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LEBENSRAUME — LEBENSFORMEN

Die aul3ergewohnliche
Evolutionsgeschichte
Jamaikanischer Felsenkrabben

Rudolf Diesel und Christoph D. Schubart

urzschwanzkrebse (Brachyura) sind

typische Bewohner der Meere und
Kusten, die das Larvenstadium driftend im
Plankton verbringen. Sie kehren erst nach
der Metamorphose als Miniaturkrabbe in
das Adulthabitat zurtick — meist fernab von
ihren Eltern. Dieser Lebenszyklus hat zwei
wichtige Implikationen — er verhindert die
Besiedlung nicht-mariner Lebensraume
sowie die Evolution sozialer Interaktionen
zwischen Eltern und Jungen. Auf der
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Karibikinsel Jamaika dagegen haben
Felsenkrabben (Uberfamilie Grapsoidea,
Familie Sesarmidae) nicht nur sehr er-
folgreich das Land besiedelt, sondern evol-
vierten daruber hinaus eine erstaunlich
hohe Sozialitat. Hier reicht das Spektrum
nahe verwandter Arten von der solitéren
marinen ,,Standardkrabbe“ bis hin zur
hoch sozialen Bromelienkrabbe. Wie war
dieser beachtliche Evolutionsschritt még-
lich?
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Abb. 1. Prototyp einer ,,Landkrabbe“, Ge-
carcinus ruricola. Diese karibisch-amerika-
nische Art zéhlt zu den gréten Krabben
an Land. Obwohl die Adulten sich sehr gut
an das Landleben angepasst haben, sind
sie an das Meer gebunden, da dort ihre
Larvenentwicklung stattfindet.
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Ein ideales Versuchstier

Damit Krabben sich erfolgreich in terres-
trischen und limnischen Lebensrdumen an-
siedeln und ganzlich vom Meer unabhangig
werden konnen, sind erhebliche Anpassun-
gen in der Physiologie, Reproduktion, Ent-
wicklung und im Verhalten erforderlich. Ver-
schiedene Hypothesen [15, 23] schlagen vor,
dass die Selektion in einem solchen 6kolo-
gischen Szenario erhohte elterliche Investi-
tion pro Nachkomme, Modifikationen in der
Lebensgeschichte und das Sozialverhalten
fordert. Hierfur stellen jamaikanischen Fel-
senkrabben ein sehr gutes Versuchsobjekt
dar. Seit 1986 laufen Forschungsprojekte zur
Besiedlungsgeschichte und Phylogenie dieser
artenreichen Gruppe. Vergleichende Unter-
suchungen der Fortpflanzungsmuster und
Okologie von Arten mit marinen, Brackwas-
ser- und SuRwasser-Larven entschlisselten

! Die Besiedlung des Landes umfasst hier lim-
nische und terrestrische Habitate. Keine der
behandelten Arten ist vollig unabhangig von
Wasser.
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die wichtigen Selektionsfaktoren, die den
Landgang® begleiteten, und erlaubten es, die
Evolution der Lebensgeschichte und die
Landbesiedlung der Jamaika-Krabben zu re-
konstruieren. Besonderer Héhepunkt ist die
Evolution einer intensiven Brutpflege und
hohen Sozialitdt unter den terrestrischen Ar-
ten.

Besiedlungsgeschichte
und Phylogenie

Mit neun beschriebenen endemischen (loka-
len) Felsenkrabben (Tabelle 1) unterscheidet
sich die Insel Jamaika erheblich von ihren ka-
ribischen Nachbarn, die keine einzige ende-
mische Art dieser Gruppe hervorbrachten.
Grunde dafir sind wahrscheinlich die beson-
dere Entstehungsgeschichte, Geologie, Topo-
graphie und Besiedlungsgeschichte Jamaikas.
Morphologische und molekulargenetische
(16S rRNA und Cytochrom Oxydase | sowie
DNA-Sequenzen) Untersuchungen bewiesen
den monophyletischen Ursprung der ende-
mischen Sesarmidae. Demnach stammen sie
von einem gemeinsamen marinen Vorfahren
ab, ebenso wie die Bromelienkrabbe, Me-

Abb. 2. Phylogenie und adaptive Radiation
der endemischen Sesarmidae auf Jamaika
sowie die geschétzte Zeit der Trennung auf-
grund der Kalibrierung einer molekularen
Uhr. Zum Vergleich sind auch die Stamm-
baume der endemischen Echsen (Anolis)
und Frosche (Eleuterodactylus) angegeben.
S. — Sesarma.

topaulias depressus, die einzige Art der Gat-
tung, die ebenfalls in den Stammbaum der en-
demischen Sesarma-Arten einzureihen ist
(Abbildung 2) [16].

