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Anpassung an interstitielle Bedingungen: Ein Faktor 
in der Evolution Höherer Taxa der Crustacea?*

Von W o l f r a m  N o o d t

Beschleunigte Evolution, zumindest intensive Speziation, ist an die Erschließung 
neuer Lebensstätten gebunden: Bei der adaptiven Einstellung auf neue Bedingungen 
-  in morphologischer, physiologischer, ethologischer Hinsicht -  wird es sich letztlich 
stets um die Entwicklung neuer Lebensformtypen (R emane 1952, K oepcke 1973) in 
neuen ökologischen Nischen handeln müssen. Auf diesem Wege ist es in der Evo­
lution Schritt für Schritt zu einem Mehr an Mannigfaltigkeit gekommen. Dieses Prinzip 
umfaßt sicher auch die Entstehung zahlreicher höherer Taxa, womit über die in diesem 
Bereich einer sogen. Makroevolution (Remane 1956a, 1957) vielleicht wirksamen be­
sonderen genetischen, evtl, orthogenetischen oder anderen Evolutionsmechanismen nichts 
ausgesagt ist und auch die Entstehung neuer Konstruktionstypen und Baupläne nicht 
ursächlich begründet sein soll.

Die moderne Evolutionsforschung und Ökologie haben zahlreiche Beispiele für die 
Bedeutung ökologischer Prinzipien für das Verständnis des Evolutionsgeschehens er­
bracht. Eines der berühmtesten ist der Fall des Mesopsammals. Hier wurde erst in unse­
rem Jahrhundert und voraussichtlich letztmalig in der Biosphäre unserer Erde eine kom­
plette Lebensgemeinschaft neu entdeckt, die das wassergefüllte Interstitial genügend 
grober Sedimente (Sand, Schotter) besiedelt (Remane 1952, D elamare-D eboutteville 
1960 u. a.).

Dieses eigenartige Milieu ist uralt: Seit der Zeit, da Wassererosion auf der Erde 
wirksam ist, wird es ohne nennenswerte Änderung seines abiotischen -  und teilweise 
auch des biotischen -  Faktorengefüges bestanden haben. Daraus folgt, daß seine tie­
rische Besiedlung sich über die Erdzeitalter hin in Form des sukzessiven Erscheinens 
immer neuer Immigranten vollzogen haben muß. Damit hat sich die absolute Kon­
kurrenz in der Zönose sukzessiv gesteigert.

Die Existenzalter der verschiedenen Taxa in diesem Milieu und dessen prägende 
Wirkung auf deren Evolution werden also sehr unterschiedlich sein! Fossilfunde liegen 
leider nicht vor, sind nach den Umständen auch kaum zu erwarten.

Es verwundert nicht, daß im Katalog mesopsammaler Organismen wohl kein Stamm 
und nur wenige Klassen und Ordnungen aquatischer Wirbelloser nicht vertreten

* Herrn Prof. Dr. A. Remane in Verehrung und Dankbarkeit zu seinem 75. Geburtstag ge­
widmet !
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sind (Swedmark 1964). Ihnen allen ist es auf sehr verschiedene Weise gelungen, den 
obligatorischen Ansprüchen dieses Milieus Rechnung zu tragen. Solche Voraussetzungen 
sind z. B.
-  geringe Körpergröße, insbesondere geringer Körperquerschnitt
-  hinreichende „wurmartige" Flexibilität längerer Körper
-  biologische Adaptationen, insbesondere hinsichtlich Ernährung, Orientierung, Loko­

motion, Vermehrung und Ontogenese.
Es liegt auf der Hand, daß die verschiedenen Gruppen der Wirbellosen in bezug auf 

diese Ansprüche a priori in sehr unterschiedlicher Weise prädisponiert bzw. präadap- 
tiert gewesen sind. Dies mag sich z. T. noch heute in der Rolle, die sie innerhalb des 
Mesopsammons spielen, auswirken in dem Sinne, daß Gruppen, die nach Größe und 
Ernährungsweise ohnehin primär den Dimensionen des Mikro- und Meiobenthos zu­
zurechnen sind, hier bevorzugt waren und sind (z. B. viele Protozoa, Turbellaria, Nema- 
toda, Gastrotricha usw.). In solchen Gruppen ist es daher oft schwer zu entscheiden, 
welche der heutigen Lebensformen als substratspezifisch gelten können und welche nicht.

