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Abstract

On Cells and Continents — the Evolu-
tion of Freshwater Crayfishes (Deca-
poda, Astacida).

In this review the problems of mono-
phyly and phylogenetics of freshwater
crayfishes (Astacida) are treated. There is
good evidence that the Astacida is a
monophyletic taxon. Within the Astacida
two large monophyletic groups are sister
taxa, the Northern Hemisphere Asta-
coidea and the Southern Hemisphere

Parastacoidea. The Astacoidea contain the

monophyletic Cambaridae and the “Asta-
cidae”. The monophyly of the latter group
is uncertain. In the framework of astacid
phylogenetic systematics the problem of
the invasion into freshwater is discussed.
It is concluded that the stem species of
recent freshwater crayfishes already lived
in freshwater. Colonisation of freshwater
must have occurred during the Triassic
when all continents formed the supercon-
tinent Pangaea. With the breakup of Pan-
gaea, Astacoidea and Parastacoidea evol-
ved. Some open questions concerning
freshwater crayfish zoogeography are dis-
cussed.
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Abb. 1:
Geographi-
sche Verbrei-
tung der
FluBkrebse.
Astacidae:
schwarz,
Cambaridae:
punktiert,
Parastacidae:
gestreift
(aus ScHourz '
1995a). A

Abb. 2:

Embryonalentwicklung von FluB-
krebsen. A) Historische Wachsmodelle
der fruhen Entwicklung des Edel-
krebses Astacus astacus (Zoologische
Lehrsammlung des Instituts fiir Biolo-
gie der Humboldt-Universitat zu Ber-
lin). B) Frilher Embryo des australi-
schen FluBkrebses Cherax destructor.
Der Dotter wurde entfernt (Fluores-
zenzfarbung der Zellkerne). Die Bein-
anlagen von den 1. Antennen bis zum
1. Thoracopoden sind sichtbar. Die
groBen Teloblasten der Wachstumszo-
ne sind am Hinterende der umge-
klappten Schwanzpapille zu erkennen
(Pfeil). Davor liegen die kleineren,
regelmaBig angeordneten Tochterzel-
len der Teloblasten.
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Einleitung ~ Fragen zur
FluBkrebsevolution

einzigen groberen Regionen, in denen keine
[;ll]'LI!';'\t \--!|--'II|I||\'I|. ~:I|\i i 15 |‘.||'h inisc |u
Festland, der indische Subkontinent, die
'\.r'|l |'[|-\'.I- ||[|.! -.|I.' I!--I.”I-.tu':: I;‘\'ll. [ ||l' /i".:
tralasiens. Traditionellerweise werden zwei
grolle Gruppen innerhalb der Astacida unter
schieden, die Astacoidea und die
coidea (H 1974). Die Astacoidea leben
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Parasta

Astacidae (Europa, westliches Nordamerika)
und die Cambaridae (Nord- und Mittelameri
ka, Siidostasien). Wahrend die Astacidae nur
wenige Arten umfassen, sind bei den Camba
ridae Amerikas iber 200 Arten beschrieben.

Die Parastacoidea sind ausschlielilich auf die
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Wie oft sind die Flubkrebse in Stullwasser

habitate vorgedrungen’!

Dariiber hinaus ereeben sich aus der Zoo-
geographie der rezenten Flullkrebse emige

Probleme, wie das Fehlen in Regionen, in
..!I'[I\'[I Hli|-:;\rr| se aut Cirun | .|l'[ Laepe |'.".'.}'|L.:
ren vorkommen konnten. Der Versuch der
Beantwortung dieser Fragen kann nur auf der

Basis der Methodik

Systematik im Sinne von HENNI

der phylogenetischen
‘_|‘H.."1
etfolgen. Eine Analyse der Flubkrebsevolution
nach diesen [.[lli.'||‘|l'[l .il.I}‘l_' 'nil Vor ¢cimnigen
Jahren vorgelegt (SCHOLTZ 1993, 19934, b):

Jdieser \|' |||rF 'm-:'-_'r]n'ia-| _'('I--|:r werden
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Zellen zeigen - die FluBkrebse
haben einen gemeinsamen
Ursprung