Besonders hilfreich zur Rekonstruktion der
Besiedlungsgeschichte der jamaikanischen
Felsenkrabben (Sesarmidae) erwies sich die
Untersuchung nahe verwandter mariner Ar-
ten, deren Vorfahren durch die SchlieBung
der panamesischen Landbriicke vor 3,1 Mil-
lionen Jahren getrennt worden waren. An-
hand der genetischen Distanzen dieser trans-
isthmischen Schwesternarten der Gattung
Sesarma gelang es, eine molekulare Uhr fur
die Evolution der amerikanischen Felsen-
krabben zu eichen. Demnach entwickelten
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Abb. 3. Lebensraume und Vertreter der jamaikanischen Felsenkrabben. (a) Die Mangrovenkrabbe, Sesarma curacaoense (Einlage), besie-
delt die Mangrovensumpfe. (b) Die Brackwasserkrabbe, Armases miersii, lebt auf den Felsterrassen und britet in brackigen Felstimpeln.
(c) Stellvertretend fiir 5 FlieRgewésserarten ist die erst kiirzlich entdeckte Sesarma ayatum aus den Bergbachen der John Crow Mountains
im Osten. (d) Die Hohlenkrabbe, Sesarma verleyi, besiedelt die zahlreichen Karsthéhlen. (e) Die Schneckenkrabbe, Sesarma jarvisi, lebt in
den Bergregenwaldern Zentral- und Westjamaikas. Sie hat sich darauf spezialisiert, in den leeren Hausern von grof3en Landschnecken
(Pleurodonte spp.) zu briten. (f) In den Bergregenwéldern der John Crow Mountains im Osten lebt die John-Crow-Krabbe, S. cookei.
Das Bruthabitat dieser Art wurde trotz 13jahriger Suche noch nicht entdeckt.
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sich die Jamaika-Krabben in einem erdge-
schichtlich relativ kurzen Zeitraum von etwa
4 Millionen Jahren aus einer marinen Aus-
gangsart (Abbildung 2) [16]. Den entschei-
denden Evolutionsschritt machte wahr-
scheinlich im frihen Pliozan eine ,,Proto-
Sesarma“ mit einem vom marinen Milieu
vollig unabhéngigen Lebenszyklus im Suf-
wasser. Darauf folgte vor 3,4 bis 1,9 Millio-
nen Jahren eine adaptive Radiation und Spe-
zialisierung auf so unterschiedliche Brut-
habitate, wie FlieRgewasser, Karsthohlen,
Landschneckenhauser und Bromelien (Ab-
bildung 3). Im Laufe der Untersuchungen
wurden vier neue endemische Sesarma-Arten
beschrieben. Mit neun endemischen Arten
beherbergt die relativ kleine Insel wahr-
scheinlich die weltweit héchste Dichte an en-
demischen Krabben.

Rekonstruktion des Landgangs

Die Okologie landlebender Krabben reicht
von einer ausschlieBlich aquatischen Lebens-
weise im SuRwasser bis hin zu einer terrestri-
schen in Wistengebieten. Die Verfugbarkeit
von Wasser bleibt jedoch auch fir terrestri-
sche Krebse ein wichtiger 6kologischer Fak-
tor zur Hautung, Atmung oder Fortpflan-
zung. In diesem Bereich treten auch wesentli-
che Anpassungen auf, wie beispielsweise:

e |ungenartige Ausbildungen der Kiemen-
kammer zur Atmung,

e die Fahigkeit zur Osmoregulation im io-
nenarmen SuBwasser oder

o die direkte Entwicklung und damit Re-
duktion des planktonischen Larvenstadiums.

Zu den Prototypen der Landkrabben zédhlen
die Arten der Gattung Gecarcinus (Abbil-
dung 1), die in den Tropen und Subtropen
Amerikas und der Karibik recht trockene
Kdstenstreifen bis zu einigen Kilometern
vom Meer entfernt besiedeln. Ihre Anpassun-
gen gehen so weit, dass sie mehrere Tage ohne
Wasser auskommen, sich selbst im trockenen
Bau hduten koénnen und sich von Kiemen-
atmung auf ,,Lungenatmung* umgestellt ha-
ben. Trotzdem bleiben sie bis heute durch die
Larvenentwicklung im marinen Plankton ans
Meer gebunden (Abbildung 4) und unterneh-
men spektakuldre Laichwanderungen zum
Meer, um die Larven ins Wasser zu entlassen.

