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Abstract: Conjoined twins in Crustacea. Conjoined twins have been reported for
all major animal groups including humans. As one of the most conspicuous malforma-
tions, conjoined twins have always fascinated people. This is reflected by numerous
accounts and illustrations in early encyclopedic, zoological and anatomical works and
by the frequent occurrence of conjoined twins in curiosity cabinets and on today’s
internet. Furthermore, there is a great scientific interest in this phenomenon, because
the study of malformations is generally considered a source for our understanding of
developmental mechanisms and evolutionary history. Nevertheless, the causes and
mechanisms that lead to conjoined twins are not fully understood. Even the question
as to whether human conjoined twins are the result of incomplete separation or fusion
of the embryos is still debated. There are numerous reports about conjoined twins in
arthropods, mainly insects, myriapods, and chelicerates. In particular, in insects a
number of experiments have been conducted to artificially create conjoined twins. In
contrast, crustacean conjoined twins have been relatively rarely described and experi-
mental approaches are lacking completely. Here, for the first time, a review of all (so
far known) cases of conjoined twins in crustaceans is presented. In addition, two new
cases of conjoined twins in the Australian crayfish species Cherax destructor are
reported. A comparison of crustacean conjoined twins with those of other arthropods
shows principal similarities. Based on the various patterns of conjoined twins found in
crustaceans (and other arthropods) the conclusion is drawn that the alternatives of
incomplete separation or fusion oversimplify the matter. Instead, an initial separation
of germ anlagen leads to a variety of fusion patterns during later stages, depending on
the degree of initial separation. Hence, separation and fusion processes both play a
role for conjoined twin formation in crustaceans and perhaps in arthropods in general.

Fehlbildungen an Menschen, Tieren oder Pflanzen iiben seit jeher grof3e
Faszination aus. Dies zeigt sich an zahlreichen Darstellungen derartiger Phé-
nomene in frithen enzyklopédischen, zoologischen oder anatomischen Werken
(z.B. SEBA 1735-64, ROSEL vON ROSENHOF 1755) und nicht zuletzt in Fehl-
entwicklungen als Schauobjekte in Kuriositdten- und Naturalienkabinetten
(BREDEKAMP et al. 2000, MAURIES 2002) bis hin zu Naturkundemuseen und
heutzutage vor allem dem Internet. Neben der Auslosung bloBer Faszination
bieten Fehlbildungen aber auch die Mdglichkeit zu wissenschaftlicher Er-
kenntnis (BLUMBERG 2009). Die vergleichend-analytische Betrachtung von
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Fehlentwicklungen sowie ihre experimentelle Erzeugung erlauben Schlussfol-
gerungen iiber Prinzipien organismischer Bildungsprozesse und -mechanis-
men.

Eine besonders auffillige Kategorie von Fehlentwicklungen stellen die Ver-
bundenen Zwillinge dar, frither hiufig auch als Siamesische Zwillinge
bezeichnet. Dabei handelt es sich um zwei partiell miteinander ,,verwachsene*
Individuen, deren Korperteile oder Organe je nach Fall in unterschiedlichem
MaBe in Einzahl vorhanden sind. Verbundene Zwillinge wurden fiir Vertreter
der meisten groflen Tiergruppen einschlieBlich des Menschen beschrieben (z.
B. BATESON 1894, KORSCHELT 1907, EYSTER 1995, BLUMBERG 2009). Aufler-
dem wurden zahlreiche Experimente an Tieren zur kiinstlichen Erzeugung
derartiger Phinomene durchgefiihrt (z.B. KrAUse 1934). Eine Verdopplung
von Teilen der Korperldngsachse kann wéhrend der frithen Ontogenese entste-
hen oder durch Regeneration bedingt sein (KORSCHELT 1907). Ausloser und
Ursachen fiir das spontane Auftreten Verbundener Zwillinge sind dennoch
weitgehend unklar. Selbst fiir den Menschen werden alternativ Fusion zweier
Embryonen oder unvollstindige Separation bei Verdopplung der Keimanlagen
diskutiert (z.B. SPENCER 2000, KAUFMAN 2004).

Fiir Arthropoden wurden zahlreiche Félle spontan auftretender sowie expe-
rimentell erzeugter Verbundener Zwillinge berichtet. Dies gilt insbesondere
fir Insekten (z.B. CAPPE DE BAILLON 1927, WOODWORTH 1932, KRAUSE
1934, KALTHOFF & SANDER 1968) und Cheliceraten (z.B. SEBA 1735-64,
PATTEN 1896, SCHIMKEWITSCH & DOGIEL 1913, BRAUER 1917, SEITZ 1966,
ITow & SEKIGUCHI 1979) sowie in geringerem Mafle fiir Myriapoden (SEL-
BIE 1913, JUBERTHIE-JUPEAU 1962, 1974, DOHLE 1964, HUBERT 1968, JANS-
SEN 2013a, b). Fiir Crustaceen existieren dagegen nur ungefdhr zwei Dutzend
eher anekdotische Berichte iiber aufgetretene Verbundene Zwillinge. Experi-
mentell sind meines Wissens derartige Fehlbildungen bei Krebsen bislang
iiberhaupt noch nicht erzeugt worden. Im Folgenden werden zwei Beispiele
fiir Doppelembryonen des australischen Flusskrebses Cherax destructor pra-
sentiert. Zusdtzlich werden die bislang publizierten Félle von Verbundenen
Zwillingen bei Krebsen dokumentiert, unter verschiedenen Gesichtspunkten
klassifiziert und diskutiert.

