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EINLEITUNG

Bei einem Aufenthalt auf der westindischen Insel Trinidad in den Jahren
1965/66 hatte ich Gelegenheit, die meisten karibischen Winkerkrabben der
Gattung Uca sowie Daten iiber ihre Biologie, Okologie und Verbreitung
zu sammeln. Ein Teil des Materials, d.h. Vertreter aller 9 auf Trinidad
gefundenen Arten, wurde dem Rijksmuseum van Natuurlijke Historie,
Leiden, zur Verfiigung gestellt, ebenso einige der bei einem kurzen Auf-
enthalt 1966 bei Colon, Panama, gesammelten Winkerkrabben.

Zu den morphologischen Untersuchungen am eigenen Material konnte
ich 1968 erginzend die etwas tiber tausend Exemplare zihlende Kollektion
ostamerikanischer Winkerkrabben des Zoologischen Staatsmuseums, Ham-
burg, hinzuziehen. Dabei zeigte es sich, daB die Fundorte dieser Sammlung,
die von 1888 bis 1953 zusammengetragen wurde, dazu zwingen, die bis-
herigen Vorstellungen iiber die Verbreitungsgrenzen der karibischen Win-
kerkrabben teils etwas, teils erheblich zu revidieren.

Die Mitteilung dieser Fundorte wird in der vorliegenden Arbeit verbunden
mit einigen Uberlegungen zum Verbreitungsmuster der atlantischen Uca-
Arten, zumal hier eigene, auf Trinidad gewonnene Daten {iber artspezifische
Unterschiede in den Biotopanspriichen zur Erklirung herangezogen werden
konnen. Den Angaben iiber die Verbreitung wird eine Aufstellung von
Verwandtschaftsgruppen innerhalb der karibischen Winkerkrabben voraus-
geschickt, weil nicht wenige regionale Untersuchungen iiber amerikanische
Decapoden eine gewisse Unsicherheit hinsichtlich der sachgemifien Gruppie-
rung der jeweils aufgefithrten Uca-Arten verraten, obwohl die Vorausset-
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zungen fiir eine Kldrung der Verwandtschaftsverhiltnisse inzwischen einiger-
maflen gegeben sind.

Wie bei vielen zoogeographischen Studien kommt man auch in dieser
nicht ohne ein Argumentieren mit dem Fehlen bestimmter Arten in bestimm-
ten Gebieten aus. Man muB sich jedoch dessen bewuft bleiben, dal
die Decapoden-FFauna der karibischen Litorale bisher sehr ungleichmaBig
erforscht ist und manche Verbreitungsliicke oder -grenze nur den Mangel
an intensiver Sammeltitigkeit an den betreffenden Kiisten widerspiegelt.
Allerdings sind Uberraschungen eher vom mittel- und siidamerikanischen
FFestland zu erwarten und weniger von den westindischen Inseln, {iber deren
SuBwasser- und Land-Decapoden seit kurzem eine umfassende Studie vor-
liegt (Chace & Hobbs, 1969), die auf rezenten Sammlungen, einer Revision
des Materials des U.S. National Museum, Washington, und einer kritischen
Durchsicht der alteren und neueren einschligigen Literatur basiert und auch
Uca beriicksichtigt. Speziell fiir die Winkerkrabben der Niederldndischen
Antillen ist laut Holthuis (1967) eine Untersuchung in Vorbereitung.

Im Titel der vorliegenden Arbeit ist das Wort ,,westindisch” mit Absicht
vermieden worden, da auBer den Inseln auch Teile des Festlands in die
Betrachtung mit einbezogen werden sollen, sofern sie das Karibische Meer
umsaumen. Zwar gilt der Satz ,, The boundaries of the Caribbean region
have never been clearly established” (Macpherson, 1963: viii), doch kann man
sinngemif} als ,karibisch” alle atlantischen Festlandkiisten zwischen der
Halbinsel Yucatan und der Insel Trinidad bezeichnen und auBerdem simt-
liche kieinen und groBlen westindischen Inseln von Aruba bis zu den Baha-
mas. Das so abgegrenzte Gebiet enthilt insgesamt 10 Uca-Arten und damit
zugleich alle bisher bekannten Winkerkrabben, die ihren Verbreitungsschwer-
punkt in den atlantisch-neotropischen Litoralen haben.

Der Trinidad-Aufenthalt wurde ermoglicht durch ein Stipendium der ,,Stiftung
Volkswagenwerk”, auBerdem durch die Unterstiitzung der Deutschen Ibero-Amerika-
Stiftung und der Deutschen Forschungsgemeinschaft. Gastliche Aufnahme fand ich
im Zoology Department, University of the West Indies, St. Augustine, Trinidad.
Herrn Dr. L. B. Holthuis (Leiden) danke ich fiir die Moglichkeit, Material von
U. speciosa im Rijksmuseum van Natuurlijke Historie in Leiden zu untersuchen, und
fir die kritische Durchsicht des Manuskripts. Herr Dr. G. Hartmann (Hamburg) sandte
mir freundlicherweise groBe Teile der Uca-Sammlung des Zoologischen Staatsmuseums

Hamburg zur Bearbeitung zu. Die beiden genannten Museen werden im Text abge-
kiirzt durch die Bezeichnungen ,Hamburg” und ,Leiden” wiedergegeben.

VERWANDTSCHAFTLICHE GRUPPIERUNG

1. Vorbemerkungen

Die meisten Autoren, die amerikanische Winkerkrabben abhandeln, ver-
raten lediglich durch die Reihenfolge, die sie bei der Arten-Aufzihlung
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wihlen, sowie durch Vergleiche bestimmter, als ,,verwandt” bezeichneter
Arten, welche Formen sie fiir zusammengehorig halten (z.B. Rathbun, 1918;
nur Chace & Hobbs, 1969, ordnen nach dem Alphabet). Eine explizite
Gruppierung nehmen jedoch Crane (1941) und Bott (1954) vor. Crane
unterscheidet 6 Gruppen (mit den arabischen Ziffern 1-6 benannt), Bott
nur 3, und zwar die Untergattung Uca s.str. und die Untergattung Minuca,
letztere weiter untergliedert in eine galapagensis- und eine leptodactyla-
Gruppe. Beide Einteilungen sind primir auf Arten der amerikanischen
Pazifikkiiste zugeschnitten. Doch haben die Autoren zugleich (Bott, 1954)
oder spiter (Crane, 1943b) auch karibische Uca-Arten mit einbezogen (die
leptodactyla-Gruppe von Bott ist sogar nach einer karibischen Art benannt).