Die physiologischen Fahigkeiten der SUR-
wasser- und terrestrischen Krabben wurden
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Abb. 4. Verschiedene Lebenszyklen bei Krabben. (AuRerer Kreis) Arten mit marin-plank-
tischer Larvenentwicklung haben viele kleine Eier und viele Larvenstadien; als Beispiel
hier Armases ricordi (andere: Gecarcinus, Eriocheir), bei der die Adulten in trockenen
Kustenbereichen leben. (Mittlerer Kreis) Krabben mit einer Larvenentwicklung im Suf3-
wasser; sie produzieren wenige, grof3e und dotterreiche Eier und haben wenige, meist nur
zwei, lecithotrophe Larvenstadien. Beispiele sind die endemischen, jamaikanischen Felsen-
krabben der Gattung Sesarma und Metopaulias und die asiatische Geosesarma peraccae. Die
Adulten leben limnisch oder terrestrisch. (Innerer Kreis) Krabben, die keine Larvenphase
besitzen. Sie produzieren wenige, sehr grof3e Eier, aus denen direkt die Jungkrabben
schltpfen. Dieses Muster finden wir bei einigen Arten der asiatischen Gattung Geosesar-
ma, die montane Bergregenwalder besiedeln, sowie wahrscheinlich bei allen Arten der
,,SulRwasserkrabben“-Familien.

schon frih untersucht, die Bedeutung von
Anpassungen in ihren Lebensgeschichten da-
gegen vernachléssigt. Gerade letztere jedoch
sind wichtig, wenn man verstehen will, wie
Krabben erfolgreich das Land besiedelten
und in ihrer Fortpflanzung und Entwicklung
vom marinen Milieu unabhéngig werden
konnten. Daher blieb weitgehend unbe-

Aufgrund von Unterschieden in den osmore-
gulatorischen Fahigkeiten schlug Little [11]
fur Krebse zwei Routen der Landbesiedlung
vor:

e eine indirekte Route vom Meer Uber die
FlieRRgewasser

kannt, welche Selektionsfaktoren und Anpas-
sungen fur den Landgang dabei entscheidend
waren.

e sowie eine direkte Route vom Meer Uber
das Eulitoral in terrestrische Habitate (fur ein
neueres Modell siehe [18]).
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Dabei stehen wiederum physiologische An-
passungen bei Adulten und Juvenilen im Vor-
dergrund, wéhrend die Larvenphase und die
Emanzipation der Krabben vom Meer un-
beriicksichtigt bleiben.

Krabben mit marinen Larven — auch wenn
die Adulten terrestrisch oder im SuRwas-
ser (z.B. die chinesische Wollhandkrabbe,
Eriocheir sinensis, siehe Abbildung 4) leben —
produzieren typischerweise sehr viele kleine
Eier; Arten mit einem vom Meer vollig unab-
héngigen Lebenszyklus produzieren dagegen
stets wenige, sehr groRe Eier (Abbildung 4).
Verbreitet ist die Ansicht, dass Nahrungs-
mangel fur planktonische Larven im StRwas-
ser den Selektionsdruck fir die lecithotrophe
Larvenentwicklung (Larven erndhren sich
vom Dottervorrat) und die Produktion der
sehr groflen, dotterreichen Eier der SUR-
wasserkrabben lieferte [13]. Ein Problem die-
ser Erklédrungsmodelle ist, dass die rezenten
SuRwasserkrabben ein Evolutionsprodukt
darstellen und ihre Okologie die Selektions-
faktoren, denen ihre Vorfahren wéhrend der
Besiedlung ausgesetzt waren, nicht wider-
spiegeln.

Das Brackwasser
als Zwischenstation

Die Jamaika-Krabben bieten zur Klarung
dieser Fragen ein ausgezeichnetes Untersu-
chungsmodell: Hier gibt es nahe verwandte
Arten, deren Okologie und Lebenszyklen
verschiedene Stadien eines Landganges wi-
derspiegeln. Der entscheidende Knackpunkt
zum Verstandnis des Landgangs lieferte die
Antwort auf die Frage, wie die Verlagerung
der Larvenentwicklung vom Meer ins Suf3-
wasser erfolgte. Hier musste der enorme Sali-
nitatssprung von etwa 33 %o im Meer auf 0 %o
im Sufwasser bewdltigt werden, ein Schritt,
der nur Uber eine Zwischenstation in Brack-
wasserhabitaten mdglich gewesen sein diirfte
[8]. Hierbei muss es sich um spezielle, relativ
abgeschlossene Brackwasserhabitate gehandelt
haben, die — im Gegensatz beispielsweise zu
Astuaren (trichterformige Flussmiindungen)
oder Mangrovensimpfen mit einem grof3en
Tidenhub — nur einen geringen Austausch mit
dem Meer hatten und so die Larven nicht ins
Meer spilten. Typische Beispiele sind die zahl-
reichen Felstimpel auf Kalksteinterrassen und
flache Mangrovensimpfe (Abbildungen 3a
und b) an der Nlordkiste Jamaikas.