Zwei Beispiele von Doppelembryonen beim australischen Flusskrebs

Im Rahmen von Untersuchungen zur Embryonalentwicklung der australi-
schen Flusskrebsart Cherax destructor an der University of New South Wales
in Sydney wurden in ansonsten normalen Gelegen zwei Exemplare von Dop-
pelembryonen oder Verbundenen Zwillingen gefunden (Abb.1). In beiden
Féllen handelt es sich um fortgeschrittene Stadien (85 % bzw. 95-99 % nach
SANDEMAN & SANDEMAN 1991), die den kompletten Satz der Segmente und
Extremititen des Schliipfstadiums zeigen sowie dorsal Herz und Aorten ange-
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Abb. 1: Zwei Fille von Doppelembryonen mit ,,.Duplicitas completa“ beim australi-
schen Flusskrebs Cherax destructor, Seitenansicht. A) Zwei gleichgrole Keime liegen
mit den Riickenseiten zueinander orientiert auf einer gemeinsamen dunklen Dotter-
masse. Oben in der Mitte befindet sich die Herzregion. B) Zwei sehr ungleich entwi-
ckelte Keime, der linke Keimstreif vollstindig segmentiert, der rechte verkiimmert
(Beschreibung siehe Text). Eichstriche 0,5 mm. — Tivo cases of double embryos of the
Australian crayfish Cherax destructor with “Duplicitas completa” (lateral aspect). A)
Two germ bands of equal size lie back to back on a shared yolk mass. The heart
region is situated in the middle on top. B) Two very unequally developed germ bands.
The left germ band is fully segmented, the right one shows retarded development and
malformations (see text). Scale bars 0.5 mm.



176 Gerhard Scholtz Sber. Ges. Naturf. Freunde

legt und den Carapax geschlossen haben. Der Durchmesser der Eier unter-
scheidet sich nicht von dem normal entwickelter Individuen, allerdings wird
durch die paarig angelegten Embryonen die ansonsten eher rundliche Form in
die Breite gestreckt (Abb. 1).

Die beiden Keime des einen Doppelembryos sind gleich gro und liegen
parallel ausgerichtet Riicken an Riicken (Abb. 1A). Die posterioren Regionen,
in denen die Caudalpapillen nach vorne gefaltet sind, liegen nahe beieinander.
Der Carapaxrand ist durchgehend. Die Kopfe befinden sich auf gleicher Hohe
und sind durch die zentrale Dottermasse separiert. Median zwischen den
Kopfanlagen liegt ein gemeinsames dorsales GefdB, Herz und Aorten umfas-
send, das im Lebendzustand pulsierte. Ob das Herz aus zwei Anlagen gebil-
det wurde, konnte nicht geklart werden.

Auch beim zweiten Doppelembryo liegen die beiden Keime parallel sowie
mit der Dorsalseite zueinander orientiert und zeigen einen durchgehenden
Carapaxrand (Abb. 1B). Sie teilen ebenfalls ein gemeinsames dorsales Blutge-
faB. Insgesamt ist dieses verbundene Zwillingspaar offensichtlich noch etwas
weiter entwickelt als das erste. Der Pigmentanteil in den Komplexaugen ist
grofer, die Caudalpapille mehr vorgewdlbt, und die Extremitdten sind etwas
langer. Allerdings sind die beiden Keime in diesem Fall ungleich grof8 und
sehr unterschiedlich ausdifferenziert. Der grolere Embryo ist vollstindig seg-
mentiert und mit Extremitdten ausgestattet. Der kleinere Embryo enthélt
weniger Dotter, und nur die vorderen Kopfextremititen bis zu den Mund-
werkzeugen (2. Maxille) sind ausgebildet. Dahinter ist der Embryo weitge-
hend extremitétenlos. Lediglich am hinteren Ende des Korpers finden sich
einige beinartige Anhénge. Der sehr verkiirzte Rumpf zeigt keine Differenzie-
rung. Weder eine umgeklappte Caudalpapille noch ein Thorax oder Pleon
sind erkennbar.