Eine Reihe von abgeleiteren Merkmalen
(Apomorphien) begriinder sehr gur die Mono-
phylie der FluBkrebse. Es sind Merkmale aus
der Embryonalentwicklung und Postembryo-
nalentwicklung, der Fortptlanzungshiologic
und Brutfirsorge sowie der Morphologie der
19935a). Auf

cinige dieser Merkmale soll hier eingegangen

erwachsenen Tiere (SCHOLTZ
werden, da sie fur die weitere Diskussion von
Bedeutung sind. Eine Apomorphie aus dem
Bereich der Embryonalentwicklung stellr die
"‘J"\l.l”\””l\‘_ﬁ '.ll'r 1_.![]'_“('“'\\'-“.ll“!”[”‘:- mne im
Hinterende der Keime dar (Abh. 2). Bei den
meisten “nl!nt'lt:l] KTL'II"-l_'Il ‘..\1-II-|L\|"rT-IL.i], pa
lenen .|11\!'| \11\' 1‘&.!]‘! \1\'1! '._'L't'l-‘rt‘ll. 15l -1|"\L'
Wachstumszone durch spezielle Zellen charak-
terisiert |1|('\l' "l‘[_:l'!].-i“]lr{‘” T.l'll'ki..“rl'll ver-
‘:Tnn_]l\"[: .hlh }I \i'_ ihe L.JL'IH:'FI_'F /I”L n !'l.u_il
Keimes

Urspriinglich werden im duleren Keimblatt

vorne .I.I" [ .|[]'J\'TE\\.|\.|1":||||'I .jl_"'
genau 19 Teloblasten in Ringanordnung gebil-
det, und dies ist auch bei den meisten Deca-
poden der Fall. Bei den FluBkrebsen dagegen
findet man eine auf ca. 40 erhohre, individu

ell variierende Anzahl von Teloblasten (Abb

2). Weitere Apomorphien sind die direkre

die Aushildung eines Tel-
sonfadens (Abb. 2-4). Wenn FluBkrebse aus

dem Ei schliipfen, sehen sie weitgehend wie

Entwicklung und

kleine Erwachsene aus. Lediglich der

Schwanzficher ist nicht vollstindig ausgebil-
det, da die Uropoden fehlen, ebenso gibr es
noch keine ersten Pleapoden, die Augen sind
noch nicht gestielt und der Korper ist noch
etwas runder und enthilr Dorrer (Abb. 3)

Alle sonst von Decapoden bekannten Lar-
valstadien (Nauplius, Zoea) fehlen. Nach der
sweiten postembryonalen Hautung entfalten
sich die Uropoden und der Schwanzfiacher ist
voll ausgebilder. Dieses Entwicklungsmuster
gibt es so nur ber FluBkrebsen. Fir eine kurze
Zeit nach dem Schliipfen sind die Jungriere
mir einem Telsonfaden uber die Eihille mir
den Pleopoden der Mutter fest verbunden
Dieser Telsonfaden wird von der embryonalen
Cuticula gehilder, die beim Schlipfen gehiiu-
tet wird, die aber mit dem Telson des Jungtiers
sowie der Eihiille in Verbindung bleibrt (Abb
4)

Auf diese Weise st das noch immohile,
hilflose Junetier gegen Verdriftung geschiitzt
Enen Telsonfaden gibr es aullerhalb der Flul}-

krebse bei keiner anderen Decapodengruppe

Abb. 3:

Das Schlupfstadium von FluBkrebsen.
A) Schlupflinge (1. postembryonales
Stadium) des Galizischen Sumpf-
krebses Astacus leptodactylus an den
Pleopoden des Muttertieres angehef-
tet. B) Historisches Wachsmodell des
1. postembryonalen Stadiums von
Astacus astacus (Zoologische Lehr-
sammlung des Instituts fur Biologie
der Humboldt-Universitat zu Berlin).
Fotos: G. ScHourz.
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Phylogenetische Systematik - die
Verwandtschaftsbeziehungen der
hoheren Astacidentaxa
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Abb. 4:

Der Telsonfaden. A) Rasterelektronen-
mikroskopische Aufnahme des Pleons
(pl) des friihen 1. postembryonalen
Stadiums des neuseelandischen FluB-
krebses Paranephrops zealandicus mit
der Verbindung von Telson (t) zum
Muttertier mittels des Telsonfadens
(Pfeil) und der Eihiille (eh). B) Telson
(t) und Telsonfaden (Pfeil) des frihen
1. postembryonalen Stadiums von
Astacus astacus (nach Skorikow & Reopi-
KORrRZEW 1911).