Als missing link fehlten bisher Arten, deren
Larven an eine Entwicklung in solchen
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Brackwasserhabitaten angepasst sind; heute
sind immerhin drei Arten bekannt: Die
Winkerkrabbe, Uca subcylindrica, die im se-
miariden Suden von Texas in tempordren
Brackwassertiimpeln briitet [14], und zwei ja-
maikanische Felsenkrabben, die Brackwas-
serkrabbe, Armases miersii, deren Larven sich
in Felstimpeln entwickeln, und die Mangro-
venkrabbe, Sesarma curacaoense, mit einer
Entwicklung in Mangroventimpeln (Abbil-
dungen 3a und b) [20, 21].

Im Folgenden werden anhand des Ortes der
Larvenentwicklung marine, Brackwasser-
und SuRwasserarten unterschieden, unabhan-
gig davon, wo die Adulten leben. SiRwasser-
krabben umfassen beispielsweise Arten, die
in Bachen oder am Waldboden leben, da sie
alle eine Larvenentwicklung im SuRwasser
durchlaufen. Vergleichende Untersuchungen
der Arten liefern nun wichtige Informationen
zur Rekonstruktion des Landganges der Ja-
maika-Krabben.

Eianzahl und Eigrof3e &nderten sich

Besonders interessant ist, dass alle Brackwas-
serarten auch die Grundziige der StiRwasser-
arten zeigen und hier schon wesentliche An-
passungen in der Fortpflanzung und Ent-
wicklung auftreten [8]. Mit zunehmender

Unabhangigkeit vom Meer produzieren diese
Krabbenarten wesentlich weniger und erheb-
lich groRere Eier. Die Eizahl reicht beispiels-
weise von etwa 25.000 bei der marinen S. rec-
tum bis 23 Eier bei der terrestrischen S. jarvi-
si, das Eivolumen steigt von 17-48 pm® bei
den marinen Arten auf 68—98 um? bei Brack-
wasser- und auf 527-2878 pm® bei SuiRwas-
serarten. Weiterhin steigt bei den Larven die
Fahigkeit, sich von Dotterreserven zu er-
néhren. Die Dauer der Larvenentwicklung
und die Anzahl der Larvenstadien nehmen
deutlich ab. So haben die Brackwasserarten
mindestens ein Zoea-Stadium weniger als
ihre nachsten marinen Verwandten. Die mari-
ne S. rectum hat beispielsweise drei Zoea-Sta-
dien, die Mangrovenkrabbe S. curacaoense
wie auch die terrestrische S. jarvisi jedoch nur
zwei Stadien. Vom Schlupf bis zur ersten ju-
venilen Krabbe dauert es bei S. rectum etwa
20 Tage, bei S. jarvisi dagegen nur vier Tage.
Obwohl mit der Verlagerung der Larvenent-
wicklung vom Meer ins Brackwasser die Ei-
gréfie zunimmt, bleibt die Kérpergréfie, bei
der die Metamorphose eintritt, unverandert.
Offensichtlich missen Jungkrabben eine
MindestgroRe haben, wenn sie das Brackwas-
ser verlassen.

Unter den physiologischen Anpassungen fallt
besonders die Osmoregulation der Larven

Tabelle 1. Die jamaikanischen Felsenkrabben der Familie Sesarmidae. Nach einer Revision
der Unterfamilie Sesarminae durch Schubart et al. [19] sind diese jetzt als gleichwertige

Familie neben den Grapsiden anzusehen.

Art Lebensraum

Larvenhabitat

Armases ricordi Kustenwalder

marines Plankton

Armases roberti
Armases miersii

Sesarma curacaoense
Sesarma bidentatum
Sesarma windsor
Sesarma fossarum
Sesarma dolphinum
Sesarma ayatum
Sesarma verleyi
Sesarma cookei
Sesarma jarvisi

Metopaulias depressus

Kdste, Flussunterlaufe
Kuste, Kalksteinterrassen

Kuste, Mangrovensumpfe
Flisse, Bergbéche

Flisse, Bache

Flisse, Bache

Flisse, Bergbéche

Flisse, Bergbéche
Karsthohlen
Bergregenwaélder
Bergregenwalder

Bromelien

marines Plankton
Brackwassertiimpel

Brackwassertimpel
StRwasser

SuRwasser

SuRwasser

StRwasser
SuRwassertimpel
SuRwassertimpel
SuRwasser, (?)

SuRwasser, Schneckenhaus

Regenwasser, Blattachseln
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auf [8]. Die Larven der marinen Arten ent-
wickeln sich unter relativ stabilen Salinitéts-
bedingungen und benétigen keine ausgeprag-
te Salinitatstoleranz. Diese nimmt jedoch bei
den Brackwasserarten erheblich zu, speziell
gegeniber niedrigen Salinitaten, also StiBwas-
ser. Auch die Korpergrof3e der Larven nimmt
mit der Verlagerung der Entwicklung vom
Meer zum SiRwasser zu und damit das
Oberflachen-Volumen-Verhaltnis ab. Mdg-
lich ist, dass ein Zusammenhang zwischen der
Korpergrofle und ihrer Salinitatstoleranz be-
steht.