Die hier vorgeschlagene Aufgliederung geht umgekehrt von den atlan-
tischen Arten aus und zieht Vergleiche zu den pazifischen. Alle aufgestellten
Gruppen haben auch Vertreter an der amerikanischen Westkiiste. Doch muf3
vorlaufig offen bleiben, ob es dort noch weitere Gruppen gibt und ob auch
dort die zur Gruppen-Abgrenzung ausgewihlten Merkmale generell geeig-
net sind.

Da laut Crane (1957) von dieser Autorin eine Revision der gesamten
Gattung Uca geplant ist, sind nomenklatorische Vorschlige im engeren Sinne
gegenwartig nicht vertretbar, umso weniger, als sie miBlicherweise wieder
(wie bei Bott, 1954) von einem relativ geringen Ausschnitt der Gattung
ausgehen miifiten. Indessen erscheint eine Gruppierung ohne nomenklato-
rischen Konsequenzen gerechtfertigt.

Fiir alle im folgenden vorgeschlagenen Einteilungen gibt es morpholo-
gische Griinde, doch ist es z.T. nicht ein einzelnes Hauptmerkmal, sondern
eine kompliziertere Merkmalskombination, welche die Gruppen unterscheidet.
In diesen Féllen wurde das Verhalten herangezogen, das gerade bei amerika-
nischen Winkerkrabben recht gut bekannt ist (Crane, 1941, 1943b, 1958;
Salmon, 1967; Salmon & Atsaides, 1968b; v. Hagen, in Vorbereitung).

Die zur Benennung gewdhiten Adjektive werden jeweils in Klammern
durch sinngemiBe deutsche und in zwei Fillen auch durch englische Ausdriicke
erganzt. In den Erliuterungen der Gruppen sind Vergleiche mit den er-
wahnten Einteilungen von Crane und Bott zu finden. Die Reihenfolge der
Gruppen innerhalb der Ubersicht richtet sich nach der KorpergroBe (be-
ginnend mit den gr6Bten Arten) und ist nicht als Ausdruck der phylogene-
tischen Entwicklungshéhe der Arten gemeint. Um eine Vorstellung der
jeweiligen KorpergroBen zu vermitteln, werden fiir die karibischen Arten die
bisher bekannten MaximalmaBe (Carapaxbreite X Carapaxlinge) mit dem
zugehorigen Fundort jeweils in Klammern angegeben.
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2. Die Gruppen

Gruppe A. — Asphalope oder riegeliugige Arten.

Erliuterung. — In der Augengrube befindet sich nahe der Basis des
Augenstiels ein aufrechter ,Halterungszahn” (v. Hagen, 1970), der ein
Ausschwenken des Augenstiels in ventraler Richtung innerhalb der zu
breiten Orbita verhindert. Vermutlich beruhen entsprechende ,,Riegel” bei
der Gattung Ocypode (z.B. O. quadrata) und den Gecarciniden (z.B. Car-
disoma guanhumi) auf Konvergenz. — Diese Gruppe entspricht weitgehend
der ,group 1” bei Crane (1941) und der Untergattung Uce s.str. bei Bott
(1954), umfaBt jedoch (abweichend von beiden genannten Autoren) auch
die ostatlantische, breitstirnige U. tanger: (Begriindung bei v. Hagen, 1970),
weshalb die sonst zur Gruppenabgrenzung herangezogene Stirnbreite hier
ungeeignet wurde.

a. Leucodactyle Arten (Weilldaumen).

Erlauterung. — Der Dactylus der Winkschere ist stets viel heller als Palma
und Index (Pollex), meist weill oder weiBlich (seltener hell cremefarben,
hellgelb oder hellrosa).

Karibisch: U. major (Herbst) (35,8 X 20,7 mm, Diego Martin River,
Trinidad).

Atlantisch-nichtkaribisch: U. tangeri (Eydoux).

Ostpazifisch, ndher verwandt: U. stylifera (H. Milne Edwards), U. prin-
ceps (Smith).

b. Chromodactyle Arten (Dunkeldaumen).

Erlduterung. — Der Dactylus der Winkschere ist nicht weil}, sondern
dhnlich gefiarbt wie die {ibrige Schere.

Karibisch: U. maracoani (Latreille) (46 X 28 mm, Cayenne, Franzo-
sisch-Guayana, Guinot-Dumortier, 1959).

Ostpazifisch, ndher verwandt: U. insignis (H. Milne Edwards), U. pizarri
v. Hagen.

Gruppe B. — Eleutherope oder freiiugige Arten.

Erlauterung. — Der fiir Gruppe A beschriebene intraorbitale Halterungs-
zahn fehlt,

I. Hormoneume Arten (Ruckwinker, ,,jerkers”) (= Schornsteinbauer).

Erlduterung. — Hin- und Riickweg der winkenden Schere bestehen jeweils
aus zwei bis mehreren groBen oder kleinen Rucken (selten aus je einer
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einzigen Ruckbewegung). Der Name ,jerker” wurde von Crane (1943b)
gepragt. Viele Arten bauen regelmiBig oder gelegentlich zylindrische Ring-
wille (,,Schornsteine”) um den Eingang ihrer Wohnhohle (Niheres bei
v. Hagen, 1970). — Diese Gruppe ist weitgehend den Gruppen 2 und 3 bei
Crane (1941) und der galapagensis-Gruppe von Minuca bei Bott (1954)
vergleichbar.

a. vocator-Gruppe

Erlduterung. — Stirn breit. Die beiden dactylus-nahen Tuberkelreihen
auf der Palma-Innenseite der Winkschere verlaufen nicht parallel, sondern
die proximale Reihe beschreibt einen Bogen um die distale.

Karibisch: U. wocator (Herbst) (= U. murificenta Crane) (36,1 X
22,5 mm, El Socorro, Trinidad). U. mordex (Smith) (26,5 X 17,2 mm,
Rio Ulua, Honduras, Senckenberg-Museum, Frankfurt, Nr. 1858) 1).
U. burgersi Holthuis (= Gelasimus affinis Streets) (22,2 X 15,2 mm, Man-
zanilla Bay, Trinidad).