Abb. 5:
Apomorphien der
Astacoidea. Die
ruckwartsgeboge-
nen Haken an den
Spitzen der Sche-
renbeine des 1.
postembryonalen
Stadiums von Asta-
cus astacus (nach
HuxLey 1880).
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Abb. 6:

Apomorphien der Parastacoidea. Die Haken
an den Spitzen der Laufbeine 4 und 5 von
Cherax destructor (Fluoreszenzfarbung).
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Einwanderung in das StiBwasser -
die Rekonstruktion der Lebens-
weise der Stammart der Astacida
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Abb. 7:

Apomorphien der Parastacoidea. Das
Fehlen des 1. Pleopodenpaares beim
Mannchen von Cherax destructor
(Pfeil). Vergleiche Abb. 8, auf der das
von den Pleopodenpaaren 1 und 2
gebildete Begattungsorgan (Petasma)
zu erkennen ist.

Abb. 8:

Apomorphien der Cambaridae.

A) Die Haken an den Ischia (Pfeil) der
Mannchen von Cambariden am Bei-
spiel von Orconectes limosus. Verglei-
che mit Abb. 7.

B) Orconectes limosus bei der Kopula-
tion. Das Mannchen befindet sich in
der oberen Position und halt mit sei-
nen Scheren die Scheren des Weib-
chens.

Abb. 9:

Apomorphien der Cambaridae. Der
annulus ventralis des Weibchens von
Orconectes limosus (Pfeil). Hier bringt
das Mannchen seine Spermatophore
mit Hilfe seiner ersten beiden Pleopo-
denpaare ein.
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ASTACIDA
ASTACOIDEA ———

ASTACIDAE™ CAMBARIDAE

Abb. 10:

Entwurf des phylogenetischen
Systems der Astacida. Die Apomorphi-
en fur die einzelnen Taxa sind dem
Text zu entnehmen. Ob die ,Astaci-
dae” monophyletisch sind, ist unklar.
Dies wird hier und im Text durch die
Schreibweise in Anfliihrungsstrichen
angedeutet (verandert nach Scroirz
1995a).

Abb. 11:

Einwanderung in das StBwasser. Die
doppelt gestrichelte Linie reprasentiert
den Ubergang vom Meer ins SiiBwas-
ser. A) Zeigt ein Beispiel der zahlrei-
chen Méglichkeiten eines mehrfachen
Vordringens ins SiiBwasser innerhalb
der FluBkrebse. B) Darstellung der
Hypothese, dal3 bereits in der Ahnenli-
nie der rezenten FluBkrebse das SuB-
wasser erobert wurde (siehe Text)
(nach Scwourz 1995a).
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PARASTACOIDEA
PARASTACIDAE

PARASTACIDAE |.ASTACIDAE®

unabhingig in Subwasserhabitate
vorgedrungen sind. Fur letzteren
Fall gibt es viele Denkmoglich-
keiren, und manche Autoren
hypothetisieren sogar eine mehr-
fache Einwanderung in Jdas Suli-
Wadsser hlr \l]l.' WENILen eun I[‘.Il'
schen {BoTT
1950: ALBRECHT 1982; STAROK)-
1993).

Astacidenarten
GATOV Die Fragen der
Eroberung Jdes Siillwassers als
Lebensraum und der Monophylie
oder Polyphylie der FluBkrebse
wurden immer wieder vermische,
Darum sei an dieser Stelle noch
einmal betont, dalb Jdie Rekonstruktion der
Phylogenese ein Schrire ist, der unabhangig
von der Behandlung des Problems der Siils-
wassereinwanderung erfolgt (Abb. 11). Die
Analyse der evolutiven Anderungen der
Lebensweise einer Tiergruppe kann allerdings
erst auf der Basis der phylogenetischen Syste-
matik erfolgen.