Was sind die Griinde?

Alle bekannten Brackwasserarten produ-
zieren also groRere Eier als ihre marinen
Verwandten; was ist die Ursache? Die safe
harbor Hypothese [15] schl&gt vor, dass die
Entwicklung in einem sicheren Entwick-
lungsstadium verlangert und in geféahrlichen
Stadien verkirzt wird. Ist beispielsweise die
Mortalitat im Larvenstadium hoher als im Ei-
stadium, dann wird sich die Dauer des
Larvenstadiums verkirzen und die des Ei-
stadiums verldngern, was zur Folge hat, dass
die EigroRe zunimmt. Aufgrund dieser Hy-
pothese ware zu erwarten, dass sich mit der
Besiedlung des Brackwassers das Mortali-
tatsrisiko im Larvenstadium relativ zum Ei-
stadium erhoht. Verantwortlich dafiir konn-
ten beispielsweise:

e mangelnde Nahrungsressourcen,
e hoher Réuberdruck und
e ungunstige abiotische Bedingungen sein.

Die Uberpriifung dieser Faktoren ergab im
Wesentlichen folgendes Bild: Die untersuch-
ten Brackwasserhabitate bieten den Larven
reichlich Nahrung (Cladoceren, Phytoplank-
ton, Copepoden, Nauplius-Larven usw.)
[10, 20]. Damit ist unwahrscheinlich, dass das
hohe endotrophe Potential der Larven primar
als Selektionsfaktor fur grofRere Eier der
Brackwasserarten in Frage kommt.

Ein hoher Rauberdruck auf Larven konnte
unter anderem fir eine verkirzte Larvenent-
wicklung selektieren, was bei Dekapoden in
der Regel zur Produktion groRerer Eier
fuhrt. Doch Larvenrauber waren in den rela-
tiv isolierten Brackwasserhabitaten selten
oder fehlten. Meist treten bei Dekapodenlar-
ven auch eher Wehrdornen auf als eine ver-
kirzte Entwicklung [12].
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Als wichtige Selektionsfaktoren kommen da-
gegen die spezifischen abiotischen Bedingun-
gen der Larvenhabitate in Betracht. Obwohl
die Entwicklungsbedingungen in Brackwas-
sertimpeln  wegen fehlender Fressfeinde,
reichlicher Nahrung und moderater Sali-
nitdtsschwankungen durchaus sehr glnstig
sein kdnnen, kann sich die Situation doch zii-
gig, ja ploétzlich, verschlechtern. Im Bruthabi-
tat von A. miersii beispielsweise steigt die Sa-
linitdt durch Verdunstung auf Gber 100 %o,
und durch starke Niederschldge wird der
Salzgehalt rapide und stark verdinnt (Abbil-
dung 5). Diese Brackwassertiimpel haben
den Charakter voriibergehender (ephemerer)
Habitate, in denen extrem fluktuierende
abiotische Bedingungen auftreten, vorwie-
gend in der Sauerstoffsattigung, Temperatur
und besonders kritisch in der Salinitét.

Die Larven der Brackwasserarten haben eine
ausgepragte Salinitatstoleranz. Armases mier-
sii entwickelt sich noch, wenn die Salinitat
dauerhaft 5-50 %o betragt und tberlebt auch
kurzzeitig extremere Salinitdten (Abbildung
5c) [22]. Trotzdem treten unglnstigere und
letale Salinitaten auf. Die Entwicklung in den
Brackwassertiimpeln ist ein Wettlauf mit der
Zeit! Diese Bedingungen favorisieren eine
schnelle Metamorphose. Da die KorpergrofRe
bei der Metamorphose ,,vorgegeben* ist, be-
deutet eine Verkirzung der Larvenentwick-

Abb. 5. Der erste Schritt an Land fuhrt ins
Brackwasser, hier als Beispiel die Verlage-
rung der Larvenentwicklung in Brackwas-
sertimpel. (Oben) In diesem Tampel auf ei-
ner Felsterrasse an der Nordkiste Jamaikas
entwickeln sich die Larven von Armases
miersii. (Mitte) Salinitatsprofil und Nieder-
schléage eines Felstiimpels Uber einen Zeit-
raum von drei Monaten. Die Salinitéat fluk-
tuiert stark in Abhé&ngigkeit von Sonnen-
einstrahlung und Niederschldgen. Diese
Tumpel sind typische ephemere Habitate.
Eingezeichnet sind als farbige Balken: senk-
recht die Salinitatstoleranzbreite und
waagerecht die Entwicklungsdauer der
Larven von A.miersii und der marinen
Larven von A. ricordi. Der Vergleich zeigt,
dass eine breite Salinitatstoleranz und
schnelle Entwicklung unter den vorherr-
schenden Bedingungen vorteilhaft sind.
(Unten) Uberlebende der A. miersii-Larven
in verschiedenen Salinitaten.

lung, dass ein Teil der Entwicklung (bezie-
hungsweise der Larvenstadien) ins Ei verla-
gert wurde und grofle, mit Dottervorraten
versorgte Larven produziert werden. Dies er-
fordert die Produktion gréRerer Eier.