Ostpazifisch, naher verwandt: U. lanigera v. Hagen, U. schmitti Crane.

b. rapax-Gruppe

Erlauterung. — Stirn breit. Die beiden dactylus-nahen Tuberkelreihen
auf der Innnenseite der Winkscheren-Palma laufen einander parallel.

Karibisch: U. rapaxr (Smith) (34 X ca. 21,5 mm 2), Surinam, Holthuis,
1959).

Atlantisch-nichtkaribisch: U. pugnaxr (Smith), U. minaxr (Le Conte).

Ostpazifisch, niher verwandt: U. herradurensis Bott, U. galapagensis
Rathbun.

c. thayeri-Gruppe

Erlauterung. — Stirn schmal. Merus der Gehbeine wenigstens beim Weib-
chen extrem verbreitert.

Karibisch: U. thayeri Rathbun (29,3 X 18,7 mm, Cocorite Swamp, Tri-
nidad).

Ostpazifisch, niher verwandt: U. tomentosa Crane, U. umbratila Crane.

1) Gelegenheit zur Uberpriiffung dieses auch von Bott (1954) erwahnten mordaxr-
Materials fand ich wahrend meiner Arbeit an der Sammlung des Senckenberg-Museums,
tber die im tbrigen anderenorts (v. Hagen, 1968) berichtet wurde. De Oliveira (1939)
nennt als maximale Carapaxbreite von U. mordaxr 32 mm. Leider gibt der Autor von
dieser Art keinerlei Abbildungen, und die Beschreibung reicht fiir ein definitives
Urteil iiber die Identitat der gemeinten Form nicht aus.

2) Carapaxlinge geschiatzt durch Vergleich mit den Maximaldaten von Trinidad:
29,1 X 18,6 mm, Guayaguayare Bay.
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II. Rhytoneume Arten (Schwingungswinker).

Erlduterung. — Hin- und Riickweg der winkenden Schere sind nicht
jeweils in Einzelrucke unterteilt. Meist besteht der gesamte Winkakt aus
einer einzigen fliissigen Bewegung.

a. Sectocaude Arten (Kerbenschwinze) (= Trommler, ,,rappers”).

Eriuterung. — Alle Segmentgrenzen auf der Auflenseite des Abdomens
sind erhalten. — Die Vibrationserzeugnng geschieht (dhnlich wie bei den
asphalopen Arten) durch Klopfbewegungen der Winkschere (,,rapping”,
Crane, 1941). Die einzelnen Schlige sind fiir das menschliche Ohr unter-
scheidbar. Diesen Typ der Lautproduktion beschrieb Dembowski (1925)
fur U. pugilator, Crane (1943b) fiir U. cumulante, Salmon (1967) far
U. speciose und Salmon & Atsaides (1968b) fiir U. spinicarpa. — Diese
Gruppe kann mit Teilen der ,,group 4” bei Crane (1941) und Ausschnitten
aus der leptodactyla-Gruppe von Minuca bei Bott (1954) verglichen werden.

Karibisch: U. speciosa (Ives) (16,9 X 10,8 mm, Piscaderabaai, Curagao,
Letden Nr. D 21193). U. cumulanta Crane (18,1 X 11,4 mm 1), Diego Martin
River, Trinidad).

Atlantisch-nichtkaribisch: U. pugilator (Bosc), U. spinicarpa Rathbun und
vielleicht 2) U. subcylindrica (Stimpson).

Ostpazifisch, niher verwandt: U. mertensi Bott, U. festae Nobili, U. colo-
radensis (Rathbun).

b. Fusocaude Arten (Glattschwinze) (= Windschirmbauer, ,shelter-buil-
ders”).

Erliuterung. — Das 5. und 6. Abdominalsegment sind so verschmolzen,
daB die Segmentgrenze auf der AuBenseite des Abdomens fehlt oder deut-
liche Unterbrechungen aufweist. Viele Arten dieser Gruppe legen hauben-
oder tiirmchenartige Aufbauten (,,Windschirme”) neben der Héhlenmiin-
dung an, von Crane (1941) ,shelters” genannt. Diese Bauwerke findet man
zwar auch gelegentlich in anderen Uca-Gruppen, nirgends aber so haufig
und in einer so elaboraten Form wie hier. — Die Gruppe ist mit Teilen der
»group 5 bei Crane (1941) und dem Mittelteil der leptodactyla-Gruppe von
Minuca bei Bott (1954) vergleichbar.

Karibisch: U. leptodactyla Rathbun (12,3 X 7,5 mm, Nariva River,
Trinidad).

1) Die Langenangabe von 18 mm bei Chace & Hobbs (1969: 212) beruht auf einer
irrtimlichen Verwendung der Carapaxbreite (Chace, brieflich). Statt 18 muB es 11
heiBen.

2) Es war mir bisher nicht moglich, Material von dieser Art zu untersuchen.
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Atlantisch-nichtkaribisch: U. uruguayensis Nobili.
Ostpazifisch, verwandt: U. terpsichores Crane, U. stenodactylus (H. Milne
Edwards & ILucas).

VERBREITUNG

1. Verbreitungsgrenzen der einzelnen Arten

Gibt man als Endpunkte des westatlantischen Verbreitungsgebietes einer
litoralen Tierart z.B. einen Ort auf Florida und eine brasilianische Kiisten-
stadt an, so bleibt unklar, wie die betreffende Art im karibischen Raum

4
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Fig. 1. — Unterscheidung von Festlandbereich (vertikal schraffiert) und Inselbereich

(horizontal schraffiert), um eindeutige Angaben iiber die Verbreitungsgrenzen der

karibischen Uca-Arten zu ermoglichen (s. Text). Die Halbinsel Florida und die Insel

Trinidad (beide vertikal und horizontal schraffiert) stellen Ubergangsgebiete dar und
milssen manchmal in beiden Bereichen genannt werden.

verbreitet ist, und es bedarf erliuternder Zusatze. Es erscheint daher am
einfachsten, von vornherein zwischen zwei Bereichen zu unterscheiden
(Fig. 1): einem ,Festlandbereich” (von der Ostkiiste Nordamerikas tber
Florida, die Golfkiiste und die mittelamerikanische Ostktiste bis zur Nord-
und Ostkiiste Stidamerikas) und einen ,,Inselbereich” (von der Halbinsel
Florida iiber die Bahamas und die GroBen und Kleinen Antillen bis Tri-
nidad).
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Dabei ist es sinnvoll, die festlandnahen Kleinen Aantillen, die sogenannten
,»Inseln unter dem Winde” (Aruba bis Trinidad) 1), in den Festlandbereich
mit einzubeziehen. Zwar darf man nicht erwarten, daB alle Festland-Arten
auch auf diesen Inseln vorkommen, doch mufl man es umgekehrt fiir sehr
wahrscheinlich halten, daB die von den ,Inseln unter dem Winde” gemel-
deten Arten auch entsprechende Biotope der gegeniiberliegenden IFestland-
kiisten bewohnen. Es ist also anzunehmen, daB U. speciosa und U. thayeri
eines Tages auch in Venezuela gefunden werden.

