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Abstract: Origin and evolution of freshwater crayfishes
(Crustacea, Astacida)

The present investigation deals with the problems of monophyly and phyloge-
netic relationships of freshwater crayfishes (Astacida). Furthermore, the question
of the invasion into freshwater and some zoogeographical aspects are addressed.
Arguments for a polyphyletic origin of freshwater crayfishes and for the assump-
tion of multiple invasions into freshwater are discussed. These hypotheses suffer
from the fact that they are not based on the method of phylogenetic systematics
and that the questions of monophyly and the invasion into freshwater have often
been confused. Applying the phylogenetic systematic approach, some clearcut con-
clusions can be drawn. Freshwater crayfishes are not closely related to homarids
but constitute a large taxon with Thalassinida, Anomala and Brachyura. A num-
ber of embryonic, postembryonic and adult characters clearly indicates freshwater
crayfish monophyly. Within the freshwater crayfishes, the Southern Hemisphere
Parastacoidea is the sister-group of the Northern Hemisphere Astacoidea. The
Astacoidea include the clearly monophyletic Cambaridae and its putative sister-
group, the Astacidae, whose monophyly is uncertain. Based on the phylogenetic
systematics of freshwater crayfishes, the problem of invasion into freshwater is
discussed. Many freshwater crayfish apomorphies, in particular aspects of the
direct development and the maternal brood care, are interpreted to be adaptions
to a life in freshwater. Thus it is inferred that the last common stem species of the
recent freshwater crayfishes already inhabited freshwater. From the geographical
distribution of recent freshwater crayfishes it is concluded that the invasion into
freshwater must have occurred in the ,super-continent“ Pangaea during the
Triassic period. This conclusion is supported by paleontological data. After the
breakup of Pangaea, the Parastacoidea has evolved in Gondwana, the Astacoidea
in Laurasia. Open questions of freshwater crayfish zoogeography are discussed. It
is speculated whether the presence of freshwater crayfishes in Madagascar and
their absence in Africa and India is due to a relatively late separation of Madagas-
car from Gondwana. The disparate distribution of Astacidae (Europe and western
North-America) and of the Cambaridae (eastern North- and Middle-America and
east Asia) might be explained with an early separation of a Laurasian crayfish
species into a northern and southern population. The Astacidae of North-America
and the Cambaridae of east Asia would then represent relict faunas.
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Einleitung

FluBkrebse (Astacida) gehoren sicherlich zu den bekanntesten Vertre-
tern der Krebstiere (Crustacea). Dies spiegelt sich in einer Reihe populé-
rer Zusammenfassungen ihrer Biologie wider (z.B. MULLER 1954, ANDRE
1960, HoFrMaNN 1971, MERRICK 1993). Aber auch als Forschungsobjekte
der verschiedensten zoologischen Disziplinen spielen FluBkrebse eine
besondere Rolle. Schon 1880 hat THoMAs HUXLEY das gesamte Spektrum
der zoologischen Methoden und Fragestellungen seiner Zeit am Beispiel
des FluBkrebses monographisch dargestellt. Nicht zuletzt, weil Fluf3-
krebse als Nahrungsmittel groBe ckonomische Bedeutung haben, sind
viele Aspekte der FluBkrebsbiologie gut untersucht. Die wissenschaftli-
che Literatur tiber Flukrebse ist fast uniiberschaubar geworden (HART &
CLARK 1987). Alle zwei bis drei Jahre veranstaltet die International
Association of Astacology eine Konferenz, deren Ergebnisse jeweils in
einem umfangreichen Buch veroffentlicht werden (die Serie: ,,Freshwa-
ter Crayfish“). Einige grundlegende Fragen zum Ursprung, zur Phyloge-
nese und Evolution sowie zur Zoogeographie von FluBkrebsen sind den-
noch weitgehend ungekliart oder werden kontrovers und teilweise auf
einer recht spekulativen Ebene diskutiert. Dies liegt nicht zuletzt daran,
dafl eine phylogenetische Analyse der Astacida mit HENNIGS Methode
(1950, 1966) meines Wissens bisher noch nicht durchgefiihrt wurde. Die
vorliegende Arbeit behandelt die Probleme der Monophylie der Astacida,
ihrer Einwanderung in das SuBwasser und der geographischen Verbrei-
tung der rezenten FluBkrebsgruppen. Dariiber hinaus wird der Versuch
unternommen, die phylogenetischen Beziehungen innerhalb der Fluf3-
krebse zu analysieren.

Taxonomie

Bei den FluBkrebsen werden nach HoBBs (1988) drei groBere Gruppen
unterschieden: Die Astacidae, die Cambaridae und die Parastacidae.
Astacidae und Cambaridae werden als Astacoidea zusammengefafit und
den Parastacoidea, die nur die Parastacidae umfassen, gegeniibergestellt
(HoBBs 1988). Die Astacidae sind eine relativ artenarme Gruppe (ca. 12
Arten werden zur Zeit anerkannt) mit relativ einheitlicher Lebensweise.
Ihre Verbreitung umfafit Europa, das vordere Asien und den Westen
Nordamerikas (Abb. 1). Die Cambaridae zeigen sehr unterschiedliche
Anpassungen (z.B. treten blinde Hohlenformen auf) und eine hohe
Artenzahl (iiber 200 Arten). Sie kommen hauptsédchlich im Zentrum und
im Osten Nord- und Mittelamerikas sowie mit einigen Arten in Ostasien
vor (Abb. 1). Die Parastacidae sind auf die Siudhalbkugel beschrankt
(Sudamerika, Australien, Neu-Guinea, Neuseeland, Madagaskar) (Abb. 1).
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Ihre grofite 6kologische Vielfalt (z.B. Landformen) und die hochste Arten-
zahl (ca. 100 Arten) erreichen sie auf dem australischen Kontinent.