Ein rekonstruiertes Szenario

Aufgrund dieser Ergebnisse lasst sich fur den
Landgang der Jamaika-Krabben folgendes
Szenario rekonstruieren: Voraussetzung da-
fur, dass dieser Evolutionsschritt stattfinden
konnte, ist die Verfligbarkeit geeigneter
landseitiger“ Brackwasserhabitate. Diese
Habitate kommen auf Jamaika durch das Zu-
sammentreffen besonderer Umsténde zustan-
de. Einerseits hebt sich die Nordkiiste Jamai-
kas etwa 6-20 cm pro tausend Jahre aus dem
Meer — dabei entstanden und entstehen stan-
dig neue ausgedehnte Kalksteinterrassen. An-
dererseits ist der Tidenhub an der Kiste Ja-
maikas mit nur etwa 20-25 cm gering. So ent-
stehen flache Mangrovensiimpfe mit wenig
Wasseraustausch mit dem Meer, isolierte
Brackwassertiimpel und auf etwas hdheren
Terrassen isolierte Felstimpel (Abbildung
3b). Erdgeschichtlich gesehen sind es kurzle-
bige Habitate.

Fur Krabben, die an der Kuste lebten und
ihre Larven ins Meer abgaben, boten bei-
spielsweise isolierte Felstimpel ein alternati-
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ves Larvenhabitat. Unter giinstigen klimati-
schen Bedingungen entwickelten sich diese in
einem nahrungsreichen und fast rduberfreien
Lebensraum, und die Larvenmortalitat war
im Vergleich zu der im marinen Plankton
sehr gering. Unter ungunstigen Bedingungen
dagegen hatten jene Larven einen Selektions-
vorteil, welche die Metamorphose schnell er-
reichten und den Tumpel verlassen konnten,
das heil3t, es bestand ein starker Selektions-
druck auf eine verkirzte Larvenentwicklung.

Besiedlung von SuRwasser
und Land

Die im Brackwasser erworbenen Anpassun-
gen — Toleranz gegeniiber niedriger Salinitat
und lecithotrophe Larvenentwicklung — lie-
ferten die Préadispositionen fur die Besiedlung
des SiiRwassers. Diese geschah auf Jamaika
vor etwa vier Millionen Jahren, gefolgt von
einer adaptiven Radiation. Mit der Anhebung
der Gebirge entstanden unuberwindbare Bar-
rieren zwischen Entwasserungssystemen, und
es kam zur genetischen Isolation zwischen
Populationen. Heute kennen wir finf ende-
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mische FlieRgewasserarten [17]. Frih wurden
auch die Karsthdhlen und terrestrischen Ha-
bitate in den Bergregenwaldern im Osten und
Westen der Insel besiedelt (Abbildungen
3 c-f). Da jedoch alle endemischen Arten
noch zwei Larvenstadien besitzen, sind sie
auch an Land auf Wasser fur die Larvenent-
wicklung angewiesen. Hier stehen nur Kkleine
Wasserkorper zur Verfigung - fir die
Bromelienkrabbe (Abbildung 6) etwa eine
Bromelienblattachsel mit im Mittel 240 ml
Regenwasser, fir die Schneckenkrabbe (S.
jarvisi; Abbildung 3e) sogar nur 5 ml Wasser
in den H&usern grof3er Landschnecken.

Evolution des Soziallebens

Bei den ,,terrestrischen* Krabben — als Bei-
spiel soll hier die Bromelienkrabbe dienen —
tritt eine vollig neue Situation auf: Die Lar-
venentwicklung findet im elterlichen Habitat
statt, die biotischen und abiotischen Bedin-
gungen im Bruthabitat sind fir die ersten
Entwicklungsstadien ungiinstig. Damit sind
die Nachkommen in Zeit und Raum fir die
Eltern verfuigbar, und eine wichtige Grund-

Abb. 6. Die Bromelienkrabbe, Metopaulias
depressus, lebt in den mit Regenwald be-
deckten unzugénglichen Karsthligeln des
Cockpit Country (a). Hier sind grof3e Bro-
melien im Kronenbereich und am Waldbo-
den sehr héufig. Die Krabbe bevorzugt die
endemischen Aechmea paniculigera (b), die
bis zu 3 Liter Wasser in den Blattachseln
speichern. Die Larven entlasst das Weib-
chen in eine vorbereitete Blattachsel, die
Brutachsel (c), dort betreibt die Mutter
Brutpflege an den Zoea-Larven und Jung-
krabben (d).

voraussetzung fur die Evolution der Brut-
pflege ist erfiillt. Die unglinstigen Aufwuchs-
bedingungen fiir die Brut lieferten den ent-
sprechenden Selektionsdruck.