Bei der nun folgenden Einzelaufstellung wird der Inselbereich meist
recht summarisch behandelt. Fiir eine genauere Aufgliederung nach einzelnen
Inseln s, Chace & Hobbs (1969) und Holthuis (in Vorbereitung).

Alle Verlagerungen der bisher giiltigen Verbreitungsgrenzen sind an den
genaueren, in Klammern gegebenen Belegen zu erkennen, bei denen auch
die Anzahl der gefundenen Tiere genannt ist.

Uca maracoani (Latreille, 1802-1803)

Festlandbereich: Pedernales, Venezuela (Crane, 1943b) und Trinidad
(Crane, 1958) bis Cananéia, Staat Sio Paulo, Brasilien (Gerlach, 1958). —
Fiir eine kontinulerliche Verbreitung innerhalb dieser Grenzen sprechen
bereits die bei Rathbun (1918) angegebenen Fundorte aus Franzosisch-
Guayana und Brasilien.

Inselbereich: Fehlend. Das Jamaika-Vorkommen (Sloane, 1725, zitiert
bei Rathbun, 1918) ist bisher nicht bestitigt worden.

Uca major (Herbst, 1782)

Festlandbereich: Curagao (Holthuis, 1959: 277) und Venezuela (Crane,
1957) bis Trinidad (Diego Martin River, 1965/66, eigene Sammlung: 23 & &
und 8 92, z.T. Leiden Nr. D 23035). — Die bei Rathbun (1918) zitierten
ilteren Notizen iiber Vorkommen in Mexiko, Franzdsisch-Guayana und
Brasilien bediirfen der Bestitigung.

Inselbereich: Bahamas, GroRe Antillen, Kleine Antillen bis Guadeloupe
(Rathbun, 1918; Chace & Hobbs, 1969). — Fiir die Groflen Antillen ist
ein bisher unbekanntes Vorkommen auf Hispaniola zu erganzen (Haiti, 1888,
Frau v. Maltzan, Hamburg Nr. K 28885: 1 3 und 19; Haiti, Hamburg
Nr. K 2991: 5 838 und 10 ¥9).

1) Ein Sammelname fiir diese Inseln scheint im Englischen zu fehlen. Die , Leeward
Islands” und ,,Windward Islands” gehoren nach unserem Sprachgebrauch beide zu den
,Inseln iiber dem Winde”, dh. zu den Kleinen Antillen von den Jungferninseln bis
Tobago.
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Uca vocator (Herbst, 1804)

Festlandbereich: Belize, Britisch-Honduras (Holthuis, 1959; Chace &
Hobbs, 1969) bis Ilha de Marajd, Amazonas-Miindung, Brasilien (Rio Soure,
1922/23, W. Ehrhardt, Hamburg Nr. K 5833, 28891: 23 4 & und 7 29). —
Fir eine kontinuierliche Verbreitung sprechen Vorkommen in Livingston
und Pto. Barrios, Guatemala (Hamburg Nr. K 28893), Colon, Panama
(Hamburg Nr. K 28894), Maracaibo und Pedernales, Venezuela (Crane,
1943b), Trinidad (Holthuis, 1959) und Surinam (Holthuis, 1959).

Inselbereich: Nur Tobago (Holthuis, 1959) und Dominica (Chace &
Hobbs, 1969).

Uca mordax (Smith, 1870)

Festlandbereich: Livingston und Pto. Barrios, Guatemala (1912, Kptn.
W. Schwinghammer, Hamburg Nr. K 28897: 13 & & und 4 ?%) bis Join-
ville, Staat Sta. Catarina, Brasilien (1g9r1, W. Ehrhardt, Hamburg Nr.
K 2995: 132 843 und 20 ?9). — Fiir eine kontinuierliche Verbreitung
sprechen Vorkommen in Colon, Panama (Hamburg Nr. K 28876), Vene-
zuela (Crane, 1943b), Trinidad (Crane, miindlich; 1965/66, eigene Samm-
lung, z.T. Leiden Nr. D 23039), Surinam (Holthuis, 1959), Belém, Staat
Para, Brasilien (Smith, 1870) und Santos, Staat Sio Paulo, Brasilien
(Hamburg Nr. K 2986).

Inselbereich: Fehlend. Alle bisher von Florida, den Bahamas und Antillen
gemeldeten mordax-Funde (s. vor allem Rathbun, 1918) sind zu U. burgersi
zu rechnen (Holthuis, 1967).

Uca burgers: Holthuis, 1967

Festlandbereich: Livingston und Pto. Barrios, Guatemala (1912, Kptn.
bis Sdo Francisco do Sul, Staat Sta. Catarina, Brasilien (1912, W. Ehr-
hardt, Hamburg Nr. K 28880: 1 &). — Fiir eine kontinuierliche Verbrei-
tung sprechen Funde aus Nautla und Casitas, Veracruz, Mexiko (Holthuis,
1967, vgl. bet Buitendijk, 1950, unter U. mordax), Progreso, Guatemala,
und Sta. Marta, Kolumbien (1966, Sammlung R. Altevogt, Miinster/Westf.),
Colon, Panama (Hamburg Nr. K 28881), Aruba, Curagao, Bonaire (Holt-
huis, 1967), Trinidad (1965/66, eigene Sammlung, z.T. Leiden Nr. D 23040)
und folgenden brasilianischen Staaten: Ceara (Hamburg Nr. K 3020),
Pernambuco (Hamburg Nr. K 3000, 3102), Espirito Santo (Hamburg
Nr. K 28883), Guanabara (Hamburg Nt. K 8156, 28882), Sdo Paulo (Ham-
burg Nr. K 26548, 28868, 28892), Parana (Hamburg Nr. K 28866).