Dieses Problem besteht für die Crustacea, die im Mesopsammal stets sehr hervor­
treten, nicht in diesem Maße. Ausgehend von der Annahme, daß die Stammform der 
Crustacea Körpergrößen im Zentimeterbereich hatte, haben sämtliche Kleinformen 
(Meiobenthos) als sekundär verkleinert zu gelten. Hier soll ein kurzer Überblick über 
die in diesem Kontext besonders relevanten Gruppen gegeben werden, ohne jedoch 
Vollständigkeit anzustreben.

Mystacocarida
Obwohl Fossilfunde fehlen, besteht der Eindruck einer vermutlich sehr alten, extrem sub­

stratspezifischen, d. h. stenotop milieugebundenen Entwicklungslinie, die artenarm, aber weit 
verbreitet in marinen Ufersanden fast aller Kontinente überdauert hat. Sie kann als Relikt­
gruppe im Mesopsammal gelten.

Ostracoda
Obwohl uralte Charaktergruppe des Meiobenthos, ist sie doch mit nur erstaunlich geringen 

Vorposten im Mesopsammon vertreten (P o ly c o p e  usw.). Die morphologische Adaptation 
erfolgte im wesentlichen durch Verkleinerung des Körpers unter Beibehaltung der Propor­
tionen.

Copepoda
Die vermutete cyclopoidiforme millimetergroße bodenlebende Urform hat zwar eine Fülle 

von Lebensformen des Meiobenthos (und Meioplanktons) hervorgebracht (Noodt 1971), die 
jedoch längst nicht alle a priori auch zum Leben im Interstitial befähigt sind. Diese Anpassung 
haben jedoch zahlreiche Linien insbesondere der Harpacticoidea konvergent erreicht mit fol­
genden morphologischen Merkmalen:
— wurmförmige Streckung des Körpers \ . j ,° > meist beide gemeinsam oder sukzessiv— Reduktion der Größe J ö
— immer weitergehende Reduktion und Spezialisation der Extremitäten
Insbesondere hier wirken neotene Prinzipien, die in der Evolution der Copepoda ohnehin 
von großer Bedeutung waren (M. Serban 1960).

Solche Anpassungen an das Mesopsammal, so sehr viele Arten sie betreffen, erreichen 
dennoch im allgemeinen nur Gattungsniveau. Rein interstitielle Familien sind bereits sehr 
selten, und höhere Taxa können gar nicht in Anspruch genommen werden. Beispiele für mut­
maßlich primär interstitielle Familien (vgl. jedoch Becker 1973!): Cylindropsyllidae, vor­
wiegend marin; von ihnen abzuleiten Parastenocarididae, weltweit im Limnopsammon (und 
sekundär in Phytothelmen); Chappuisiidae, endemisch im Limnopsammon Europas.
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Isopoda
Interstitielle Isopoda sind konvergent aus verschiedenen Verwandtschaftsgruppen ent­

standen. Ihr natürliches System ist noch weithin unklar. Ähnlich wie bei den Copepoda gibt 
es eine große Zahl rein interstitieller Gattungen, jedoch kaum Familien oder Ordnungen. Dies 
ist um so bemerkenswerter, als einige der betr. Taxa als mutmaßlich mesozoischer oder älte­
rer Entstehung gelten können (Schram 1970). In der Regel dürften durch primär schlanken 
Körperbau prädestinierte Formen am Anfang der interstitiellen Adaptation der verschiedenen 
Entwicklungslinien gestanden haben. Beispiele für höhere, rein interstitielle Taxa: Micro- 
cerberidae mit der weit verbreiteten Gattung Mic ro c e rb eru s  (marin und limnisch), Micro- 
parasellidae mit zahlreichen Gattungen, deren Taxonomie jedoch umstritten ist.

Amphipoda
Sie sind im Interstitial weit verbreitet und bleiben hinter der Mannigfaltigkeit inter­

stitieller Isopoda kaum zurück. Wichtig ist für unseren Zusammenhang die Existenz der rein 
interstitiellen Unterordnung Ingolfiellidea, die mit derzeit 14 Arten aus 1 (3?) Gattung von 
der Tiefsee bis ins Hochgebirge verbreitet ist. Hier handelt es sich um ein typisches Beispiel 
einer Emigration aus dem Meer in das Süßwasser, die sich vielleicht an mehreren kontinen­
talen Küsten unabhängig vollzogen hat. Diese Gruppe mag tertiärer oder mesozoischer Ent­
stehung sein.

