) e rmi t te l t e  fiir das  S c h w a n z s c h w i m m e n  von Orconectes virilis e inen  
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Wirkungsgrad von immerhin 58 %, ffir das Pleopodenschwimmen von 68 %, also Werte, 
die nach seinen Angaben weit fiber denen von Fischen liegen (10 bis 20 % Wirkungs- 
grad). Auch beim Vergleich der KSrpergeschwindigkeiten schneiden Fische nicht so gut 
ab, wie man vielleicht erwarten wfirde. Nach Nursall (1962) erreichen sie zwar absolut 
gesehen wesentlich h6here Geschwindigkeiten als beispielsweise die Amphipoda und 
auch als andere Crustacea (vgl. Hargreaves, 1981, und Tab. 7); bezieht man die 
Geschwindigkeit jedoch auf die KSrperl~inge (K6rperl~ingengeschwindigkeit), so zeigen 
die untersuchten Gammaridea fast duchweg h6here Werte und damit grSl3ere Leistungs- 
f~higkeit, auch wenn die Fische hydrodynamisch gfinstiger gebaut zu sein scheinen. 

Schon Hertel (1967) stellte jedoch fest, dab es " . . .  keine allgemeingfiltige Bestform 
des Rotationsk6rpers und keine 'Laminarform' schlechthin, sondern immer nur eine fiir 
einen engen Reynolds-Bereich gfinstige F o r m . . . "  gibt (die Reynolds-Zahl gibt das 
Verh~iltnis der Tr~igheitskrfifte zu den Z~higkeitskraften an}, und auch Nachtigall (1977) 
schrieb, dal~ neben der K6rperform auch die absoluten Dimensionen des K6rpers eine 
entscheidende Rolle spielen. Diese werden um so bedeutungsvoller, je kleiner ein 
K6rper ist oder - anders ausgedrfickt - je kleiner die Reynolds-Zahl ist. Fiir Amphipoda 
liegt die Reynolds-Zahl im Bereich von 1 bis 100, also in einem Bereich, in dem 
Tr~igheitskr~ifte und Z~higkeitskr~fte sich in etwa die Waage halten. Ffir Euphausia 
superba ermittette Kils (1979) einen Reynolds-Bereich yon 50 bis 850 und - interessan- 
terweise - fast gleiche Widerstandsbeiwerte (cw-Werte) als Angabe des Str6mungs- 
widerstandes ffir das Pleopodenschwimmen (Cw = 0,31) und das Schwanzschwimmen 
(Cw = 0,33), was auf ~ihnliche Wirkungsgrade hindeutet. Dieses ist also ein weiterer 
Hinweis daffir,daB es energetisch nicht ungiinstiger sein muB, mit Hilfe eines diskonti- 
nuierlichen Antriebs zu schwimmen. 

Arthropoden zeigen allgemein einen evolutiv alten Typ der Bein-Koordination, die 
kreuzweise Verschaltung (von Holst, 1935). Der Phasenunterschied zwischen zwei 
kontralateralen Beinen mul~ bei den Crustacea zwar nicht genau 1/2 betragen, sondern 
kann auch auf 1/3 verringert sein - dieses hhngt v o n d e r  Gesamtzahl der beteiligten 
Beine ab; das synchrone Bewegen kontralateraler Beine ist jedoch als Spezialisierung 
auf eine bestimmte Fortbewegungsweise zu sehen. 

So schlagen die Portunidae, die Schwimmkrabben, ihr ffinftes Beinpaar beim 
Schwimmen synchron (von Holst, 1935); dieses Beinpaar ist auch morphologisch gut an 
die Schwimmbewegung angepaBt. Spirito (1972) beobachtete bei Callinectes sapidus 
(Portunidae) ebenfalls eine Gleichschaltung des fiinften Beinpaares beim Schwimmen, 
w~hrend aber gleichzeitig die zweiten bis vierten Beine gem~B der normalen, kreuzwei- 
sen Verschaltung bewegt wurden. Kfihl (1933) beobachtete, dab die Schwimmbeine bei 
den Portunidae beim langsamen Rfickw~rtsschwimmen auch altemierend geschlagen 
werden k6nnen. Eine ~hnliche Spezialisierung nur eines Beinpaares zeigen die Winker- 
krabben (Ocypodidae). Bei primitiven Arten ist das Winken der groBen Schere (und 
phasenverschoben auch der kleinen Schere) mit in das Verschaltungsschema der 
Schreitbeine einbezogen (Altevogt, 1972), d. h., beim Winken muB das Tier die entspre- 
chenden Schreitbeine mit bewegen, muB also zwangsl~ufig laufen; bei h6her entwickel- 
ten Arten zeigt sich die zunehmende Losl6sung des Winkens vom Laufen, was als 
phylogenetisches Merkmal betrachtet werden kann. 