Inselbereich: Daytona, Nordost-Florida (Salmon, 1967, als U. mordax)
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iiber Bahamas, Grofle und Kleine Antillen bis Trinidad (Holthuis, 1959,
1967; Chace & Hobbs, 1969).

Uca rapaxr (Smith, 1870)

Festlandbereich: Crescent Beach, Nordost-Florida (Tashian & Vernberg,
1958, vgl. Miller & Vernberg, 1968) bis zum Staat Sta. Catarina, Brasilien
(Chace & Hobbs, 1969). — Bereits die bei Rathbun (1918) aufgefithrten
Fundorte verbiirgen eine kontinuierliche Verbreitung von Florida iiber die
Golfkiiste und entlang den atlantischen Kiisten von Mittel- und Stidamerika.
Das Hamburger Museum enthilt unter anderem Material aus den vier Staa-
ten siidlich der von Rathbun (1918) als Begrenzungspunkt angegebenen
Stadt Rio de Janeiro, und zwar aus Guanabara (Nr. K 8141), S3o Paulo
(Nr. K 28864), Parand (Nr. K 3037) und Sta. Catarina (Nr. K 3022, 28863,
28870, 28872) mit der 1lha de Sta. Catarina (Nr. K 3022) als sudlichstem
Fundort.

Inselbereich: Florida, Bahamas, Grofle und Kleine Antillen bis Trinidad
(Rathbun, 1918; Chace & Hobbs, 1969).

Uca thayeri Rathbun, 1900

Festlandbereich: Colon, Panama (27.4.1966, eigene Sammlung: 13 99,
2. T. in Leiden Nr. D 25619) bis S3o Francisco do Sul, Staat Sta. Catarina,
Brasilien (1911, W. Ehrhardt, Hamburg Nr. K 3024: 9 33 und 4 9%;
1912, W. Ehrhardt, Hamburg Nr. K 2877: 38 8 4 und 30 9%). — Fr eine
kontinuierliche Verbreitung sprechen Vorkommen auf Curacao (Holthuis,
1959: 277), Trinidad (Crane, 1957, 1958), Surinam (Holthuis, 1959) und
Nord- und Mittelbrasilien (Rathbun, 1918).

Inselbereich: Jacksonville Beach, Nordost-Ilorida (Miller & Vernberg,
1968) und Sarasota, West-Florida (Salmon, 1967) bis Grofle Antillen
(Rathbun, 1918; Chace & Hobbs, 1969). Im Bereich der Kleinen Antillen
ist nur ein isoliertes Vorkommen auf Guadeloupe bekannt (Chace & Hobbs,
1969). — Bisher unbekannte Erginzung fiir die Groflen Antillen: Hispa-
niola (Hamburg Nr. K 3001, 28895: 30 33 und 25 ?9. Angaben wie bei
U. major).

Uca cumulanta Crane, 1943

Festlandbereich: Colon, Panama (27.4.1966, eigene Sammlung: 13 &3
und 6 99, z.T. Leiden Nr. D 25618) bis Paramaribo, Surinam (Holthuis,
1959), einschlieBlich Curacao (Chace & Hobbs, 1969), Venezuela (Crane,
1943b) und Trinidad (Crane, 1957, 1958).

Inselbereich: Fehlend.
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Uca speciosa (Ives, 1891)

Festlandbereich: Casitas, Veracruz, Mexiko (Buitendijk, 1950) und Halb-
insel Guatemala (Chace & Hobbs, 1969) bis Curagao (Holthuis, 1959: 277).

Inselbereich: Cape Kennedy, Ost-Florida (Miller & Vernberg, 1968)
und Piney Tsland, Nordwest-Florida (Salmon, 1967) bis Kuba und Jamaika
(Chace & Hobbs, 1969).

Uca leptodactyla Rathbun, 1898

Festlandbereich: Mexiko (Rathbun, 1918) bis zum Staat Sta. Catarina,
Brasilien (Chace & Hobbs, 1969). — Fiir eine kontinuierliche Verbreitung
sprechen Vorkommen auf Curagao (Holthuis, in Vorbereitung), in Vene-
zuela (Crane, 1957), auf Trinidad (196566, eigene Sammlung, z.T. Leiden
Nr. D 23042) und an zahlreichen Orten entlang der brasilianischen Kiiste
(Rathbun, 1918). Das Hamburger Museum verzeichnet als siidlichsten
Fundort im Staate Sta. Catarina die Stadt Sio Francisco do Sul (Nr.
K 28859).

Inselbereich: West-Florida (Rathbun, 1918), Bahamas, Grole und Kleine
Antillen (Rathbun 1918; Chace & Hobbs, 1969) bis Trinidad. — Fiir die
GroBen Antillen ist ein bisher unbekanntes Vorkommen auf der Insel Hispa-
niola zu erginzen (Monte Cristi, Dominikanische Republik, 1935, P. Thumb,
Hamburg Nr. K 28877: 1 8).

2. Das Verbreitungsmuster
a. Artenzahl-Gradienten

Um das Verbreitungsmuster, d.h. die regionalen Unterschiede in der
Artenkombination, aufzuzeigen, wurde das gesamte Gebiet zwischen dem
nord- und siidamerikanischen Subkontinent in eine Reihe von Bezirken oder
Einheiten aufgeteilt (Fig. 2). Die Festlandbezirke tragen die Kennziffer 1,
die Inselbezirke die Kennziffer 2. Die UmriBlinien der Einheiten sind inner-
halb des karibischen Raums durchgezogen, auflerhalb gestrichelt gezeichnet.
In den zugehorigen Artenlisten (Legende von Fig. 2) wurden alle nicht-
karibischen Uca-Arten eingeklammert,

Vergleicht man die Artenlisten der einzelnen Einheiten miteinander, so
kommt man zunichst zu folgenden Feststellungen:

1) Am artenreichsten (d.h. alle 10 karibischen Arten beherbergend) ist
die Siidkiiste der Karibik, also der Bezirk 1e. Seine Grenze zu der wenig
artenarmeren Einheit 1d wurde relativ willkiirlich bei der Insel Aruba ge-
zogen, Dieser Bezirk 1d ist im Vergleich zu re viel unvollkommener unter-
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sucht worden. Es ist daher anzunehmen, dal} kunftige Studien die Grenze
noch weiter nach Nordwesten verlagern oder ganz aufheben.