Alle übrigen interstitiellen Amphipodengruppen (Farn. Gammaridae) haben nur den Rang 
von Gattungen, vielleicht Unterfamilien, so die Gruppen um B o g id ie lla , H ad z ia , N ip h arg u s  
s. 1., C ran g on y x  usw. (Stock 1973). Ihr Adaptationsgrad an das Interstitial bleibt hinter dem 
der Ingolfiellidea stets deutlich zurück, und die Beziehungen zu oberirdisch „freilebenden" 
Verwandten sind häufig noch deutlich (N ip h a rg u s  -  E riop isa  usw.). Die Einwanderung solcher 
Formen in das Interstitial hat sich wohl in den meisten Fällen erst im Tertiär vollzogen.

Thermosbaenacea
Hier handelt es sich um eine charakteristische, rein subterran lebende und sicher alte 

(mesozoisch?), isolierte kleine Gruppe („Pancarida"). Ob die (ca. 7) Arten alle im eigent­
lichen Sinne interstitiell sind, bedarf näherer Untersuchung. Vermutlich haben sie ihren Weg 
in das kontinentale Grundwasser über die groben Lückensysteme in Geröll, Schutt und Fels­
spalten genommen, wo die meisten Arten noch heute zu finden sind. Im Psammon wurden 
sie dagegen selten angetroffen. Mo n o d e lla  ist jedoch in bezug auf ihren Längen-Breiten-Index 
bereits deutlich stärker Interstitial-adaptiert als T h erm o sb a en a .

Syncarida (Anaspidacea, Stygocaridacea, Bathynellacea)
Gerade Arten dieser Gruppe sind als „Lebende Fossilien" berühmt geworden. Heute gelten 

die Anaspidacea als Relikte, die zum Teil noch im alten oberirdischen Milieu leben, während 
Stygocaridacea und Bathynellacea uralte (palaeozoische?) subterran-interstitielle und dabei 
stenolimnische Gruppen sind. Durch den Fund von Anaspidacea, die entweder im Boden (z. B. 
in Röhren von Großkrebsen) oder z. T. wohl echt interstitiell (P sa m m a sp id es  Schminke 1973a) 
leben, sind biologische Verbindungsglieder zwischen den oberirdischen Primitivformen und 
den extrem interstitiellen Gruppen bekannt geworden. Sie verringern übrigens auch den 
morphologischen Abstand zwischen Anaspidacea und Stygocaridacea.

Die nahezu weltweite Verbreitung der Bathynellacea deutet auf ein hohes Existenzalter im 
Interstitium (Noodt 1964, 1968, Schminke 1972, 1973), während die als biologische Par­
allele (analoge Spezialisation!) aufgefaßten Stygocaridacea wegen der Trennung der Konti­
nente ihr Areal nurmehr auf Australasien (incl. Neuseeland) und Patagonien (früher vermut­
lich auch Antarctica) haben ausweiten können. Anaspidacea sind heute auf das geographische 
Refugium des südlichen Australasiens (excl. Neuseeland) beschränkt (Schminke 1972), nach­
dem sie im Palaeozoikum offenbar weltweit und reich im Meere und früh auch bereits im
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Süßwasser vertreten gewesen sind (Noodt 1964). An Stygocaridacea dürften voraussichtlich 
10-20 Arten aus wenigen Gattungen existieren, während die Bathynellacea mit 2 Familien 
artenreich entwickelt sind (Schminke 1973). Sie zeigen besonders schöne Beispiele für „Mor­
phologische Reihen" im Sinne zunehmender Adaptation an das Milieu: Aus großen, plesio- 
morphen Formen entstehen „orthogenetisch" immer schlankere, kleinere Formen mit vielen 
Apomorphien. Die Anpassung an das Interstitial vollzieht sich hier offensichtlich nach den 
gleichen Prinzipien wie bei den Copepoda (s. o.).