Brutpflege der Bromelienkrabbe

Die Bromelienkrabbe (Metopaulias depres-
sus) lebt ausschlieBlich in den regenwasser-
speichernden Blattachseln grofRer Bromelien
in den Bergregionen Zentral-Westjamaikas
(Abbildung 6) [2]. Die Bromelie bietet ein
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gunstiges Mikroklima, Nahrung und Wasser
fur Atmung, H&autung und Fortpflanzung.
Aulerhalb der Bromelien sind die Krabben
nur kurze Zeit lebensfahig. Die Weibchen
verteidigen ihre Bromelie vehement gegen
fremde Weibchen. Unter mehr als tausend
Bromelien, die wéhrend der letzten Jahre un-
tersucht wurden, fand sich keine einzige mit
mehr als einem briitenden Weibchen.

Bromelienkrabben erledigen Ublicherweise
alle essenziellen Lebensfunktionen auf der
Pflanze, ausgenommen die Wanderungen
vom Geburtsort auf der Suche nach einer ei-
genen Bromelie und — im Falle der M&nnchen
— auf der Partnersuche. Wie groRRe Trichter
sammeln Bromelien in ihren bis zu 25
Blattachseln Regenwasser. Im Frihjahr, kurz
vor der ,kleinen Regenzeit, entlassen die
Krabbenweibchen je nach KorpergroRe (13
bis 20 mm Carapaxbreite) etwa 15 bis 90 Lar-
ven in eine dieser Blattachseln — die ,,Brutach-
sel*. Die Zoea-Larven sind lecithotroph und
kénnen sich ausschlielich von ihren Dotter-
vorrédten erndhren. Sie entwickeln sich Gber
zwei Zoea- und ein Megalopa-Stadium inner-
halb von nur 13 bis 15 Tagen zu Jungkrabben,
die nun Nahrung aufnehmen missen, um zu
wachsen [5].

Tatséchlich konnte bei der Bromelienkrabbe
eine auflergewohnliche Brutpflege nach-
gewiesen werden [2-5]. Uber einen Zeitraum
von etwa drei Monaten schiitzt die Mutter
ihre Larven und Jungen vor Ré&ubern, wie
rduberische Larven der Schlanklibelle, Dice-
ratobasis macrogaster, sowie verschiedene
Spinnen, und versorgt sie mit Nahrung, die
sie erjagt und in die Brutachsel zu den Jungen
trégt. In Freilandexperimenten wurde nach-
gewiesen, dass die Brutpflege der Mutter die
Uberlebenschancen der Larven und Jung-
krabben und das Wachstum der Jungkrabben
erheblich verbessert [3, 5].

Besonders ungunstig flir Krebse erscheinen
die physiko-chemischen Bedingungen in den
Blattachseln. Zusétzlich zum Regenwasser
sammeln sich Bléatter, Bliten und Friichte, die
aus dem Kronendach herabfallen (Abbildung
7a). Dieses organische Material wird von
aquatischen Makro- und Mikroorganismen
abgebaut, wodurch Huminséuren und CO,
erzeugt sowie Sauerstoff verbraucht werden.
Das Wasser in den Blattachseln ist daher mit
einem pH-Wert von 4,8 sauer, hat einen sehr
hohen CO,-Gehalt mit 50 bis 60 mg pro
Liter, und der Sauerstoffgehalt sinkt in der
Nacht auf nur 15 % Séttigung. Das Regen-
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wasser ist auRerdem arm an lonen, die Ach-
seln enthalten im Mittel nur 4 mg Kalzium
pro Liter.

Laborexperimente zeigen, dass die Larven fur
eine erfolgreiche Entwicklung bis zur Meta-
morphose mindestens einen pH-Wert von
5,2, einen Sauerstoffgehalt von mehr als 17 %
und einen Kalziumgehalt von 9,6 mg pro
Liter (berechnet fiir 50 Larven in einer Brut-
achsel von 240 ml) bendtigen. Besonders
wichtig fur Krebse ist das Verhéltnis zwi-
schen Kalziumgehalt und pH-Wert, da nach
der H&utung Kalzium aus dem Wasser zum
Aufbau des Panzers bendtigt wird, und
dieser biochemische Prozess nur unter relativ
pH-neutralen Bedingungen ungestort ab-
lauft.