Zur Frage des polyphyletischen Ursprungs
der FluBkrebse und ihrer mehrmalig
unabhéidngigen Einwanderung ins Silwasser

Die Fragen, ob alle rezenten FluBkrebse einen gemeinsamen phyloge-
netischen Ursprung haben oder nicht und ob die FluBkrebse ein- oder
mehrfach vom Meer ins Stulwasser eingewandert sind, beschéaftigen die
Astacologen seit tiber hundert Jahren. Die Ansichten dazu sind bis auf
den heutigen Tag durchaus kontrovers. Haufig werden die Probleme der
Monophylie und der Einwanderung ins Siufwasser in den Diskussionen
vermengt. Daf3 dies aber zwei voneinander unabhingige Aspekte sind,
wird weiter unten ausgefiihrt. Die meisten Autoren gehen von einer
Polyphylie der Flukrebse aus und auch von einer mehrfach unabhéngi-
gen Besiedlung des Stuilwassers. Letzteres wird teilweise sogar fir klei-
nere Verwandtschaftsgruppen wie die européischen FluBkrebse ange-
nommen (BorT 1950, ALBRECHT 1983). Die Tatsachen, die zu dem Schluf3
auf eine polyphyletische Entstehung der FluBkrebse bzw. ihre mehrfach
unabhingige Einwanderung ins Suflwasser gefiihrt haben, sind im fol-
genden aufgelistet:

Zoogeographie: Die Astacoidea besiedeln die Nordhemisphire,
die Parastacoidea leben ausschlieflich auf der Siudhalbkugel (Abb 1).
Beide Gruppen sind durch einen fluBkrebsfreien Giirtel in den Tropen
voneinander getrennt (HuxLEY 1880, HoBBs 1988, BANARESCU 1990).

Morphologie: Auf Grund des Vorhandenseins eines Petasma
(Umwandlung der ersten beiden Pleopoden der Méannchen zur Spermien-
ubertragung) diskutiert HuXLEY (1880) die Abstammung der Astacoidea
von Hummerartigen, und wegen des Fehlens eines Petasma leitet er die
Parastacoidea von langustenartigen Vorfahren ab. Auch SmitH (1912)
betont die morphologischen Unterschiede zwischen den Astacoidea und
Parastacoidea und vertritt deren unabhéngige Entstehung.

Ontogenie: Um sich an der Mutter festzuklammern, bilden die
Schliipflinge der Astacoidea spezielle Haken an den 1. Pereiopoden, die
Schliipflinge der Parastacoidea aber Haken an den Pereiopoden vier und
funf aus (Abb. 2). GURNEY (1935) schlie3t daraus, daf3 sich nérdliche und
stidliche FluBkrebse unabhingig ans Stilwasser angepaf3t haben miissen.

Paldontologie: Fossilfunde von Astacoidea datieren wesentlich
frither (Mesozoikum) als die von Parastacoidea (Neozoikum) (GLAESSNER
1969).
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Abb. 2. Dornen und Haken an den Pereiopoden des Schliipfstadiums von
Cherax destructor (Parastacidae). Differential-Interferenz-Kontrast Mikro-
skopie. Durch die Fixierung konnte die embryonale Cuticula nicht mehr
gehdutet werden. A) Die Spitzen der 1. Pereiopoden. Die Dornen an Propo-
dus und Dactylus bilden keine rickwarts gekrimmten Haken (Pfeil), wie
dies bei den ersten postembryonalen Stadien der Astacoidea der Fall ist. B)
Die Hakenbildungen an den Dactyli der 4. und 5. Pereiopoden (p4, p5), mit
denen sich die Jungtiere an den Pleopoden der Mutter verankern.

Physiologie: Der Umsatz von Natrium ist bei Vertretern der
Parastacoidea wesentlich grofer als bei den untersuchten Astacoidea.
Dies wird fiir die Parastacoidea als noch nicht so weit fortgeschrittene
evolutive Anpassung an Sitfwasserbedingungen interpretiert (GREEN-
AWAY & LAawsoN 1982).

Parasitologie: Die Astacoidea werden von den zu den Anneliden
gehorenden Branchiobdelliden parasitiert. Die Parastacoidea dagegen
werden von der Plathelminthengruppe Temnocephalida besiedelt (ALDER-
MAN & PoLGLASE 1988). Diese unterschiedliche Parasitierung wird ebenfalls
als Argument fiir die unabhéngige Entstehung und Besiedlung des Suf3-
wassers von Astacoidea und Parastacoidea gewertet (siehe BALss 1961).

Eine sinnvolle Diskussion der Frage nach der Haufigkeit der Einwan-
derung in das SuBwasser kann nur auf der Basis des phylogenetischen
Systems der FluBkrebse erfolgen. Dazu ist es notig, die Position der

7 Shber. Bd. 34
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FluBkrebse innerhalb der Decapoda zu beleuchten, die Frage der Mono-
phylie zu klaren und Hypothesen zu den phylogenetischen Beziehungen
innerhalb der FluBkrebse aufzustellen.

Die Position der Astacida im phylogenetischen
System der Reptantia

Auf Grund vieler morphologischer Ubereinstimmungen und dem &hnli-
chen Habitus wurden die FluBkrebse (Astacida) traditionellerweise mit
den meeresbewohnenden Hummern (Homarida) in einer Gruppe (Asta-
cura, syn.: Astacidea, Homaridea) vereinigt (z.B. BORRADAILE 1907,
GRUNER 1993). Eine neuere phylogenetische Analyse der Decapoda Rep-
tantia kommt zu dem Ergebnis, dafl die Astacida nicht ndher mit den
Hummern verwandt sind und daB es sich bei den Ubereinstimmungen
beider Gruppen um urspriingliche (plesiomorphe) Merkmale handelt
(ScHOLTZ & RICHTER 1995). Nach dieser Untersuchung gehoren die FluB3-
krebse zu einem groflen Taxon, welches neben den Astacida auch die
Thalassinida, Anomala und Brachyura beinhaltet (Abb. 3). Die entschei-
dende Apomorphie dieses Taxons, das den Namen Fractosternalia erhal-
ten hat, ist ein frei bewegliches 8. Thorakalsternit, welches deutlich von
den davorliegenden, einen einheitlichen Komplex bildenden Thoraxster-
niten, abgesetzt ist. Fir die Reptantia urspriinglich ist ein thorakaler
Sternalkomplex, in welchen auch das 8. Sternit unbeweglich integriert
ist. Dieser Zustand ist z.B. bei Hummern und Langusten vorhanden. Bei
den Brachyuren tritt sekundir wieder ein dem urspriinglichen Muster
dhnlicher Zustand auf; bei manchen Vertretern ist rudimentdr noch die
Herleitung von einer Ahnenform mit beweglichem 8. Sternit erkennbar
(ScuoLTz & RICHTER 1995). Die genaue Position der Astacida innerhalb
der Fractosternalia ist allerdings unklar. Sie sind entweder die Schwe-
stergruppe aller anderen Taxa der Fractosternalia oder der Thalassinida
(Abb. 3). Einige Argumente sprechen allerdings eher fiir die erste
Annahme (ScHOLTZ & RICHTER 1995).