Schlußfolgerungen

Das wassergefüllte Interstitium im Sediment (Mesopsammal) stellt in vieler Hinsicht 
ein singuläres und dabei uraltes Milieu für eine Fauna dar:
1. Wichtige abiotische Merkmale:
-  Enges Interstitium in Abhängigkeit von der Korngröße der Sedimente; begrenztes 

Porenvolumen mit meist stark verlangsamtem Wasserwechsel und Gefahr von 
0 2-Zehrung;

-  ausgeglichener Gang der Temperatur im Jahres verlauf;
-  völlige Dunkelheit;
-  mutmaßlich wechselnder Chemismus auf kurze Distanz in Abhängigkeit von der 

Qualität des Sedimentes und der Hydrographie der Oberflächenwässer;
-  langfristige Konstanz der Bedingungen über Erdzeitalter hin.
2. Wichtige biotische Bedingungen:
-  Mutmaßlich stark herabgesetzter Evolutionsdruck durch geringe Konkurrenz bei nur 

langsamem Wechsel der biozönotischen Situation (konservatives Refugialmilieu 
mit relativer Artenarmut);

-  geringe Besiedlungsdichte bei häufig geringem Nahrungsangebot;
-  die Zahl der möglichen ökologischen Nischen ist wegen der strukturellen Homo­

genität des Substrates sicherlich nicht groß;
-  besondere Chancen zur Evolution lokaler/regionaler Besonderheiten durch inselhafte/ 

fleckenhafte Verteilung besiedlungsfähiger Substrate, insbesondere im Limnopsam- 
mon (vgl. jedoch T ilzer 1973);

-  über enorme Zeiträume hin muß nahezu Konstanz derjenigen Voraussetzungen und 
Faktoren bestanden haben, unter denen allein eine Immigration in dieses Milieu 
möglich war (vgl. auch 3).

3. Voraussetzungen für eine Besiedlung:
Das interstitielle Milieu Psammal existiert, solange Wassererosion auf der Erde 

wirksam ist. Es war und ist besiedelbar für alle Organismen, die ihm physiologisch­
biologisch, insbesondere aber in ihrer Körpergröße und ihrem Körperquerschnitt ent­
sprechen. So wird es a priori prädisponierte Gruppen gegeben haben neben solchen, die 
erst die notwendige morphologische Adaptation (Verkleinerung, Längsstreckung) er­
werben mußten. Schon von daher, insbesondere aber wegen der Entstehung der be­
treffenden Taxa erst nach und nach im Laufe der Phylogenese muß es sukzessiv zu 
einer Anreicherung der Psammonbiozönose gekommen sein: Dies im Sinne einer suk­
zessiven Zunahme an Mannigfaltigkeit und an Konkurrenz.
4. Gang (Richtung) der Besiedlung:

Meist werden Tierformen des Epibenthos am Anfang gestanden haben. Sie drangen 
direkt oder über die Stufe des Endobenthos (Endopsammon, Endopelos) in das Meso- 
psammon ein. Das Limnopsammon wurde zum geringen Teil von epibenthischer Limno-
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fauna besiedelt. Häufiger ist der Weg über die Stationen marines Mesopsammal-Sand- 
strand-limnisches Mesopsammon verlaufen, wie zahlreiche Autoren dargelegt haben. 
In manchen Fällen mögen auch Geröll- und Schotterstrände sowie strandnahe Höhlen­
gewässer und Felsspalten die Etappen gewesen sein, so insbesondere bei relativ gro­
ßen Formen (z. B. Thermosbaenacea, manche Amphipoda: Mesopsephal H usmann 1967, 
1970, 1971, vgl. auch R iedl & O zretic 1969!).

Im konkurrenzarmen Milieu des Mesopsammal ist es dann zu Radiationen gekom­
men, die allerdings sowohl im Meere als auch im Süßwasser in der Mehrzahl der Grup­
pen auf Speziation (a-Evolution M ayr 1963) beschränkt blieben (Fig. 1).

Fig. 1: Schema der Her­
kunft und Ausstrahlung 
der Interstitial-Fauna (Er­
läuterung im Text).