Fille von Verbundenen Zwillingen bei Krebsen

Insgesamt gibt es fiir Krebse mit der jetzigen Studie 15 Publikationen mit
mehr als 20 Beobachtungen von Verbundenen Zwillingen (RYDER 1886
erwéhnt leider keine genaue Anzahl) bei 14 Arten (Abb.2—4). Die bei weitem
iiberwiegende Zahl der Fille betrifft decapode Krebse, insbesondere den euro-
paischen und amerikanischen Hummer (Homarus gammarus, H.americanus)
(BRIGHTWELL 1835, RYDER 1886, HERRICK 1895, HarzscH et al. 2000)
sowie verschiedene Flusskrebsarten (Astacus astacus, Cambarus longulus,
Cherax destructor, Pacifastacus leniusculus, Procambarus fallax f. virginalis,
Virilastacus rucapihuelensis) (REICHERT 1842, ZipF 1956, HARLIOGLU 2002,
ALWES & ScHoLTZ 2006, RUDOLPH & MARTINEZ 2008, diese Studie). Dazu
kommen je ein Vertreter der Anomala (degla abtao) (JARA & PALAcCIOS
2001), der Brachyura (Admarinus lacustris) (SCHOLTZ et al. 2014) und die
Garnelenart Rimapenaeus similis (friher Trachypenaeus similis) (WILLIAMS
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1988). Im Gegensatz dazu liegen nur drei Fille von Verbundenen Zwillingen
bei nicht-decapoden Krebsen vor: ein Befund von CHATTON (1909) iiber vier
Exemplare des Copepoden Ophioseides cardiocephalus (frither O.joubini)
und zwei Berichte von Duplikationen bei der Externa der rhizocephalen Cirri-
pedia Sacculina carcini und Loxothylacus panopaei (PEREZ & BASSE 1928,
REINHARD 1954). Die Ursachen fiir diese ,,Asymmetrie” in der H&ufigkeit
der Beobachtungen liegen wohl eher in der Zugénglichkeit, GroBe und 6ko-
nomischen Bedeutung decapoder Krebse als in der Biologie dieser Tiere. Eine
gezielte Suche diirfte vermutlich eine groBere Anzahl derartiger Fehlbildun-
gen auch bei anderen Krebsgruppen ergeben.

Die beobachteten Stadien Verbundener Zwillinge

Vergleicht man die Stadien, bei denen Verbundene Zwillinge beobachtet
wurden, so wird in {iber zehn Féllen von Schliipfstadien oder frithen Larven
berichtet. Dabei handelt es sich bei dem Copepoden Ophioseides cardioce-
phalus um Metanaupliuslarven (CHATTON 1909) (Abb.2A), bei den beiden
Hummerarten um Zoealarven (BRIGHTWELL 1835, RYDER 1886, HERRICK
1895) (Abb. 3A, B) und bei den verschiedenen Flusskrebsen und Aegla abtao
mit ihrer direkten Entwicklung um Juvenilstadien nach dem Schlupf
(Abb.2D). Fiinf Publikationen (REICHERT 1842, HERRICK 1895, HARZSCH et
al. 2000, ALwes & ScHoLTz 2006, dieser Artikel) berichten {iber insgesamt
acht Doppelembryonen (Abb.1, 4). In vier beschriebenen Fillen handelt es
sich um erwachsene Tiere: zwei parasitische Rhizocephala (PEREZ & BASSE
1928, REINHARD 1954), eine penaeide Garnele (WILLIAMS 1988) (Abb.2B,
C) und eine Krabbe (ScHoLTZ et al. 2014). Die grofle Seltenheit spater Lar-
venstadien oder gar adulter Krebse lésst sich offensichtlich mit der geringeren
Uberlebensfihigkeit freilebender Verbundener Zwillinge erkliren. Die kom-
plexen Oberflachenstrukturen erschweren die sowieso schon problematischen
regelméfBigen Hautungsvorgéinge, und auch Fortbewegung sowie Nahrungs-
aufnahme werden sicherlich beeintriachtigt. Die wenigen Erwdhnungen ver-
bundener Embryonalstadien wiederum kdnnen mit der geringen Zugénglich-
keit und Beobachtbarkeit frither Entwicklungsstadien erklart werden.