Argumente fiir die Monophylie der Astacida

Die Vorstellung, dafl die FluBkrebse monophyletischen Ursprungs sind
und moglicherweise auch nur einmal ins Stulwasser vorgedrungen sind,
wurde dezidiert bisher nur von ORTMANN (1897) vertreten. ORTMANN
(1897) betonte die Gesamtidhnlichkeit der Astacida und entwickelte ein
weltweites Szenario zur Besiedlungsgeschichte des SuBwassers und der
Wanderung und Evolution der verschiedenen FluBkrebsgruppen. Aller-
dings lag zu dieser Zeit ALFRED WEGENERS Theorie zur Kontinentalver-
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Fractosternalia
Polychelida  Achelata  Homarida  Astacida Thalassinida  Anomala  Brachyura

=—— 8 Thorakalsternit beweglich

Abb. 3. Entwurf des phylogenetischen Systems der Decapoda Reptantia (nach

ScHOLTZ & RICHTER 1995). Auf Grund des beweglichen 8. Thorakalsternites geho-

ren die FluBkrebse (Astacida) zusammen mit den Thalassinida, Anomala und Bra-

chyura zum Monophylum Fractosternalia. Die FluBkrebse sind also nicht ndher

mit den Hummern (Homarida) verwandt. Die genaue Position der Astacida inner-
halb des Taxons Fractosternalia ist noch ungeklart.

schiebung noch nicht vor, so da ORTMANN (1897) seine Hypothesen auf
Schwankungen des Meeresspiegels und angenommene ehemalige Land-
verbindungen aufbauen mufite. Auf Grund von embryologischen Studien
komme ich ebenfalls zu dem Schluf}, dafl die Astacida ein Monophylum
darstellen (ScHOLTZ 1993).

Im folgenden werden nun die Evidenzen fiir einen monophyletischen
Ursprung der FluBkrebse herausgearbeitet. Es gibt eine ganze Reihe von
abgeleiteten (apomorphen) Merkmalen, die fiir ein Monophylum Astacida
sprechen.

Embryonale Merkmale

— Die Gastrulation der FluBkrebse erfolgt trotz des dotterreichen Eies
als Invagination. Dabei bildet sich am Boden des Blastoporus zunéchst
eine Aufwolbung. Spéter flacht sich der durch die Invagination gebildete
Hohlraum ab und bildet ein grofles scheibenférmiges Gebilde unter dem
Keimstreif (Abb. 4). Dieser Vorgang ist fiir Vertreter der Astacoidea und

7%
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Parastacoidea beschrieben worden (REICHENBACH 1886, CELADA et al.
1991, SANDEMAN & SANDEMAN 1991, ScHoLTz 1992). Bei allen anderen
Vertretern der Reptantia, fiir die eine Beschreibung der Gastrulation
vorliegt, bildet der Blastoporus nur eine relativ kleine Eindellung, es ent-
steht kein ausgedehnter Hohlraum wie bei den FluBkrebsen, und der
groBte Teil des Mesentoderms entsteht durch Immigration (Bumpus 1891,
BuTscHINSKY 1894, TERAO 1919, FIORONI & BANDERET 1971).

— Zum Grundmuster der Decapoden gehort eine embryonale Spros-
sungszone, die aus einem Ring von genau 19 Ektoteloblasten besteht.
Dies sind Zellen, die durch indquale Teilungen in anteriorer Richtung
den grofiten Teil des postnauplialen Ektoderms proliferieren. Nur bei
FluBkrebsen ist die Anzahl der Ektoteloblasten variabel und auf ca. 40
erhoht (Abb. 5). Diese Apomorphie ist fiir Vertreter der Cambaridae,
Astacidae und Parastacidae belegt (ScHOLTZ 1992, 1993).

Abb. 4. Spite Phase der Gastrulation bei Cherax destructor (Parastacidae). Kern-

farbung, oben ist vorne. Der Blastoporus (bp) ist grofl und weit gecffnet. Das inva-

ginierte Material bildet eine abgeflachte Blase, erkennbar an der kreisférmigen

dunkleren Region. Vor dem Gastrulationszentrum haben sich die Anlagen der

Augenregion, der vordersten Segmente und der Schwanzpapille differenziert.
Letztere umgibt den sich bildenden After (af).

Abb. 5. Ventralsicht auf die Schwanzpapille eines Embryos von Cherax destructor

(Parastacidae). Fluoreszenz-Kernfiarbung, oben ist vorne. Bei dieser Darstellung

sind ca. 15 ventrale Ektoteloblasten in Querreihe sichtbar (Pfeil). Die regelméBig

angeordneten kleineren Zellen vor den Ektoteloblasten sind deren Abkémmlinge.
Weiter vorne sind segmentale Beinanlagen (ba) zu erkennen,
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Juvenilmerkmale

— Bei den FluB3krebsen sind beim Schliipfen aus dem Ei alle Extremita-
ten mit Ausnahme der ersten Pleopoden und der Uropoden ausgebildet
(ANDREWS 1907, ZEHNDER 1934, SANDEMAN & SANDEMAN 1991, HAMR
1992). Dabei fehlen simtliche Merkmale, die bei den freilebenden Larven
(Zoealarven) der marinen Reptantia auftreten, wie etwa beborstete Exo-
poditen der Pereiopoden oder ein konkaves Telson. Die Uropoden entfal-
ten sich erst im dritten postembryonalen Stadium, nach der zweiten
Hé&utung. Ein entsprechendes Schliipfstadium und postembryonales
Héautungsmuster gibt es bei keinem anderen Decapoden.