\ / i \
RADIATIONS

5. Ergebnisse dieser Evolution:
Heute existiert im Mesopsammal eine reiche und eigenartige Zönose, die insbeson­

dere im Meere zahlreiche Tiergruppen umfaßt (Swedmark 1964). Viele Taxa sind weit 
verbreitet, nicht selten kosmopolitisch, so z. B. im eulitoralen Sandstrand des Meeres 
(Ax 1968, R emane 1952, 1956, 1964, D elamare-D eboutteville 1960), doch scheint die 
Zahl kosmopolitischer Arten längst nicht so groß, wie aus ersten Eindrücken geschlos­
sen worden war. Gattungen und Familien sind dagegen oft weit verbreitet.

Im Limnopsammon herrscht größere Artenarmut, doch gibt es auch hier weit ver­
breitete Elemente (Parastenocaris-Bathynella-Zönose, H usmann 1971, Jakobi 1969). 
Dazu treten regionale Besonderheiten, wie überhaupt das Limnopsammon stark von 
verbreitungsgeschichtlichen „Zufällen" geprägt ist, die seine zoogeographische Relevanz 
ausmachen (N oodt 1968, Schminke 1973). Hier bestehen besonders gute Chancen für 
allopatrische Speziationsprozesse.

Sowohl im Meere wie im Süßwasser haben viele Linien im Mesopsammal starke 
Radiationen erlebt. Der erreichte Speziationsgrad ist in vielen Gruppen enorm. Dies 
hat zur Bildung zahlreicher substratstenöker Gattungen geführt. Stenöke Familien sind 
in den meisten Gruppen bereits selten, höhere Taxa bemerkenswerte Ausnahmen.

Es besteht der Eindruck, daß das Entstehen höherer Taxa hier deutlich eine Funktion 
der verfügbaren Zeit ist: Stenöke Familien oder gar Ordnungen deuten auf sehr hohe
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E xisten zalter im  In te rs titia l! D ies gilt sicherlich auch fü r die m esop sam m alen  V e rtre te r  
nachw eislich sehr alter T ie rstä m m e , z. B. der m eisten  n iederen  P ro to sto m ia .

U n te r  den in sb esond ere in v erg an g en en  E rd zeita ltern  k on k u rren zärm eren  B ed ingun ­
gen dieses dadurch k o n serv ativ en  R efugialm ilieu s ist die E volu tion  offen bar o ft s tark  
v erlan g sam t verlau fen  und h a t k au m  noch entscheidend N eues h ervo rzu b rin g en  v e r­
m ocht. D en n  die entscheidenden  C h a ra k te ris tik a , die viele in terstitielle  L eb en sfo rm ­
typ en  k ennzeichnen, w aren  m eist b ereits  ob ligatorische (m orp hologische, p hysio logische, 
ethologische) V o rau ssetzu n g  fü r den „ E in tritt"  in diese B iozönose. Sie m ü ssen  also  
b ereits am  B eginn  der E volu tion  in diesem  S u b stra t v o rh an d en  gew esen  sein. D an ach  
ist es d ann  in der R egel n ur noch zu vergleichsw eise geringfü gigen  V ervo llk o m m n u n ­
gen gek om m en , o ft z. B. als A n p assu n g  an  im m er gerin g ere K orn g rö ß en  bei A rte n  
des m ittleren  und feinen  S andes zu beobachten.
Die lan ge k o n sta n t an halten de S elek tio n sw irk u n g des M ilieus h at „o rth o g en etisch e"  
E volu tion en  p ro v o ziert, die sich häufig als p ro g ressiv e  R ed u k tio n sreih en  d arste llen : Sie 
sind vo rw ieg en d  als im m er p erfek tere  A n p assu n g en  an  die m echanischen B ed ingun gen  
des M ilieus erk en n b ar. A u f diese W e ise  en tstan d en  jene überrasch end en  K on vergen zen  
der „typ isch en  m esop sam m alen  L eb en sfo rm en " (R emane 1952).

A uch in den G ru p pen , die substratspezifische Fam ilien  oder O rd n u n gen  h ab en , 
zeichnen sich d eren  spezifische M erk m ale  n u r allzu o ft als R e su lta t „ d e g e n e ra tiv e r" , 
d. h. red u zieren der E volu tion  au s, in deren  V erlau f n u r noch selten  neue K o n stru k tio n en  
w ie S y n o rg an isa tio n en  usw . a u ftre ten . H äufig scheinen in solchen R ed u k tio n sreih en  
neotenische P ro zesse  in volv iert zu sein (z. B. bei C ru sta ce a ).