Eine kontralaterale Synchronisierung der Schwimmbeine, der Pleopoden, ist bei 
den Amphipoda gegeben. Obwohl sich dieses Verschaltungsschema schon bei primiti- 
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v e n  C r u s t a c e a  w i e  Limulus  o d e r  Artemia f i n d e t ,  mul3 es  n a c h  v o n  H o l s t  (1935) a l s  
a b g e l e i t e t  b e t r a c h t e t  w e r d e n .  A u c h  d i e  p r i m i t i v e  A r t  Anaspides  tasmaniae ( S y n c a r i d a )  

z e i g t  b e i m  S c h w i m m e n  s c h o n  e i n e n  m e t a c h r o n a l e n  S c h l a g r h y t h m u s  d e r  P l e o p o d e n  

( M a c M i l l a n  e t  al., 1981),  j e d o c h  h e s t e h t  in  e r s t e r  L i n i e  e i n e  i p s i l a t e r a l e  K o o r d i n a t i o n  d e r  

B e i n e ,  d, h.,  d i e  B e i n e  j e w e i l s  e i n e r  S e i t e  b i l d e n  e i n e  E i n h e i t ,  w ~ i h r e n d  d i e  b e i d e n  

S e i t e n  n u r  lose  a n e i n a n d e r  g e k o p p e l t  s ind ,  , ~ h n l i c h e s  s t e l l t e  H a r t n o l l  (1970) b e i  d e r n u r  

s c h l e c h t  a n  d a s  S c h w i m m e n  a n g e p a l 3 t e n  A r t  Homola barbata ( F a m i l i e  D r o m i i d a e )  fest .  

Ba r r  & S m i t h  (1980) k a m e n  d u r c h  i h r e  U n t e r s u c h u n g e n  z u m  S c h w i m m e n  d e r  

W a s s e r m i l b e  l_2mnocharus americana zu  d e m  Schlul3, d a b  " . . .  d i a g o n a l  p h a s e  syn -  

c h r o n y  r e p r e s e n t s  a n  a n c e s t r a l  c o o r d i n a t i o n  p a t t e r n  w h i c h  is l e s s  e f f i c i e n t  t h a n  t h e  m o r e  

d e r i v e d  m e t h o d  of c o o r d i n a t i o n  b y  t r a n s v e r s e  p h a s e  s y n c h r o n y " .  D i e  k o n t r a l a t e r a l e  

S y n c h r o n i s i e r u n g  f i n d e t  m a n  a l so  b e i  s p e z i a l i s i e r t e n ,  g u t  a n  i h r e  L e b e n s w e i s e  a n g e p a B -  

t e n  F o r m e n  w i e  z. B. d e n  A m p h i p o d a  o d e r  a u c h  d e n  C o p e p o d a  ( K o h l h a g e ,  1983),  d i e  

z u d e m  n o c h  e i n e  m e c h a n i s c h e  K o p p l u n g  d e r  k o n t r a l a t e r a l e n  B e i n e  e n t w i c k e l t  h a b e n .  

Danksagung. Herrn Professor Dr. R. Altevogt  danke  ich fiir die groBzfigige Unters t i i tzung meine r  
Arbeit  und  die stete Hills- und  Gespr~chsberei tschaf t  sowie ffir die Berei ts te l lung von Kameraaus-  
rfistung und Pilmmaterial .  Mein Dank gilt auch Herrn Dr. N. Kaschek und  Herrn Dr. J. Sitterle ffir 
technische Hilfe bei  m e i n e n  zum Teil recht  au fwend igen  Aufnahmeverfahren .  
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