2) Die Zone 1e wird nach Siidosten zu offenbar nicht artenreicher, obwohl
sie zunichst auf den Aquator zulauft. Auf der Strecke zur Ostecke Sid-
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Fig. 2. — Einteilung der Festlandkiisten (Kennziffer 1) und Inselkiisten (Kennziffer 2)
zwischen Nord- und Siidamerika in Bezirke (mit kleinen Buchstaben benannt). Die
Kleinen Antillen von Aruba bis Trinidad (= ,Inseln under dem Winde”) werden zum
Festlandbereich 2e gerechnet. AuBerkaribische Bezirksgrenzen sind gestrichelt. —
Definition der Bezirke und Aufzihlung ihrer Uca-Arten (auBerkaribische Arten in
Klammern) :

1a. Ostkiiste Nordamerikas nordlich Jacksonville: (minax, pugilator, pugnax).

1b. Halbinsel Florida: burgersi, leptodactyla, rapax, speciosa, thayeri, (minax, pugilator,
pugnax).

1c. Golfkiiste von Florida bis Tampico (Mexiko): rapax (minax, pugilator, pugnax,
spimicar pa, subcylindrica).

1d. Kiisten zwischen Tampico und der Insel Aruba: burgersi, cumulanta, leptodactyla,
wmordax, rapax, speciosa, thayeri, vocator.

te. Nord- und Ostkiiste Siidamerikas und ,Inseln unter dem Winde”: burgersi,
cumulanta (bis Surinam), leptodactyla, major (bis Trinidad, ? Cayenne), maracoant,
mordax, rapax, speciosa (bis Curagao), thayeri, vocator (bis Amazonas-Miindung).

2a. Grosse Antillen : burgersi, leptodactyla, major, rapax, speciosa, thayeri.

2b. Kleine Antillen (nur ,Inseln iiber dem Winde”): burgersi, leptodactyla, major,
rapax, thayeri (nur Guadeloupe), vocator (Dominica und Tobago).

2c. Bahamas: burgersi, leptodactyla, major, rapax.
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amerikas bleiben nach unserer bisherigen Kenntnis insgesamt 4 Arten
zuriick (s. Legende von Fig. 2). Andererseits kommen, wie eine vorlaufige
Revision der Winkerkrabben Brasiliens (v. Hagen, in Vorbereitung) ergab,
wahrscheinlich nicht mehr als 3 endemisch siidamerikanische Arten hinzu.
Von diesen scheint nur U. wuruguayensis bis in die gemiBigte Zone vor-
zudringen, die etwa bei der Ilha de Sta. Catarina beginnt.

3) Bis zum nordamerikanischen Kontinent sind nur 5 karibische Arten
(s. unter 1b) vorgedrungen, und zwar haben sie offensichtlich meist den
Weg iiber den Inselbereich eingeschlagen, da nach bisheriger Kenntnis nur
eine dieser Arten (U. rapax) kontinuierlich iiber den gesamten Festland-
bereich einschlieflich der Golfkiiste (1¢) verbreitet ist. Allerdings steht eine
neue Bearbeitung der Winkerkrabben der Golfkiiste (Barnwell, in Vorberei-
tung) noch aus. Von den 5 endemisch nordamerikanischen Arten1) sind 3
bis in die gemiBigte Zone (Einheit 1a) hinein verbreitet, die etwa an der
Nordost-Grenze von Florida beginnt. Aus diesem Grenzbereich liegen etnige
Studien iiber die Temperatur als limitierenden Faktor vor (Ubersicht bei
Miller & Vernberg, 1968).

Das Gefalle der Artenzahlen, das sich in den drei genannten Punkten aus-
driickt, macht wahrscheinlich, daf3 die atlantisch-amerikanischen Winker-
krabben den Ausgangspunkt ihrer Entwicklung im siid- bis sitdwestkaribi-
schen Bereich hatten. Diese artenreichsten Gebiete liegen nun aber ihrer-
seits in groBter rdumlicher Ndhe zu den pazifisch-amerikanischen Winker-
krabben, deren Artenzahl insgesamt mindestens doppelt so grof} ist wie die
aller atlantischen Arten (v. Hagen, 1968). Die ostpazifischen Vertreter der
Gattung Uce hatten offensichtlich bereits alle oben erwihnten Gruppen
ausgebildet, als sie wihrend der Zeit der tertidren zentralamerikanischen
Meeresdurchbriiche (zusamjmenfassende Darstellung und Literatur bei
Koepcke, 1961) in den karibischen Raum eindrangen und damit ihre in
Siidostasien beginnende, ostwirts gerichtete Ausbreitungstendenz fortsetzten,
die Briggs (1967b: 570, vgl. Briggs, 1967a) bei anderen Litoraltieren als
,eastward colonization movement” bezeichnet hat. Der letzte Ausldufer
dieser westostlichen Ausbreitungsbewegung ist bei den Winkerkrabben die
ostatlantische Art U. tangeri (s. v. Hagen, 1970).

Seit dem oberen Pliozin ist die Kommunikation zwischen den Uca-Arten
des Ostpazifik und denen des Atlantik durch die definitive Bildung der
mittelamerikanischen Landenge aufgehoben worden. Manche Grapsiden-
Gattungen, die wahrscheinlich ebenso im Tertiar von Westen her in die

1) Der Artcharakter der Formen U. wirens und U. longisignalis Salmon & Atsaides,
1968a (vgl. Salmon & Atsaides, 1968b) is noch umstritten.
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Karibik einwanderten, haben sich seit dieser Zeit so wenig verandert, daf3
man sie bisher noch als artgleich mit den entsprechenden pazifischen Formen
ansieht (z.B. Aratus pisonii, Geograpsus lividus und Grapsus grapsus).
Andere (z.B. Goniopsis cruentata und Sesarma roberti) blieben nach Uber-
querung des Atlantik ihren karibischen Vorfahren gleich.