Die Muster Verbundener Zwillinge

Klassischerweise wird bei Verbundenen Zwillingen neben anderen Mustern,
die insbesondere bei Sdugetieren einschlieflich des Menschen (z.B. SPENCER
2000, KAUFMAN 2004), aber auch bei Arthropoden (z.B. PATTEN 1896,
BRAUER 1917) beobachtet werden, zwischen dem doppelten Auftreten vorderer
Strukturen — z. B. dem Kopf — als ,,Duplicitas anterior” (DA) und dem hinterer
Korperregionen als ,,Duplicitas posterior (DP) unterschieden. Mit Abstand die
meisten der bei Krebsen beobachteten Félle zeigen eine DP (BRIGHTWELL
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1835, RYDER 1886, HERRICK 1895, HARzZScH et al. 2000, HARLIOGLU 2002,
ALWES & ScHoLTZ 2006) (Abb.3, 4). Dies gilt fiir die Flusskrebse und Hum-
mer. Nur die vier Metanaupliuslarven des oben genannten Copepoden (CHAT-
TON 1909) (Abb.2A), die adulte Garnele (WiLLIAMS 1988) (Abb.2B), die eben-
falls adulte Krabbe (ScHOLTZ et al. 2014) sowie moglicherweise ein Beispiel
eines Flusskrebs-Juvenilstadiums (RUDOLPH & MARTINEZ 2008) (s.u.) repra-
sentieren eine DA. Die Garnele Rimapenaeus similis bildet dabei insofern eine
Besonderheit, als die beiden Vorderkdrper nicht neben- sondern iibereinander
liegen und damit ein Muster bilden, das schwer zu erkléren ist. Mdglicherweise
handelt es sich eher um eine verungliickte Hautung als um einen Fall von Ver-
bundenen Zwillingen (WiLLiAMS 1988) (Abb.2B). Mit zwei Rostren, drei
Augen und einer zusétzlichen dorsalen antennenartigen Struktur zeigt die bra-
chyure Krabbe Amarinus lacustris ein Muster, das nur indirekt als DA erschlos-
sen werden kann (siche ScHoLTZ et al. 2014). Die Doppelstrukturen der
Externa der beiden Rhizocephala-Arten sind ebenfalls nicht leicht interpretier-
bar, da die extreme Abwandlung der Korperorganisation bei diesen parasiti-
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Abb.2: Verbundene Zwillinge bei Krebsen. A) ,,Duplicitas anterior* bei einem Meta-
nauplius des Copepoden Ophioseides cardiocephalus (Ventralsicht) (nach CHATTON
1909). Zwei anteriore Naupliusregionen (linke Naupliusregion 1, rechte Naupliusregion
r: diese sind durch gestrichelte Linien markiert) mit je einem unpaaren Naupliusauge
(Ina: Auge der linken Naupliusregion; rna: Auge der rechten Naupliusregion) und paa-
rig angelegten 1. und 2. Antennen (z.B. llal: linke 1. Antenne der linken Naupliusre-
gion; rlal: rechte 1. Antenne der linken Naupliusregion; lla2: linke 2. Antenne der lin-
ken Naupliusregion; rla2: rechte 2. Antenne der linken Naupliusregion). Die rechte
Mandibel der linken und die linke Mandibel der rechten Naupliusregion sind verwach-
sen (fmd). Die jeweiligen Gegenstiicke sind normal ausgebildet (z.B. 1lmd: linke Man-
dibel der linken Naupliusregion). Die 1. Maxille (mx1) ist das erste einfach paarig
angelegte Extremitétenpaar. B) ,,Duplicitas anterior” bei einem Adultus der Garnele
Rimapenaeus similis (Lateralsicht). Die vertikale Anordnung der verdoppelten Cepha-
lothorax-Regionen ist ungewdhnlich (siehe Text) (nach WiLLiams 1988). C) ,,Duplici-
tas anterior der Externa von Sacculina carcini (siche Text) (v: Verbindungsstiel zur
Interna im Korper des Krabbenwirtes) (nach PEREzZ & Basse 1928). D) ,,Duplicitas
completa“ des frithen Postembryonalstadiums des siidamerikanischen Siilwasserkreb-
ses Aegla abtao (Lateralsicht) (nach JARA & PaLAcios 2001). Die beiden Individuen
sind dorsal mit der Cephalothoraxregion verwachsen. Dieses Muster entsteht aus Dop-
pelembryonen, wie in Abb. 1 gezeigt. — Conjoined twins in crustaceans. A) “Duplici-
tas anterior” of a metanauplius of the copepod Ophioseides cardiocephalus (ventral
view) (after CHATTON 1909). Two anterior naupliar regions (left naupliar region |,
right naupliar region r: they are marked by dotted lines) each equipped with an
unpaired nauplius eye (Ina: eye of the left naupliar region; rna: eye of the right nau-
pliar region) and paired 1*' and 2" antennae (e.g. llal: left I°' antenna of the left
naupliar region; rlal: right I°' antenna of the left naupliar region; lla2: left 2™
antenna of the left naupliar region; rla2: right 2™ antenna of the left naupliar
region). The right mandible of the left and the left mandible of the right naupliar
region are conjoined (find). The counterparts are normal (e.g. llmd: left mandible of
the left naupliar region). The 1°* maxilla is the first normal paired limb. B) “Duplici-
tas anterior” of an adult decapod shrimp, Rimapenaeus similis (lateral view). The
vertical arrangement of the duplicated cephalothorax region is unusual (see text)
(after WILLIAMS 1988). C) “Duplicitas anterior” of the externa of Sacculina carcini
(see text) (v: stalk that connects the externa with the interna in the crab hosts inter-
ior) (after PEREZ & BASSE 1928). D) “Duplicitas completa” of the early postembryo-
nic stage of the South American freshwater anomalan decapod Aegla obtao (lateral
view) (after JARA & PALACIOS 2001). The dorsal cephalothorax regions of the two
individuals are conjoined. This pattern develops from double embryos as shown in
Fig. 1.

schen Krebsen die Achsenverhiltnisse verschleiert (Abb.2C). Der allgemeinen
Sichtweise der Orientierung der Externa folgend wiirde es sich in beiden
beobachteten Féllen ebenfalls um eine DA handeln (PEREZ & BASSE 1928,
REINHARD 1954).