— Das erste postembryonale Stadium ist bei Astacidae, Cambaridae
(ANDREWS 1907, BAUMANN 1932, ZEENDER 1934) und Parastacidae (SAN-
DEMAN & SANDEMAN 1991, HAMR 1992) an den Pleopoden des Muttertieres
mit einem Telsonfaden in Verbindung mit der Eihtille verankert. Der
Telsonfaden wird von einem Sekret des Telsons (BAUMANN 1932), der
zusammengezogenen Exuvie des letzten Embryonalstadiums bzw. von
der inneren Eihiille gebildet. Entsprechende Strukturen sind von keiner
anderen Decapodengruppe bekannt. Ob der bei der ersten postembryo-
nalen Hdutung von Cambaridae und Parastacidae (ANDREws 1907, HAMR
1992) auftretende und ebenfalls als Verdriftungsschutz fungierende

Abb. 6. Der Telsonfaden am ersten postembryonalen Stadium von Paranephrops

zealandicus (Parastacidae). Vom juvenilen Krebs sind nur einige Pereiopoden und

das Pleon (pl) zu sehen. Der Pfeil deutet auf die Verbindung zwischen Telson (t)

und Telsonfaden. Die Eihulle (eh) ist iiber einen Sekretstiel (Pfeilkopf) mit dem
Muttertier verbunden.
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Analfaden (gebildet von der Cuticula des Enddarms des vorigen Stadi-
ums) auch eine Apomorphie der FluBkrebse darstellt, ist unklar, da er
bei den Astacidae bisher nicht beschrieben wurde.

Adultmerkmale

— Der Dactylus des fiinften Pereiopoden (Laufbeines) aller Astacida
besitzt eine Reihe von Cuticulazdhnchen, die kammartig angeordnet sind
(ScHOLTZ & RICHTER 1995). Bei anderen Vertretern der reptanten Deca-
poden bilden Dactylus und Propodus eine Schere (Chela) bzw. eine Sub-
chela. Aus der Verteilung dieser Merkmale ergibt sich, dal3} die chelate
bzw. subchelate Auspriagung urspriinglich ist und die Verhéltnisse bei
den FluBkrebsen abgeleitet sein miissen (SCHOLTZ & RICHTER 1995).

— Die gefiederten Podobranchien (Kiemen) sind jeweils mit einer lang-
lichen, plattenartigen Lamina verwachsen (siehe HuxLEY 1880, HOLDICH
& REEVE 1988). Diese Laminae leiten sich wahrscheinlich von den
urspringlich freien Epipoditendsten ab, wie sie bei Hummern, Langu-
sten und anderen Decapoden zu finden sind und welche dort eine
gemeinsame Basis mit den gefiederten Podobranchien besitzen (HUXLEY
1880). Bei Astacidae und Cambaridae sind die Laminae sehr grof und
unterteilen den Kiemenraum, bei Parastacidae sind sie relativ klein.

Weitere Indizien fiir eine Monophylie der Astacida ergeben sich aus
der Ultrastruktur der Spermien (JAMIESON 1991, FELGENHAUER & ABELE
1991) und aus dem Verlauf einiger Nervenfasern im stomatogastrischen
Nervensystem (KaTz & Tazakl 1992). Schliefllich enthalten die beiden
akzessorischen Loben des Deutocerebrums jeweils ca. 20000 Glomeruli
(SANDEMAN & ScHoLTz 1995). Bei Hummern betrdgt die Anzahl jedoch
hochstens ca. 2000 (HELLUY et al. 1995).

Die Komplexitit der Ubereinstimmungen einiger Merkmale, insbeson-
dere der Embryonal- und Postembryonalentwicklung, macht die Homo-
logie dieser Merkmale sehr wahrscheinlich. Die Anzahl der FluBkrebs-
Apomorphien insgesamt spricht deutlich fiir ein monophyletisches Taxon
Astacida.

Entwurf eines phylogenetischen Systems
der Astacida

Wie sieht es nun mit der Systematik innerhalb der FluBkrebse aus? Ein
phylogenetisches System der Astacida fehlt bisher. Phylogenetische Ana-
lysen wurden nur fiir einige Teilgruppen durchgefiihrt, so z.B. fiir die
Astacidae (ALBRECHT 1982) oder die Cambarellinae (FITZPATRICK 1983).
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Im folgenden soll der Versuch unternommen werden, eine erste begriin-
dete Verwandtschaftshypothese fiir die FluBkrebse mit Hilfe eigener
Beobachtungen und Literaturdaten zu erstellen. Danach bilden die Para-
stacidae die Schwestergruppe von Astacidae und Cambaridae (Abb. 7).
Parastacidae, Cambaridae und Astacoidea (bestehend aus Cambaridae
und Astacidae) konnen jeweils recht gut als Monophyla begriindet
werden. Die Monophylie der Astacidae ist weniger gesichert. Die zur
Begriindung dienenden Apomorphien fiir die jeweiligen Taxa sind:

ASTACIDA
ASTACOIDEA —— PARASTACOIDEA

ASTACIDAE CAMBARIDAE PARASTACIDAE

Abb. 7. Entwurf des phylogenetischen Systems der Astacida. Die
Apomorphien der einzelnen Taxa sind durch Ziffern gekenn-
zeichnet. 1) Apomorphien der Astacida: Invaginationsgastrula,
ca. 40 Ektoteloblasten, Schliipfstadium mit allen Extremititen
auBler Uropoden und 1. Pleopoden, Telsonfaden, 5. Pereiopoden
mit gezihntem Dactylus und sekundiar ohne Scherenbildung,
Podobranchien mit Lamina verwachsen. 2) Apomorphien der
Parastacoidea (Parastacidae): Haken am Dactylus der 4. und 5.
Pereiopoden der ersten postembryonalen Stadien, Hinterrand des
Schwanzfiachers weich, 1. Pleopod fehlt bei beiden Geschlech-
tern. 3) Apomorphien der Astacoidea: Haken an den distalen
Gliedern des 1. Pereiopoden der ersten postembryonalen Stadien,
Pleurobranchien des 6. und 7. Thoraxsegmentes zu fadenférmigen
Anhidngen reduziert. 4) Apomorphien der Astacidae: Dornen am
gesamten Telsonrand bei ersten postembryonalen Stadien, Telson
der ersten postembryonalen Stadien rund. 5) Apomorphien der
Cambaridae: Ménnchen mit Haken an Ischia der Pereiopoden,
Weibchen mit annulus ventralis (Spermathek).
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Parastacidae

— Die ersten beiden Juvenilstadien haben spezielle Haken am Dactylus
der 4. und 5. Pereiopoden (Abb. 2), um sich an der Mutter festzuhalten
(sieche GURNEY 1935, HAMR 1992). Entsprechende Strukturen fehlen den
Astacoidea wie allen anderen Vertretern der Reptantia.

— Der Hinterrand des Schwanzfédchers ist nur schwach kalzifiziert und
lappig weich (Abb. 8). Dabei ist dieser Anteil bei den einzelnen Gattungen
unterschiedlich grof3. Im Gegensatz zu den Beschreibungen in der Litera-
tur (HoBBs 1974) konnte ich dieses Merkmal auch bei Astacoides (Abb. 8)
und Parastacus feststellen. Bei den Astacoidea ist der Schwanzfacher
dagegen wie bei Homarida und Thalassinida durchgehend kalzifiziert.

— Der erste Pleopod fehlt bei beiden Geschlechtern. Die Méannchen
bilden dementsprechend auch kein Petasma aus (siehe Riek 1972, HoBBS
1974). Die Minnchen der Astacoidea besitzen ein Petasma, wie es in dhn-
licher Form auch bei Hummern auftritt. Die ersten Pleopoden der Weib-
chen der Astacoidea sind zu fadenartigen Anhingen reduziert.

Cambaridae

— Die Ischia mindestens eines Pereiopodenpaares der Mannchen sind
mit hakenférmigen Auswiichsen versehen (siehe HoBBs 1974, 1988). Diese
dienen zur Positionierung und zum Festhalten des Weibchens bei der
Kopulation. Ischiumhaken fehlen den anderen FluBkrebsen und Deca-
poden.

— Die Weibchen besitzen eine Spermathek (Samentasche), den annulus
ventralis, am Hinterrand des 7. Thorakalsternits (siehe HoBBs 1974,
1988). Innerhalb der Cambaridae erfihrt der annulus ventralis vielfache
Abwandlungen; am einfachsten ist der Aufbau bei der ostasiatischen
Gattung Cambaroides. Ein annulus ventralis fehlt bei Astacidae und
Parastacidae. Die Spermathek (Thelycum) der Homarida ist in bezug auf
Lage und Form anders und ist offensichtlich konvergent entstanden.
Thalassiniden besitzen keine Spermathek.

Astacidae

Die Monophylie der Astacidae ist weniger sicher zu begriinden. Apo-
morphe Merkmale fiir ein Monophylum Astacidae konnten Charakteri-
stika des juvenilen Telsons sein.

— Bei allen untersuchten Vertretern der Astacidae weist das Telson des
ersten postembryonalen Stadiums rundum Dornen (Borstenanlagen) auf
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(ANDREWS 1907, BAUMANN 1932, HoLDICH & REEVE 1988). Bei Cambaridae
und Parastacidae ist das Vorkommen von Dornen bzw. Borsten dagegen
auf den hinteren Telsonrand beschriankt (ANDREWS 1907, HAMR 1992). Bei
Thalassinida (z.B. GURNEY 1942) und Hummern (z.B. HELLUY & BELTZ
1991) sind bei allen Larvalstadien Dornen bzw. Borsten ebenfalls nur am
hinteren Telsonrand zu finden. Dementsprechend ist die Situation bei
den Astacidae abgeleitet. Hinzu kommt, daB das juvenile Telson der
Astacidae kreisrund ist. Sowohl juvenile Cambaridae und Parastacidae
als auch die Larven von Thalassinida und Homarida haben ein ling-
liches Telson.

ALBRECHT (1982) und ALBRECHT & VON HAGEN (1981) nennen als mogli-
che Apomorphien der Astacidae die spezifische Reduktion der vorderen
Pleurobranchien zu fadenartigen Anhingen und das Vorhandensein von
zwei Postorbitalknoten (dornenartige Erhebungen hinter den Augen).
Beide Merkmale sind allerdings nicht iberzeugend. Die Gattung Camba-
roides innerhalb der Cambaridae zeigt das gleiche Muster in bezug auf
die Reduktion der Pleurobranchien wie die Astacidae. Orconectes limo-
sus wie auch andere Cambaridae haben die entsprechenden Pleurobran-
chien restlos reduziert. Einige Vertreter der Astacidae besitzen nur einen
Postorbitalknoten wie die Cambaridae. Bei Hummern und Thalassiniden
variiert die Anzahl zwischen null und drei.