Bei Uca trat in allen Fillen eine Auseinanderentwicklung ein. Die von
Rathbun (1918: 13) vorgenommene Zuordnung von U. mordaxr zu den
»species on both sides of the continent” ist inzwischen dadurch widerlegt,
dafl Crane (1943a) die pazifischen Vertreter von ,,U. mordax” mit guten
Griinden als gesonderte Art (U. schmitti) beschrieb. Einige Arten (vor allem
die pazifische U. insignis und die atlantische U. maracoani) blieben sich
zwar bis heute sehr dhnlich, doch sind sie sowohl morphologisch als auch
ethologisch geschieden. Die Tatsache, daB zwei geographisch isolierte Arten
wie U. insignis und U. maracoani einen verschiedenen Winktyp zeigen (Be-
schreibungen bei Crane, 1957, bzw. 1958) und daB andererseits zwei kari-
bische, partiell sympatrische Arten wie U. mordax und U. burgersi fast
identisch winken (v. Hagen, in Vorbereitung), ist ein starkes Argument
gegen die allgemeine Giiltigkeit der von Crane (1941) geiduferten und
inzwischen generell akzeptierten Annahme, daB die Ausbildung spezifischer
Winktypen mit ethologischer Artisolierung zusammenhinge.

Die Suche nach pazifisch-atlantischen Parallelarten (Rathbun, 1918; Bott,
1954; v. Hagen, 1968) ist wichtig fiir die Einschitzung der Zahl der nach-
tertidren Abspaltungen im karibischen Raum. Am besten lassen sich bisher
die Verhiltnisse bei der Gruppe der hormoneumen Arten iiberschauen. Die
Arten U. thayeri, U. rapax, U. vocator, U. mordax haben jeweils eine direkte
pazifische Entsprechung (U. tomentosa, U. herradurensis, U. lanigera,
U. schwitti), nicht aber die Arten U. burgersi, U. pugnax und U. minax. Diese
lassen sich zwanglos als sekundire Abspaltungen von U. mordax (U. bur-
gersi) bzw. von U. rapax (U. pugnax, U. minax) verstehen. Ahnlich wird
sich U. cumulanta sekundir von U. speciosa getrennt haben, deren pazifische
Parallelart U. mertensi ist. Eine Hilfe bei der Unterscheidung zwischen kari-
bisch primir und sekundir bildet eine Erscheinung, die man ,,Detomen-
tation” nennen kann, nimlich die Abnahme von Wollhaar (besonders auf
Carapax und Beinen) im Zuge der Entwicklung. Bereits die karibischen
Primirarten zeigen in der Regel (Ausnahme U. thayeri) weniger Wollhaar
als ihre ostpazifischen Parallelen (nihere Beschreibung einzelner Beispiele
bei v. Hagen, 1968), und diese Tendenz hat sich offenbar im atlantischen
Bereich fortgesetzt (s. den Vergleich von U. speciosa und U. cumulanta bei
v. Hagen, 1968, und den von U. mordax und U. burgersi bei Holthuis, 1959).

Schwierig ist die Frage zu beantworten, warum die kleinen Mangrove-
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Arten des Ostpazifik (U. ingequalis und Verwandte, maximale Carapax-
breiten unter 12 mm, s. v. Hagen, 1968) keinen Vertreter in die Karibik
entsandt haben. Vielleicht handelt es sich bei diesen Winkerkrabben um
posttertiir entwickelte Arten, die als ,,Nischenzwerge” die noch ungenutzten
Bereiche zwischen den Hohlen der grofleren Arten eroberten. Doch ist es
eigenartig, daB sich im atlantischen Gebiet im gleichen Zeitraum nichts
Entsprechendes herausbildete. AuBerdem sprechen manche primitiven Ziige
gegen den ,spiten” Charakter dieser Gruppe.

b. Festland-Tnsel-Verteilung

Aus dem Vergleich des Arten-Repertoires der einzelnen Bezirke der Abbil-
dung 2 sind noch weitere Schliisse zu ziehen:

1) Endemisch fiir den karibischen Raum ist keinesfalls U. burgersi, wie
Chace & Hobbs (1969) aus den bisher verfiigharen Verbreitungsdaten
schlieBen mufliten, sondern am ehesten noch U. major (deren Siidgrenze
allerdings noch unsicher ist) und in etwas erweitertem Sinn die bis Florida
und Mexiko vorkommende U. speciosa. Die iibrigen 8 karibischen Arten
besiedeln mindestens auch die auBerkaribische Nordostkiiste Siidamerikas.

2) Es gibt keine typischen Inselarten. Alle 7 Inselbewohner haben auch
Festlandbiotope. Umgekehrt gibt es jedoch typische Arten des Festland-
bereichs (U. maracoani, U. mordax, U. cumulanta).

3) Allen westindischen Inseln (also den Bezirken mit der Kennziffer 2)
sind nur 4 Arten gemeinsam: U. burgersi, U. leptodactyla, U. major, U.
rapax. Die beiden Arten U. speciosa und U. thayeri bewohnen (mit Aus-
nahme von Guadeloupe) nicht die ,,Inseln {iber dem Winde” (2b) und die
Bahamas (2c), sondern nur die Groen Antillen (2a).

Die beiden letztgenannten Feststellungen werden verstindlich, wenn man
auf die Biotopanspriiche der karibischen Winkerkrabben rekurriert. Unter
den okologischen Gesichtspunkten, die hier zur Anwendung kommen miissen
(Niheres bei v. Hagen, in Vorbereitung, vgl. auch Crane, 1943b), sind vor
allem zwei wichtig: das bevorzugte Substrat sowie Grad und Art der Pflan-
zenbedeckung des Biotops.

Die 4 allen Inseln gemeinsamen Arten (s.0.) besitzen typischerweise eine
Vorliebe fiir sandigen Schlick, auBerdem sind sie so weitgehend von der
Mangrove emanzipiert, daf} sie offene, sonnige und allenfalls von bestimm-
ten Griasern beschattete Biotope bevorzugen. Diese Arten sind darum auch
fiir kleinere Inseln geeignet, die nur kleine, meernahe, stark sandhaltige
Astuare und keine Mangrove besitzen.