Etwas anders gelagert sind die Fille einer dorsalen Verwachsung der
Cephalothorax-Region bei frisch geschliipften Hummern, Flusskrebsen und
Aegla abtao (RYDER 1886, Z1pF 1956, JARA & PaLAcios 2001, RuboLpH &
MARTINEZ 2008) (Abb.2D). Ein derartiges Muster kann als ,,Duplicitas com-
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Abb.3: Verschiedene Fille von ,.Duplicitas posterior” beim amerikanischen Hummer
Homarus americanus mit unterschiedlichen Graden anteriorer Verschmelzung (Dorsal-
sicht). A) Zoealarve mit nur einem medianen Augenfleck (a) und verwachsener 1.
Antenne (al) sowie partiell verschmolzener Cephalothoraxregion und doppeltem
Pleon. B) Zoealarve mit paarigen Augen (a) und einschlieflich der 1. Antenne (al)
paarigen Extremitdten sowie partiell verschmolzener Cephalothoraxregion und dop-
peltem Pleon. C) Zentralnervensystem eines Embryos, der zu einer Larve wie in B)
fiihren konnte. Normal aussehende anteriore Hirnregion mit paarigen Augenanlagen
(a) und den Anlagen der Hirnabschnitte Protocerebrum (pc), Deutocerebrum (dc) und
Tritocerebrum (tc). Es handelt sich aber moglicherweise um die kombinierten rechten
Kopfteile (r) einer rechten Embryoanlage und den linken Kopfteilen (1) einer linken
Embryoanlage. Im Bereich der Aufspaltung liegen eine fusionierte Protocerebruman-
lage sowie klar getrennte Deuto- und Tritocerebrumanlagen. In diesem Fall handelt es
sich um die rechten Abschnitte (r) des linken und die linken Abschnitte (1) des rechten
Embryos. Vom Deutocerebrum an sind alle Teile des Zentralnervensystems vollstindig
und doppelt angelegt. (mdg: Mandibelganglion, oe: paariger Oesophagus, der zu einer
Mundoftnung fithrt) (A und B nach HEerrick 1895, C nach HArzscH et al. 2000). —
Various cases of “Duplicitas posterior” in the American lobster Homarus americanus
showing different degrees of comjoined anterior parts (dorsal view). A) Zoea larva
with one median eye spot (a), conjoined lst antenna (al), and partly conjoined cepha-
lothorax region with double pleon. B) Zoea larva with paired eyes (a), paired appen-
dages including the I°' antenna, and partly conjoined cephalothorax region with dou-
ble pleon. C) Central nervous system of an embryo, which might have developed into
a larva as shown in B). Normal appearing anterior brain region with paired anlagen
of the eyes (a) and the brain parts protocerebrum (pc), deutocerebrum (dc), and trito-
cerebrum (tc). Alternatively, this could represent a combination of right head parts (r)
of a right embryonic anlage and the left head parts (1) of a left embryonic anlage. In
the area of the bifurcation, a conjoined anlage of the protocerebrum and clearly sepa-
rate anlagen of the deuto- and tritocerebrum are present. These are the right parts (r)
of the left embryo and the left parts (1) of the right embryonic anlage. Beginning with
the deutocerebrum, all elements of the central nervous system are complete and
paired. (mdg: mandibleganglion, oe: paired esophagus, leading to one mouth opening)
(A and B after HERRICK 1895, C after HARZSCH et al. 2000).

pleta® (DC) bezeichnet werden und muss in Verbindung zu den Doppelem-
bryonen mit jeweils einer eigenen Korperachse gesehen werden, wie sie von
REICHERT (1842), HERRICK (1895) und in dieser Arbeit beschrieben werden
(Abb.1). Das Muster dorsal verbundener Juvenilstadien entsteht aus zwei
getrennten ventralen Keimstreifanlagen, deren Riickseiten bei der Umwach-
sung des Dotters verschmelzen (siehe auch HERRICK 1895).