Astacoidea

— Die ersten postembryonalen Stadien halten sich mit Hilfe riickwérts-
gekrimmter Haken an den Spitzen der groBlen Scheren des 1. Pereio-
poden am Muttertier fest (ANDREws 1907). Entsprechende Haken an den
Scheren fehlen bei den Parastacoidea. In einer Fufinote erwdhnt GURNEY
(1935) allerdings, daf3 bei den Jungtieren der zu den Parastacidae geho-
renden stidamerikanischen Art Parastacus pilimanus sowohl die Haken
an den Scheren wie die fiir die Parastacidae charakteristischen Haken
an den 4. und 5. Pereiopoden vorkommen sollen. Dies konnte allerdings
fur andere Vertreter der Gattung Parastacus nicht bestédtigt werden
(RupoLPH & ZAPATA 1986, RupoLPH & Rios 1987). Eigene Untersuchun-
gen an sich kurz vor dem Schliipfen befindenden Embryonen der eben-
falls in Stidamerika vorkommenden Gattung Samastacus geben ebenfalls
keine Hinweise auf riickwartsgekrimmte Scherenhaken (Abb. 9).

— Die Pleurobranchien sind im Bereich der 6. und 7. Thoraxsegmente
zu fadenférmigen Anhingen reduziert (siehe HuxLEY 1880, HoBBs 1988).
Dies gilt fiir Vertreter der Astacidae und der Cambaridae (Cambaroides).
Bei den meisten Cambaridae sind allerdings die Pleurobranchien restlos
verschwunden. Die meisten Parastacidae zeigen gefiederte Pleurobran-
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Abb. 8. Der nach ventral umgeklappte Schwanzficher eines Vertreters der mada-
gassischen FluBkrebsgattung Astacoides (Parastacidae). Der lappig weiche distale
Rand des Schwanzfichers ist durch Pfeile markiert.

Abb. 9. Die scherenbildenden Spitzen von Propodus und Dactylus des 1. Pereio-

poden eines sich kurz vor dem Schliipfen befindenden Embryos von Samastacus

sp. (Parastacidae). Differential-Interferenz-Kontrast Mikroskopie. Wie bei Cherax

destructor und im Gegensatz zu der Situation bei den Astacoidea sind die Dornen
nicht als umgebogene Haken ausgebildet (Pfeile).

chien an den 6. und 7. Thoraxsegmenten. Eine Ausnahme bildet die Gat-
tung Astacoides aus Madagaskar; hier fehlen ebenfalls alle Pleurobran-
chien (HuxLEY 1880).

Einwanderung in das StiBlwasser

Die Frage, ob die Einwanderung in das StuBBwasser ein- oder mehrma-
lig erfolgte, ist im Prinzip unabhidngig vom Nachweis der Monophylie
der FluBkrebse (Abb. 10). Allerdings legt die Tatsache, dafl alle rezenten
FluBkrebse Siilwasserbewohner sind, den Schlufl nahe, dal3 bereits die
letzte gemeinsame Stammart der rezenten Astacida (Kronen-Astacida
sensu JEFFRIES 1980) im StiBwasser lebte. Eine groflere Sicherheit diesbe-
zuiglich ergibt sich, wenn Apomorphien fiir die rezenten FluBkrebse als
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Anpassungen an eine Existenz im Siiflwasser gedeutet werden koénnen
(ScroLTZ 1993). Derartige Hinweise bietet offensichtlich der Merkmals-
komplex von Embryonal- und Juvenilentwicklung sowie der Brutpflege
von FluBkrebsen. Wenige, aber dotterreiche Eier in Verbindung mit der
Reduktion freier schwimmender Larven gelten allgemein als Anpassung
an ein Leben im Stilwasser, da dort wegen der relativen Kleinrdumigkeit
die Verbreitungsfunktion der Larvalstadien tberflissig ist und in Flie3-
gewidssern die Gefahr besteht, in Richtung Meer verdriftet zu werden.
Die Besiedlung von Stiflwasserhabitaten ist ja wahrscheinlich tber die
Immigration in Fliisse bei schrittweise zunehmender Unabhingigkeit der
frithen Ontogenesestadien vom marinen Milieu erfolgt. Die Reduktion
freilebender Larvenstadien kann daher auch in verschiedenem MaRe bei
in das Stulwasser eingewanderten Decapoden festgestellt werden, z.B.
bei den StuBlwassergarnelen der Gattung Macrobrachium (JALIHAL et al.
1993) und bei StiBwasserkrabben (RAaBALAIS & GORE 1985). Im Gegensatz
zu diesen Gruppen zeigen die FluBkrebse ein sehr einheitliches Bild in
bezug auf das Muster der direkten Entwicklung und der Brutpflege. Dies
betrifft das spate Schlupfstadium, das totale Fehlen von Merkmalen der
Zoealarve, die Charakteristika der ersten drei postembryonalen Hautun-
gen und die Anheftung der frithen Juvenilstadien an das Muttertier mit-
tels eines Telsonfadens. Dieser Merkmalskomplex kann meines Erach-
tens deutlich als Anpassung an Siilwasser bzw. FlieBgewasser interpre-
tiert werden, da die Reduktion freier schwimmender Larven mit der
Verhinderung von Verdriftung der Jungtiere gekoppelt ist. Da aber alle
diese Merkmale zugleich auch Apomorphien fiir die Astacida darstellen,
ist es sehr wahrscheinlich, dafl die Stammart der Kronen-Astacida
bereits im Sitiflwasser (Fliefgewdasser) gelebt hat (Abb. 10B). Verglei-
chende Untersuchungen zur Struktur des Antennennephridiums und zur
Chemie und Funktion von Pheromonen, die zwischen Muttertier und
Jungtieren wirksam sind (LiTTLE 1975), konnten zum Test dieser Hypo-
these dienen.