Die iibrigen Arten (U. cumulanta, U. maracoani, U. mordax, U. thayeri,
U. vocator und nach Salmon, 1967, wohl auch U. speciosa) zeigen eine
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groflere Affinitit zu tonigeren Substraten und sind darum in der Regel
auf groBere Schwemmlandebenen angewiesen. Bei manchen dieser Arten
(besonders U. mordax, U. thayeri, U. vocator) kommt noch eine starke Bin-
dung an schattenspendende Vegetation hinzu. AuBer dem Festland konnen
praktisch nur die GroBen Antillen derartigen Biotopanspriichen geniigen. Es
ist darum nicht verwunderlich, daB U. speciosa und U. thayeri in West-
indien fast nur von den GroBen Antillen bekannt sind. Das U. thayeri-
Vorkommen auf Guadeloupe ist eigentlich keine Ausnahme, da diese Insel
hinsichtlich Astuarbildung und Mangrove den Groflen Antillen vergleich-
bar ist (Chace & Hobbs, 1969: 16). Was die Arten U. cumulanta, U. mara-
coami, U. mordax, U. vocator von den GroBlen Antillen und Guadeloupe
fernhalt, ist unbekannt,

Sehr eigentiimlich ist der Fall U. vocator. Als sandfeindliche und schat-
tenliebende Art paBit sie scheinbar ganz und gar nicht auf die mangrovelosen
und schwemmlandarmen Kleinen Antillen-Tnseln Tobago und Dominica
(TFig. 2). Untersuchungen {iber die Verbreitung dieser Art auf Trinidad
ergaben jedoch ein ahnlich widerspruchsvolles Bild: Aufler den klassischen
Massenbiotopen in den Randbezirken der groflen Mangrovegebiete Trinidads
(Caroni und Nariva Swamp) gibt es kleinere U. wocator-Vorkommen an
der gebirgigen Nord- und Nordostkiiste, die ein stirker westindisches Ge-
prage tragt und sehr an Tobago erinnert. Die von Dominica bekannte Kom-
bination U. burgersi — U. vocator (Chace & Hobbs, 1969) ist auch fiir
Nordost-Trinidad typisch (als dritte Art kann besonders U. rapax hinzu-
treten). U. vocator bewohnt hier die Innenwinkel kleinster Schwemmland-
flichen im Miindungsgebiet von GebirgsfliiBchen und begniigt sich mit dem
Schatten von Kokosplantagen oder dichterer Grasvegetation. Populations-
groBen und KérpermaBe liegen allerdings entsprechend niedrig.

Bemerkenswert gering sind die Anzeichen dafiir, daB es innerhalb des
karibischen Raumes ein Konkurrieren und Vikariieren von Arten gibt. Die
meisten Konkurrenzprobleme scheinen bei Uca durch GroBenunterschiede
oder Zonierung geldst zu werden (in Nord-Peru findet man 17 verschiedene
Arten auf einer Fliche von nur 250 X 100 m zoniert untergebracht, v. Hagen,
1968). Vielleicht zeigen jedoch die etwa gleichgroBen Arten U. cumulanta
und U. speciosa allzu dhnliche Biotopanspriiche und darum Tendenzen, sich
gegenseitig zu vertreten. Es wire wichtig, hier genauere Daten zu gewinnen.

Voraussetzung dafiir scheint eine bessere Unterscheidbarkeit der beiden
sehr dhnlichen Arten, als sie nach bisherigen Beschreibungen mdglich ist.
Chace & Hobbs (1969: 203) benutzen in ihrem Bestimmungsschliissel leider
Koérperproportionen. Wie sehr sich solche Verhaltniszahlen in der Onto-
genese verindern konnen, hat unlingst Barnes (1968) fiir die Macroph-
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thalminae aufgezeigt. Auch der Vergleich der ménnlichen Gonopoden tragt
bei diesen beiden Uca-Arten wenig ein, da die Enden sehr dhnlich geformt
sind. Funf andere Merkmale, die im folgenden genannt werden, konnen
hilfreicher sein. Die ersten drei Unterschiede beziehen sich auf Mannchen:

a) U. cumulanta besitzt auf der Carpus-Vorderseite des 1. Gehbeins der groBscherigen
Korperseite eine klare, einfache (seltener doppelte) Langsreihe aus Tuberkeln (Teil
eines Stridulations-Apparats), die bei U. speciosa fehlt.

b) Die Dactylus-Schneide der Winkschere tragt bei U. speciosa meist zwei ver-
groBerte Zihne (einen distal und einen proximal vom Index-Zahn), bei U. cumulanta
meist nur einen (distal vom Index-Zahn).

¢) Die Zihne des Suborbitalsaums sind bei U. speciosa starker dorsoventral abge-
flacht als bei U. cummlanta.

Die beiden folgenden Unterschiede gelten fiir Weibchen:

d) Der Carapax von U. speciosa kann ein Wollhaarmuster (Tomentum) besitzen,
das aus zwei symmetrischen, V-formigen Flecken besteht. Der innere Schenkel des V
begrenzt die Cardiacal-Region, der auBere lauft ein Stiick den Posterolateralsaum
hinauf. U. cumulanta tragt hochstens kleine Wollhaarflecken innerhalb der H-for-
migen Carapax-Depression.

e) Der Merus des vorletzten Gehbeins ist bei [J. speciosa fast symmetrisch (suboval),
bei U. cumulanta jedoch proximal deutlich stirker verengt als distal.

Verglichenes Material: U. speciosa, Piscaderabaai, Curagao, 1956 bzw. 1963/64,
Leiden Nr. D 12485, 21193. — U. cumulanta, Trinidad, 1965/66, eigene Sammlung, z.T.
Leiden Nr. D 23041.

SUMMARY

The fiddler crabs of the Caribbean area (i.e. the continental coasts from Yucatan
Peninsula to Trinidad, and the West Indies from Aruba to the Bahamas) are divided
into groups or subgroups according to certain morphological orfand behavioural characters.

The distribution of each of the 1o Caribbean Uca species is presented separately. Some
new data are supplied extending mainly the continental range of the species, especially
of U. burgersi Holthuis.

To show distribution patterns the whole area between the two subcontinents has been
divided into districts or units. The number of species is highest in the Venezuelan district
(including the Lesser Antilles from Aruba to Trinidad). This is close to the Pacific
area from which the Atlantic fiddlers emigrated by means of the tertiary portals,
U. tangeri of the Eastern Atlantic being the species that has travelled farthest.

The West Indies are inhabited by 7 species; the smaller islands have only 4 species
in common. The latter (U. burgersi, U. leptodactyla, U. major, and U. rapax) are
rather independent of mangroves and normally live in seaward habitats in sandy mud.
Thus they are well fitted for islands with little estuarine development and with man-
groves lacking.
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