Erstaunlich ist das Beispiel der beschriebenen dorsalen Verschmelzung des
gesamten Korpers beim Flusskrebs Virilastacus rucapihuelensis (RUDOLPH &
MarTINEZ 2008). Bei Flusskrebsen, wie urspriinglich bei den Malacostraca
iiberhaupt, werden die posteriore Thoraxregion sowie das Pleon im Embryo
mittels einer teloblastischen Wachstumszone in der ventralwirts geklappten
Caudalpapille angelegt (ScHOLTZ 2000, ALWES & ScHOLTZ 2006). In dem
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Abb.4: Doppelembryo des Marmorkrebses Procambarus fallax f. virginalis (Ventral-
sicht) (nach ALWES & ScHoLTZ 2006). In diesem Fall sind ein linker und ein rechter
Keimstreifen samt linker und rechter Caudalpapille (Icp, rcp) ausgebildet, die im vor-
deren Kopfbereich verwachsen sind. Das fiihrt zu den Verwachsungsprodukten eines
medianen reduzierten Auges (fa) und einer medianen verdickten 1. Antenne (fal). Von
der 2. Antenne an sind alle Strukturen normal. (lla: linkes Auge, llal: linke 1.
Antenne des linken Embryos; rra: rechtes Auge, rral: rechte 1. Antenne des rechten
Embryos; lIr, rlr: Labrum des linken bzw. des rechten Embryos). — Conjoined double
embryo of the Marmorkrebs Procambarus fallax f virginalis (ventral view) (after
ALWES & SCHOLTZ 2006). Here, a left and a right germ band are differentiated includ-
ing a left and right caudal papilla (Icp, recp), which are conjoined in the anterior
head region. This leads to a conjoined median, somewhat reduced, eye (fa) and to a
median thickened I°' antennae (fal). Posterior to the 2" antennae all structures are
normally differentiated. (lla: left eye, llal: left I°* antenna of the left embryo; rra:
right eve and rral: right 1°" antenna of the right embryo; lly, rlr: labrum of the left
and the right embryo, respectively).
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von RUDOLPH & MARTINEZ (2008) beschriebenen Schliipfstadium von Viril-
astacus miissen daher die beiden frithen Keimstreifen eine Wachstumszone
geteilt haben. Dementsprechend konnte dieser Fall wihrend der frithen Emb-
ryonalphase als DA betrachtet werden. Das Schliipfstadium stellt aber einen
extremen Fall einer DC dar.

Sowohl bei DA wie bei DP gibt es hiufig verwachsene Strukturen. Dies
betrifft natiirlich und vor allem die Teile, die im Bereich des Uberganges zwi-
schen einfacher und doppelter Korperachse liegen. Beispiele dafiir sind die
verdickte Mandibel in der medianen Region der DA des Metanauplius von
Ophioseides cardiocephalus (CHATTON 1909) (Abb.2A), die offensichtlich
aus Teilen der Mandibel der beiden Kopfanlagen besteht, oder die gemeinsa-
men vorderen Hirnabschnitte und der Vorderdarm der DP von Homarus ame-
ricanus (HARzSCH et al. 2000) (Abb.3C). Dariiber hinaus ist auffillig, dass in
vielen Fillen von DA und DP auch die nicht verdoppelte Region verdndert
ausgebildet ist und unterschiedliche Grade von Verwachsungen aufweist. So
beschreiben RYDER (1886) und HeRrrICK (1895) fiir die verschiedenen DP bei
Hummerlarven Kopfe mit einer reguldren Ausstattung mit paarigen Augen
und Antennen, aber auch welche mit nur einem medianen Augenfleck und
unpaarigen Anhdngen (Abb.3A, B). ALWES & ScHOLTZ (2006) berichten von
einer Marmorkrebs-DP, welche die Anlagen eines mittleren dritten Auges und
einer ersten Antenne zeigt, die jeweils aus entsprechenden Anteilen beider
Kopfe gebildet wurden (Abb.4). Auch der von CHATTON (1909) abgebildete
Metanauplius mit einer DA besitzt gegeniiber einer normalen Larve eine ver-
breiterte posteriore Kdrperregion (Abb.2A). Das bedeutet, dass es sich streng
genommen bei der DA und der DP nicht notwendigerweise und nicht immer
einfach um eine Aufspaltung eines Stiickes der Langsachse des Korpers han-
delt, sondern dass sich zwei Korperachsen partiell iiberlagern und sich je
nach Winkel zueinander verschiedene Grade von Verwachsung ergeben. Bei
einer parallelen Orientierung der Keimanlagen kommt es zunéchst zu keiner
Uberlappung und damit zu keiner Verwachsung. Erst in einem spiteren Sta-
dium fusionieren dann zwangsldufig die beiden Keime, da sie auf einem
gemeinsamen Dotter heranwachsen.

Andere Arthropoden

Verbundene Zwillinge wurden auch von Vertretern anderer Arthropoden-
gruppen beschrieben. Dies gilt fiir Myriapoda (SELBIE 1913, JUBERTHIE-
JuPEAU 1962, 1974, DOHLE 1964, HUBERT 1968, JANSSEN 2013a, b), Cheli-
cerata (z.B. SEBA 1735-64, PATTEN 1896, SCHIMKEWITSCH & DOGIEL 1913,
BrauEer 1917, Seitz 1966, Itow & SEkIGUCHI 1979) und Hexapoda (z.B.
CAPPE DE BAILLON 1927, WoODWORTH 1932, KRAUSE 1934, KALTHOFF &
SANDER 1968). Insbesondere fiir die beiden letzteren Gruppen wurden in vie-
len Féallen Verbundende Zwillinge durch Bestrahlung, Chemikalien, Anste-
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chen und Schniirungsversuche experimentell erzeugt. Ebenso wie bei den
Krebsen umfassen die Berichte Embryonen, postembryonale oder larvale Sta-
dien und adulte Tiere. Auch die vorkommenden Muster entsprechen weitge-
hend den bei Krebsen beobachteten Fillen. Es gibt DA und DP sowie kom-
plette Doppelembryonen. Allerdings kommen kreuzweise angeordnete Verbun-
dene Zwillinge, ,,Duplicitas cruciata“, und weitere von Reduktionen des Kopfes
und anderer Korperteile gekennzeichnete Muster hinzu (z.B. PATTEN 1896,
BRAUER 1917, KRAUSE 1934), die bei Crustaceen bislang nicht beschrieben
wurden.