Zoogeographie

Auf der Basis der phylogenetischen Analyse lassen sich nun einige
Schliisse zur rezenten und paldontologischen Verbreitung der FluBkrebse
ziehen. Wenn der letzte gemeinsame Vorfahre der heutigen FluBkrebse
ein SiuBwasserbewohner war, miissen die Ahnen der FluBkrebse bereits
den ,,Superkontinent” Pangaea besiedelt haben, bevor dieser zerfallen
ist. Dies bedeutet, dal spitestens zur Zeit der Trias (vor ca. 225 bis
190 Mill. Jahren, VAN ANDEL 1989) siifwasserbewohnende Fluf3krebsvor-
fahren gelebt haben. Diese Hypothese wird durch paldontologische
Daten gestiitzt. HasioTis & MiTcHELL (1989) beschreiben fossilisierte
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Abb. 10. Eroberung des SiiBwassers. Die doppelt gestrichelte Linie reprasentiert
den Ubergang vom Meer ins SiiBwasser. A) Zeigt beispielhaft eine der vielen Mog-
lichkeiten fiir eine mehrfach unabhingige Einwanderung ins SiiBwasser in den
Ahnenlinien verschiedener FluBkrebs-Taxa. Im dargestellten Fall wiren die Vor-
fahren der heutigen Astacidae, Cambaridae und Parastacidae unabhéngig vonein-
ander ins SiiBwasser vorgedrungen. Es werden auch andere mehrfache Einwande-
rungsmuster diskutiert (siehe Text). B) Die vom Autor favorisierte Hypothese
einer bereits in der Ahnenlinie aller rezenten FluBkrebse erfolgten Einwanderung
ins SiiBwasser. Demnach wire die letzte gemeinsame Stammart der Kronen-Asta-
cida bereits ein StiBwasserbewohner gewesen.

Gangsysteme aus SiiBwassersedimenten der Trias mit Uberresten von
decapoden Krebsen. Sowohl die Struktur der Bauten als auch die fossi-
len Krebsteile deuten auf FluBkrebsverwandtschaft. Nach Zerfall der
Pangaea in den nordlichen Kontinent Laurasia und das stidliche Gond-
wanaland wihrend der Jurazeit (vor ca. 190 bis 135 Mill. Jahren, VAN
ANDEL 1989) haben sich die heutigen Unterschiede zwischen den die
Nordhemisphire bewohnenden Astacoidea und den auf der Siidhalb-
kugel lebenden Parastacoidea herausgebildet. Die beiden jeweils mono-
phyletischen Schwestergruppen der FluBkrebse sind also sehr gut geo-
graphisch zuzuordnen, und ihre rezente Verbreitung (Abb. 1) ist durch
die Erdgeschichte erklarbar. Allerdings bleiben noch einige ungeloste
Fragen.

So fehlen FluBkrebse auf dem afrikanischen Festland vollstidndig und
sind auch fossil nicht bekannt, wiahrend die Insel Madagaskar eine Flu3-
krebsgattung beherbergt, die zu den Parastacoidea gehort (Abb. 1). Auch
im Bereich des indischen Subkontinents kommen FluBkrebse nicht vor
(Abb. 1). Beide Regionen haben sich von Gondwanaland abgespalten und
dementsprechend wéiren Vertreter der Parastacoidea zu erwarten. ORT-
MANN (1897) hat versucht, das Fehlen von FluBkrebsen in Afrika und
Indien mit dem Vorkommen von Siilwasserkrabben zu erkldren, welche
einen Konkurrenzvorteil gegeniiber FluBkrebsen haben sollen. Vergleicht
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man die Verbreitungskarten von FluBkrebsen und SiuBwasserkrabben
(siehe Briss 1982), so hat dieser Gedanke tatsédchlich einiges fiir sich. In
jungerer Zeit wurde diese Konkurrenz- bzw. Verdridngungshypothese
von BaNAREscU (1990) wieder aufgegriffen und ausgebaut. Der Autor
nimmt an, da8 der Konkurrenznachteil nicht fiir alle FluBkrebse gilt, da
die Cambaridae Mittelamerikas sich durchaus gegen die dort ebenfalls
vorkommenden StuiBwasserkrabben behaupten konnen. Nun koexistieren
aber auch in Australien, Neu-Guinea und auf Madagaskar FluBkrebse
und SuBwasserkrabben. Die Konkurrenzhypothese scheint mir daher
vielleicht kleinrdumige Verbreitungsmuster erkldren zu konnen, aber
nicht das Verschwinden von FluBkrebsen von ganzen Kontinenten. Eine
alternative Denkmoglichkeit, das Fehlen von FluBkrebsen in Afrika und
Indien zu erkldren wire, dal diese Regionen sich von Gondwanaland
abgespalten haben, bevor FluBkrebse in sie vorgedrungen waren. Dies
hieBe auch, daB Madagaskar sich spdter von Gondwanaland getrennt
hatte als das afrikanische Festland und Indien. Da weder die genaue
Position der Vorldufer der heutigen Landmassen, noch die genaue
Sequenz des Gondwanazerfalls bekannt ist (VAN ANDEL 1989), liegt diese
Hypothese durchaus im Bereich des Moglichen.