Das Problem, ob die Stammart aller heuri-
gen Flubkrebse bereits ein Siiwasserbewoh-
ner war Lillt sich losen, wenn Apomorphien
tiur Jdie Astacida als Anpassungen an das
Leben in Siifiwasserhabitaten gedeutet werden
konnen, Das ist der Fall bei dem Merkmals-
komplex direkre Entwicklung und Brutfiirsor-
ve. Benthische Tiere, die einen Lebensraum-
wechsel vom Meer ins SiiBwasser vollzogen
haben, reduzieren in der Regel die freileben-
Jden planktischen Larvenstadien und durch-
lauten cine direkte Entwicklung mit dotterrer-
chen Eiern (Abb. 2, 3). Dies hingt damat
zusammen, dall die SiBwasserlebensriume
entweder zu klemn sind, als dal} eine Verbrei-
tung iiber Larven sinnvoll wiire, oder dal} in
FlieBeewiissern fur die Larven die Getahr der
Verdriftung besteht. Neben den FluBkrebsen

CAMBARIDAE PARASTACIDAE

_ = EmEsmEmEmsEaess=E

tfinden wir auch bei ¢inigen anderen subwas-
serbewohnenden Decapoden eine direkte Ent-
wicklung. Wie oben beschrieben zeigen daber
die Flubkrebse eimge Merkmale, die sie von
den anderen Decapoden des Sillwassers unter-
schewden. Dies berrittt die Extremitirenaus-
stattung des Schlaptstadiums und inshesonde-
re den Telsonfaden. Der Merkmalskomplex
aus direkrer Enrwicklung und Brutfiirsorge ist
nicht nur eine Apomorphie der Astacida, son-
Jdern stellt auch eine Anpassung an das Leben
im Siifwasser dar. Das Vordringen in Siillwas-
serbereiche erfolgre wahrscheinlich uber die
schrittweise Einwanderung in Flisse. Dabei
stellt mmsbesondere ein Verdrifrungsschuez fur
die Schlipflinge ecine wertvolle Anpassung
dar. Es Libt sich aus dem oben gesagren die
Schlulifolgerung zichen, dall bereirs die Stam-
mart aller rezenten Flullkrebse im Sullwasser
gelebt hat. Hiochstwahrscheinlich handelre es
sich dabei um FluBliufe. Die Annahme einer
Einwanderung in Sullwasser bereits in der
Ahnenlinie der heurigen Flubikrebse wird
auch durch die Tatsache gestiirzr, dald samtli-
che rezente Astacida im SiaBwasser, bzw.

Brackwasser leben.

Zoogeographie und Kontinental-
drift - die Entstehung der hoheren
Astacidengruppen

Die Rekonstruktion der Phylogenie und
die Schlubtolgerungen zur Lebensweise der
Stummart erlauben 1m Zusammenhang mir
der geographischen Verbreitung der heutigen
Flulkrebse, bzw. ithrer hoheren Taxa Aussagen
aur histonischen Zoogeographie der Astacida.
Eine Voraussetzung fir die folgenden Uberle-
gungen ist die von Alfred WEGENER entdeckre
Kontinentaldrift.

Die weltweite Verbreitung der rezenten
Flullkrebse auf der Basis ihrer Monophylie und
der Annahme einer sibwasserbewohnenden
Stammart fihren zu der Folgerung, dall die
Besiedlung des SiiBwassers withrend der Exi-
stenz des Superkontinents Pangaea erfolgr sein
mull, bevor dieser zerfallen ist (Abb. 12). Das
bedeuter, die ersten stifiwasserbewohnenden
FluBkrebsvortahren gah es spitestens zur Zeit
der Trias, vor ca. 225 his 190 Millionen Jah-

ren. Eine derartige SchluBifolgerung ist ohne
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Fossilien moglich, allemn auf Grund der oben
aufgefithrten Ergebnisse und Voraussetzungen.
Im Falle der FluBkrebse liegen jedoch emnige
Fossilfunde aus der Trias vor, die diese Hypo-
these bestarigen. In SiiBwassersedimenten
wurden sowohl Gangsysteme als auch Tierre-
ste gefunden, die nemhch eindeutig Fluli-
krebsen zugeordnet werden kinnen (HasioTis
& MITCHELL 1993).