A ls hinsichtlich der relativ en  K o n stan z  der w esentlichen  biotischen B ed ingun gen  ü ber 
lan ge Z eiträu m e ähnliche Z ön o se  h a t das E d ap h on , die L ebew elt im  B od en , zu  gelten . 
A uch das (m arine) P lan k to n  w eist gew isse biologische P arallelen  auf.

Zusammenfassung
D as M eso p sam m al ist zu kennzeichnen  als der e igen artige Son derfall eines u ralten , 

stets im  w esentlichen  F ak to ren g efü g e  k o n sta n t gebliebenen M ilieus, indem  tro tzd em  bis 
heute eine vergleichsw eise arm e, da n otw en d ig erw eise hochspezialisierte T ierw elt ex i­
stiert.

D eren  M an n ig faltig k eit h a t im  L aufe der P hy logen ese  lan g sam  zu gen om m en. Bis 
h eute b esteh en  K ennzeichen  eines k o n k u rren zarm en  M ilieus, in  dem  E volu tion  n u r v e r­
lan g sam t ab läu ft. D azu  m ag  auch die b egren zte  M öglichkeit der Bildung w irklich n euer  
ökologischer N ischen  b eitragen .

Ü b e r en orm e Z eiträu m e hin m uß S elektion  in im m er gleicher R ichtung w irk sam  
gew esen  sein und h a t dadurch „ O rth o g e n e se n " gleichsam  erzw u n gen . Im  w esentlichen  
h an d elt es sich dabei u m  p rog ressiv e  R ed u k tio n sreih en .

In  vielen  G ru p pen  ist eine reiche Speziation  zu verzeichnen. S tenöke h öh ere  T a x a  
sind d agegen  g a r nicht zahlreich  und  dabei arm  an  spezifischen m orp hologischen  K o n ­
stru ktion en .

E volu tion  erscheint h ier o ft als K ette  vo n  R ed u k tio n sp rozessen , in denen häufig w ohl 
neotenische M echan ism en  w irk sam  sind.

D ie G ren ze M ik ro  -  M ak ro ev o lu tio n  ist h ier v erw isch t: H öh ere  T a x a  en tsteh en  d eut­
lich als R e su lta t vieler k leiner E volu tion ssch ritte  in Fu n ktion  der v erfü g b aren  Z eit.
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Allem vordergründigen Anschein zum Trotz ist das Milieu Mesopsammal daher für 
die gesamte Phylogenese kein entscheidend wichtiger Lebensraum geworden. Adapta­
tion an interstitielle Bedingungen bedeutete offenbar oft das Einbiegen in Einbahn­
straßen, die zwar nicht in absolute Sackgassen führen müssen, die die Chancen weiterer 
Evolution jedoch immer mehr beschränken.

Summary
Adaptation to Interstitial Conditions: A Factor in Evolution of Higher Taxa in Cru­

stacea?
The Mesopsammal is to be marked as a strange special case of a very old milieu, 

which always has been stable in the structure of important factors, in which nevertheless 
until now a comparable poor, though necessary high specialized fauna exists.

Its diversity was slowly increased during phylogenetical processes. Up to now 
characteristics of a milieu poor in competition exist, in which evolution is going on 
slower. To that the limited possibility of the formation of absolutely new ecological 
niches may contribute.

During enormous spaces of time selection must have been working in always the 
same direction and has by this enforced likely „Orthogenesis" (evolutionary trends). 
Mainly they are to be regarded as successions of progressive reductions.

In many groups a rich speciation is to be recorded.
Higher stenoecious taxa on the other hand are not at all numerous and furthermore 

poor of specific morphological constructions.
Evolution here often appears as a chain of processes of reduction, in which very 

likely often neotenic mechanisms are working.
Here the border between Micro- and Macroevolution is uncertain: Higher taxa 

clearly develop as a result of many little steps of evolution in function of the available 
lime.

The milieu Mesopsammal therefore has not become a decisively important place 
for Phylogenesis, although it looks like on the first glance. Adaptation to interstitial 
conditions obviously often ment to turn into an one-way-street, which must not lead 
to a dead-end, but which limits the chances of further evolution more and more.
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