Das andere Problem stellt die geographische Verbreitung von Astaci-
dae und Cambaridae dar (Abb. 1). So findet man Vertreter der Astacidae
einerseits in Europa sowie Vorderasien und andererseits in Nordamerika
westlich der Rocky Mountains. Die Cambaridae verteilen sich auf die
Mitte und den Osten Nordamerikas und Ostasien (Japan, Korea, Amur-
Region) (HUxLEY 1880, HoBes 1988). Diese verschrinkte geographische
Verbreitung beider Gruppen fiihrte zu einer Anzahl verschiedener Erkla-
rungsansidtze und zahlreicher Hypothesen zu ihrer urspriinglichen Ver-
breitung, welche allerdings sidmtlichst sehr spekulativ sind. (Wie bei
vielen Problemen der Zoogeographie und Evolution der FluBkrebse wird
dabei als ,,deus ex machina“ einfach die mehrfach unabhingige Einwan-
derung ins StiBwasser postuliert; Ubersicht in Hosss 1988.) Vor einer
weitergehenden Interpretation des Verbreitungsmusters der Astacoidae
sollten die genauen phylogenetischen Beziehungen innerhalb dieses
Taxons erarbeitet werden. Die stidostasiatischen Vertreter der Gattung
Cambaroides (wenn monophyletisch) sind hoéchstwahrscheinlich die
Schwestergruppe der restlichen, amerikanischen Cambaridae (HoOBBS
1988). Ob die Astacidae monophyletisch sind, bleibt noch zu erhérten.
AuBerdem ist unklar, ob die europdischen und die amerikanischen
Artengruppen jeweils Monophyla darstellen. Trotz all dieser Einschran-
kungen mochte ich an dieser Stelle den Versuch unternehmen, die heu-
tige geographische Verbreitung von Astacidae und Cambaridae zu erkla-
ren. Die Astacidae konnten demzufolge ihren Ursprung in einer nérdli-
chen, die Cambaridae in einer siidlichen Population einer laurasischen
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FluBkrebsart genommen haben. Dafiir spricht, daB die heutigen Astaci-
dae nordlichere Regionen besiedeln als die Cambaridae, deren Verbrei-
tung sich, anders als die der Astacidae, im Siiden bis in die Subtropen
und Tropen erstreckt. Durch den Zerfall von Laurasia und durch die
nachfolgenden geographischen und klimatischen Verdnderungen haben
dann im européaisch-asiatischen Raum die Astacidae, im amerikanischen
Raum die Cambaridae eine Radiation vollzogen und auch jeweils teil-
weise vorher nicht besiedelte Regionen erobert. Die rezenten Vertreter
der Cambaridae in Ostasien und die Vertreter der Astacidae in Nord-
amerika wiirden dann durch Gebirgsziige isolierte Reliktpopulationen
reprasentieren.

Zusammenfassung und SchluB3folgerungen

— Die Astacida sind nicht ndher mit den Hummerartigen verwandt,
sondern gehoren mit Thalassinida, Anomala und Brachyura zum Taxon
Fractosternalia.

— Die Astacida sind durch eine Reihe apomorpher Merkmale als Mono-
phylum begriindet.

~ Astacoidea und Parastacoidea sind wahrscheinlich jeweils monophy-
letisch und sind Schwestergruppen.

— Innerhalb der Astacoidea sind die Cambaridae recht gut als mono-
phyletische Gruppe zu begriinden, bei den Astacidae ist dies etwas unsi-
cher.

- Einige der FluBkrebs-Apomorphien kénnen als Anpassungen an das
Stilwasser gedeutet werden. Der letzte gemeinsame Vorfahre der rezen-
ten FluBkrebse (Kronen-Astacida) war daher aller Wahrscheinlichkeit
nach bereits ein Stifwasserbewohner.

— Die Stammart der Kronen-Astacida mufl demzufolge im Erdmittel-
alter den ,,Superkontinent* Pangaea besiedelt haben.

— Nach der Aufspaltung der Pangaea in das nérdliche Laurasia und
das stidliche Gondwanaland haben sich die beiden Monophyla Astacoi-
dea (Nordhemisphédre) und Parastacoidea (Stidhemisphire) entwickelt.

— Ein offenes Problem stellt das Fehlen von Parastacidae auf dem afri-
kanischen Festland und in Indien dar. Weiterhin sind die Ursachen fir
die Verteilung der Cambaridae auf Sitidostasien und das 6stliche Nord-
amerika unklar. Entsprechendes gilt fiir das Vorkommen von Astacidae
in Europa und dem westlichen Nordamerika.

Die eingangs aufgelisteten Argumente fiir Polyphylie und mehrfache
Siufwassereinwanderung der FluBkrebse 16sen sich vor dem Hintergrund
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der hier dargestellten Ergebnisse nun folgendermaflen auf: Die heutige
geographische Verbreitung wird aus der Besiedlung der Stilgewéasser der
Pangaea in der Trias und dem nachfolgenden Zerfall in Laurasia und
Gondwana erklarbar. Die morphologischen Unterschiede zwischen Asta-
coidea und Parastacoidea sind erst in den Ahnenlinien der beiden Grup-
pen entstanden. Das Fehlen eines Petasmas bei Parastacidae und Langu-
sten stellt offensichtlich eine Konvergenz dar. Die unterschiedlichen
Positionen der Anheftungshaken der Jungtiere sind unabhingig bei
Astacoidea und Parastacoidea iiber die von der gemeinsamen Stammart
tibernommenen Mechanismen (Telsonfaden) hinaus ergdnzt worden. Ent-
sprechend miissen auch die unterschiedlichen Parasiten der Astacoidea
und Parastacoidea interpretiert werden. Es sind Neuerwerbungen in der
Ahnenlinie beider Taxa. (Interessant ist dabei, dal offensichtlich auch
einige stidliche Vertreter der Cambaridae in Mittelamerika von Temnoce-
phalida befallen werden; BaLss 1961. Ob dies ein unabhédngiger Befall
ist, oder auf frithere Uberlappung der Verbreitungsareale von Cambari-
dae und Parastacidae hinweist, ist unklar.) Weiterhin l6sen sich die pala-
ontologischen Einwidnde gegen eine Monophylie der FluBkrebse in der
phylogenetischen Betrachtung auf. Die Stammlinienvertreter der Para-
stacoidea werden sich morphologisch weniger von der mit den Astacoi-
dea gemeinsamen Stammart unterscheiden als die rezenten Vertreter. So
ist eine eindeutige Zuordnung von Fossilien oft nicht méglich. Da aufler-
dem die heutigen Astacoidea habituell eher den marinen Hummern oder
Thalassiniden &dhneln, dirften in der Regel Stammlinienvertreter der
Astacida insgesamt eher den Astacoidea zugeordnet worden sein. Letz-
tere treten also nur scheinbar frither im Fossilbeleg auf als ihre Schwe-
stergruppe. Die Unterschiede beim Natrium-Umsatz zwischen Astacoi-
dea und Parastacoidea werden Anpassungen an relativ rezente Habi-

tatédnderungen sein. Daflir spricht auch, dal sich die untersuchten

Arten der Parastacoidea diesbezliglich sehr unterschiedlich verhalten
(GREENAWAY & LAwsON 1982).
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