Interessanterweise wurden derartige Funde
inzwischen auch in der Antarkus getitigt, was
recht gut in das Bild einer SiiBwasserbesied-
lung wihrend der Trias palit (HasioTis 19958).
Mirt dem Zerfall von Pangaea wihrend der
Jurazeit (vor ca. 190 bis 135 Millionen Jahren)
entstanden und evolvierten die beiden rang-
hochsten Schwestergruppen der FluBkrebse -
die Astacoidea im nordlichen Kontinent Lau-
rasia und die Parastacotdea im siidlichen Kon-
tinent Gondwana (Abb. 12). Die heutige Ver-
breitung dieser beiden Taxa ist also durch Erd-
geschichte und Kontinentaldrift gut erklirbar.

Offene Fragen - das Fehlen von
FluBkrebsen in groBen Regionen,
in denen sie eigentlich vorkom-
men konnten und die seltsamen
Verbreitungsmuster von Cambari-
dae und ,Astacidae”

Einige Fragen der FluBkrehszoogeographie
sind zur Zeit noch unbeantwortet. Wie erkliirt
es sich, dalb FluBkrebse auf dem indischen
Subkontinent und auf dem afrikanischen Fest-
land vollig fehlen, wihrend sie auf Madagas-
kar vorkommen? Verschiedene Autoren (z. B.
ORTMANN 1897; BANARESCU 1990) vertreten
die Hypothese, dalh in Afrika und Indien die
FluBkrebse durch Siifiwasserkrabben verdringt
wurden. Dagegen spricht, dal} es Regionen
gibr, wie Mittelamerika, Australien, Neu Gui-
nea und Madagaskar, in denen FluBkrebse und
Siifiwasserkrabben zusammen vorkommen.
Eine andere Maglichkeit wire, dab Flubkrebse
noch gar nicht in die entsprechenden Regio-
nen vorgedrungen waren, bevor Gondwana in
die  heuricen Kontinente zerfallen st
(SCHOLTZ 1995a). Zur Bestiitigung einer dieser
Annahmen sind jedoch noch weitere Infor-
mationen notwendig.

Ein weiteres offenes Problem stellt die dis-
junkte Verbreitung der Cambaridae dar. Sie
verteilen sich auf die Mitte und den Osten
Nordamerikas, Mittelamerika und auf Ostasi-
en. Dabei scheinen die asiatischen Arten der
Gartung Cambarowdes die Schwestergruppe der
amerikanischen Cambaridenvertreter zu sein.
Ahnlich verhilt es sich mit der Verbreitung
der “Astacidae”. Neben den europaischen

Abb. 12:

Palaogeographie und die Evolution
der FluBkrebse. A) Die palaogeogra-
phische Situation zur Zeit des Uber-
ganges von der Trias zur Jurazeit.
Der Superkontinent Pangaea exi-
stiert noch. Er vereinigt alle heutigen
Kontinente in sich. Hochstwahr-
scheinlich besiedelte zu dieser Zeit
die Stammart aller rezenten FluB-

Arten gibt es einige Vertreter in Nordamerika,
westlich der Rocky Mountains.

Jede Erklirung dieser Verbreitungsmusters
ist tm Moment sehr spekulativ, da nichr klar
ist, ob die Gartung Cambaroides monophyle-
tisch ist und da fir die “Astacidae” insgesamt
eine phylogenetische Analyse noch aussreht.

Wie aber in diesem Artikel gezeigt wird,
ist eine phylogenetisch-systematische Rekon-
struktion die Voraussetzung fiir die sinnvolle
Diskussion der Evolurion und der historischen
Zoogeographie von Tiergruppen.

krebse (Astacida) bereits das SuB-
wasser. B) Die palaogeographischen
Gegebenheiten zur spaten Jurazeit.
Pangaea ist in den nordlichen Konti-
nent Laurasia und den Sudkontinent
Gondwana zerfailen. Diese Trennung
bedingt die Artaufspaltung, die zur
Entstehung der beiden groBen
Schwestergruppen innerhalb der
FluBkrebse fihrt. Laurasia beheima-
tet die Stammart der Astacoidea
(Cambaridae und ,Astacidae”), auf
Gondwana lebt die Stammart der
Parastacoidea (Parastacidae). (A nach
ZieGLer et al. 1983, B nach SmitH et al.
1994).
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