Fusion oder unvollstindige Separation?

Die Ursachen fiir die Bildung Verbundener Zwillinge sind nach wie vor
nicht vollstindig verstanden. Zunéchst stellt sich die generelle Frage, zu wel-
chem Zeitpunkt der Entwicklung Verbundene Zwillinge entstehen und ob sie
aus einer Fusion zweier Keime oder durch unvollstindige Teilung eines Kei-
mes gebildet werden. Selbst fiir die beim Menschen vorkommenden Fille
wird dies kontrovers diskutiert (z.B. SPENCER 2000, KAUFMAN 2004). Dem-
entsprechend wurden auch fiir die Griinde der bisher bei Krebsen beschriebe-
nen Beispiele fiir Verbundene Zwillinge eine Reihe unterschiedlicher Hypo-
thesen aufgestellt. ZipF (1956) postuliert, dass es sich im Falle dorsal ver-
wachsener Flusskrebse um die Verschmelzung zweier Embryonen innerhalb
einer Eihiille handelt. RyDer (1886) erklirt die beim amerikanischen Hum-
mer gefundenen DP durch eine Fusion zweier Embryonalanlagen im Zusam-
menhang mit der Gastrulation. Dabei bestimmt der Winkel der Longitudinal-
achsen der Keime zueinander den Grad der Fusion. Er ldsst allerdings offen,
wie es zuvor zu der Verdopplung des Gastrulationszentrums im Ei kommt.
Basierend auf den von ihm beim amerikanischen Hummer beobachteten Dop-
pelembryonen, die alle vollstindig getrennt waren, widerspricht HERRICK
(1895) der Ansicht RyDERs und nimmt an, dass die Fusion erst relativ spit
wahrend der Keimstreifdifferenzierung erfolgt. Allerdings thematisiert auch
HEeRrrICK die Ursachen der Verdopplung der Embryonalanlagen nicht. HAR-
LIOGLU (2002) vermutet eine Entstehung des Flusskrebszwillings wéhrend
des frithen Keimstreifstadiums, wobei die separate Entwicklung der beiden
Keime mit der Bildung des Carapax gestoppt wird und zu einer DP fiihrt.
ALWES & ScHoOLTZ (2006) schliefen vom Muster der anterior verwachsenen
Marmorkrebs-Doppelembryonen, dass diese Verbundenen Zwillinge spites-
tens im Keimscheibenstadium entstanden sein miissen. PEREZ & BASSE
(1928) und REINHARD (1954) nehmen fiir die beiden Verbundenen Zwillinge
der Rhizocephala an, dass bereits eine Aufspaltung des frithen Infektionssta-
diums eine Zwillingsbildung verursacht hat.

Die Fusion zweier Oocyten oder bereits befruchteter Eier kann ziemlich
sicher ausgeschlossen werden, da Dottergehalt und GroBe der Eier bei den
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Verbundenen Zwillingen denen einfacher reguldrer Embryonen entspricht.
Kein Autor erwdhnt diesbeziiglich irgendwelche Besonderheiten bei Doppel-
embryonen. HERRICK (1895) spricht ausdriicklich von einer ansonsten norma-
len Auspridgung eines Hummerdoppelembryos. Die hier beschriebenen Dop-
pelembryonen von Cherax destructor zeigen ebenfalls keine von anderen
Eiern dieser Art abweichende Grofie oder einen hoheren Dottergehalt (ca.
2 mm, siche Abb.1).

Die Existenz zweier kompletter und vollstindig separierter Keimstreifen
auf einem Dotter (REICHERT 1842, HERRICK 1895, diese Studie) spricht fiir
eine verdoppelte frithe Keimanlage. Diese Dopplung kann — durch innere
oder duBlere Storeinfliisse bedingt — bereits auf der Ebene von achsenbilden-
den Gradienten in der frithen Zygote oder wihrend der Furchung angelegt
sein oder durch Teilung einer urspriinglich einheitlichen Keimanlage erfolgen.
Es ist also in jedem Fall von einem initialen Trennungsprozess auszugehen,
der zu einer Verdopplung der Keimanlage fiihrt. Im Prinzip stellen dabei die
beiden vollstindig separaten Keimstreifen noch gar keine Verbundenen Zwil-
linge dar, da nur extraembryonale, d.h. nicht formative Regionen geteilt wer-
den. Erst im Laufe spéterer Stadien erfolgt die Fusion der Individuen zu Ver-
bundenen Zwillingen.

Schwerer zu erkliren sind partiell verwachsene frilhe Keime, wie sie von
HarzscH et al. (2000) und ALwEs & ScHoLTZ (2006) beschrieben werden
(Abb.3, 4). Dabei stellt sich die Frage, ob in diesen Fillen zwei zunéchst
separate Keimanlagen wieder fusionieren, oder ob eine einzelne Anlage
unvollstindig getrennt wird. Das Auftreten verschiedener Grade von Uberlap-
pungen bei Larven und anderen Postembryonalstadien und die unterschiedli-
chen Winkel der Embryonen zueinander, wie sic von REICHERT (1842),
RYDER (1886), HERRICK (1895), ZIPF (1956), HARZSCH et al. (2000), JARA &
Paracios (2001), HarrLioGLU (2002), ALwgs & ScHoLtz (2006) und
RupoLpPH & MARTINEZ (2008) berichtet werden, sprechen fiir einen einheitli-
chen Prozess der Doppelbildung von Keimanlagen. Dementsprechend stellen
komplett getrennte Doppelembryonen nur einen extremen Fall eines Konti-
nuums unterschiedlich weit voneinander entfernter und mit unterschiedlichen
Winkeln zueinander liegender Keime dar. Je nach Neigung zueinander resul-
tiert daraus eine DA oder eine DP. Je nach Nihe und Lage der beiden Keime
erfolgt frither oder spéter eine kleinere oder groBere Fusion. Fusionen entste-
hen bei getrennten Keimanlagen durch partielle Uberlappungen und daraus
resultierende Verwachsungen der betroffenen Strukturen. Derartige Uberlap-
pungen miissten entweder durch Wanderung der Keimanlagen oder im Rah-
men der Ausdehnung bei Wachstum und Differenzierung nahe zusammenlie-
gender Keimanlagen entstanden sein. Eine Wanderung differenzierter Keim-
scheiben kann ziemlich sicher ausgeschlossen werden, aber die Uberlappung
von Teilen getrennter, doch nahe zusammen liegender Keimanlagen wéhrend
des Wachstums ist durchaus plausibel. Eine Fusion muss aber bei den dotter-
reichen Eiern der Arthropoden in jedem Falle erfolgen, da die getrennten



186 Gerhard Scholtz Sber. Ges. Naturf. Freunde

Keimanlagen — selbst wenn sie zundchst vollstdndig getrennt sind — gemein-
sam auf dem Dotter liegen. Spétestens beim Schliipfen handelt es sich dann
um auch morphologisch Verbundene Zwillinge. Die frithen Fusionen betreffen
dabei ventrale und terminale Aspekte des Keimes wie das Nervensystem, die
Extremitidten oder den Vorderkopf, die spédten Fusionen dorsale Teile wie den
Carapax, Tergite oder das Herz.

Die Beispiele bei Krebsen machen deutlich, dass die einfache Alternative
»Separation oder Fusion® als mogliche Ursachen fir Verbundene Zwillinge
den beobachteten Vorgéngen nicht gerecht wird. Tatsdchlich muss man davon
ausgehen, dass sowohl Separation als auch Fusion an der Bildung Verbunde-
ner Zwillinge von Krebsen beteiligt sind. Zunédchst muss eine frithe Trennung
der Keimanlagen erfolgen. Diese individuellen Keime verschmelzen dann je
nach Ndhe und Ausrichtung der Achsen zueinander zu unterschiedlichen Zei-
ten der Entwicklung und in verschiedenem Malle miteinander. Dies gilt
zumindest fiir Krebse mit dotterreichen Eiern und einer superfiziellen Fur-
chung. Ahnliches scheint auch bei anderen Arthropoden mit einem entspre-
chenden Entwicklungsmodus vorzuliegen, wie die Beispiele von Skorpionen
(BrAUER 1917), Xiphosuren (PATTEN 1896) und Myriapoden (DOHLE 1964,
JANSSEN 2013a, b) zeigen. (Die beiden letzt genannten Autoren gehen aller-
dings davon aus, dass es sich im Falle der DP von Embryonen von Glomeris
marginata um eine Teilung der Wachstumszone in Kombination mit einem
ungeteilten Kopf handelt.) Es bleibt zu kldren, inwieweit Arthropoden mit
dotterarmen Eiern und totaler Furchung iibereinstimmende Vorgéinge zeigen.
Die Beispiele der eine Totalfurchung durchlaufenden Copepoden, Rhizoce-
phalen und moglicherweise auch penaeciden Decapoden (CHATTON 1909,
PEREZ & BASSE 1928, REINHARD 1954, WirLiams 1988) machen deutlich,
dass durchaus dhnliche Muster Verbundener Zwillinge auftreten wie bei ande-
ren Arthropoden. Beschreibungen von frithen Ontogenesestadien wie Doppel-
embryonen fehlen hier aber bislang vollstindig.
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