Mikrolimnologische ~ Untersuchungen an
Brutachseln mit Larven ergaben jedoch Uber-
raschend glnstige Bedingungen bei einem
pH-Wert von 6,8, weniger als 40 mg CO, pro
Liter, mehr als 33 % Sauerstoffsattigung und
13 mg Kalzium pro Liter (Abbildung 8). Wie
kommt es zu dieser erheblich verbesserten
Wasserqualitat? Feldexperimente und -be-
obachtungen 16sten das Rétsel: Die Krabben-
mutter manipuliert die Wasserqualitat. Bevor
sie die Larven in eine Blattachsel entlasst, ent-
fernt sie angesammeltes Laub und anderes or-

ganisches Material und schafft somit einen
freien Wasserkorper (Abbildung 7b). Nachts
fordert die Mutter den Gasaustausch (O,,
CO,), indem sie untergetaucht mit ihren
Scaphognaditen (Atemwasserpumpe) einen
kréaftigen Atemwasserstrom erzeugt. Diese
Manipulationen resultieren in einer deutlich
hoheren Sauerstoffkonzentration (Abbildung
8).

AuBergewohnlich ist die Methode, mit der
die Mutter den pH-Wert und Kalziumgehalt
des Wassers in der Brutachsel verbessert.
Sie trdgt Landschneckenh&user ein (Abbil-
dung 7c)! In einer Brutachsel wurden bei-
spielsweise 14 Schneckenhduser gefunden.
Diese bestehen hauptsachlich aus Kalzium-
karbonat (CaCO,), das im sauren Milieu dis-
soziiert und einerseits den pH-Wert von 4,8
auf 6,8 abpuffert, andererseits den Kalzium-
gehalt im Wasser erhéht [5]. Experimente ha-
ben gezeigt, dass Mutter die Wasserqualitat
der Brutachsel sogar regulieren und mehr
CaCO, eintragen, wenn der Kalziumgehalt
und pH-Wert experimentell erniedrigt wur-
den [7].

Nach etwa drei Monaten endet diese intensi-
ve Brutpflege und die Jungkrabben, die jetzt
eine Carapaxbreite von 3—4 mm haben, ver-
teilen sich tber die Achseln der Bromelie.

Glossar

Endemisch: beschreibt das Vorkommen
von Tier- und Pflanzenarten, die beschrankt
auf ein natiirlich abgegrenztes Gebiet sind,
zum Beispiel eine Insel, einen Gebirgszug
oder Flusslauf.

Transisthmisch: durch die SchlieBung der
engen Landbriicke (= Isthmus) zwischen
Nord- und Stidamerika vor 3,1 Mio. Jahren
wurde plétzlich der Genaustausch zwi-
schen den pazifischen und atlantischen
Meeresbewohnern unterbrochen. Kdusten-
bewohnende Krabbenarten mit einer Lar-
venentwicklung im marinen Plankton ent-
wickelten sich von nun an genetisch isoliert
an den beiden gegeniiberliegenden Kiisten
des Isthmus.

Adaptive Radiation: rasche, fortgesetzte
Artaufspaltung bei der NeuerschlieBung
von Habitaten mit einer Vielzahl 6kologi-
scher Lizenzen.

Eulitoral: der Teil des Meeresufers der un-
ter dem Einfluss der Gezeiten liegt.

Zoea und Megalopa: die Krabbenentwick-
lung beginnt mit der Embryonalentwick-
lung im Ei; aus dem Ei schlupft eine Larve,
die sich bei marinen Arten meist im Plank-
ton der Meere entwickelt. Diese Larven-
form wird bei den Kurzschwanzkrebsen
(Brachyura) als Zoea bezeichnet. Meist tre-
ten drei, vier und mehr Zoea-Stadien auf,
worauf ein Megalopa-Stadium und an-
schlieBend das Juvenil-Stadium folgt. Ob
das Megalopa-Stadium noch als letztes Lar-
venstadium anzusehen ist, ist kontrovers,
augenféllig entspricht jedoch die Héautung
der Zoea zu einer Megalopa einer Metamor-
phose.

Carapax: das Ruckenschild, bzw. der
Ruckenpanzer der Krabben.
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Grundung von Kolonien

Die Bromelienkrabbe lebt in einem giinstigen
Mikrohabitat oder Nest, wo sie als groRere
Jungkrabbe und Adulte relativ sicher vor
Raubfeinden ist und dessen Schutz sie zur
Nahrungssuche nicht verlassen muss. Ferner
betreibt sie eine langandauernde Brutpflege.
Diese Eigenschaften fordern nach Alexander
et al. [1] die Evolution von Eusozialitat. Die
Kriterien fur Eusozialitat sind

e (iberlappende Adultgenerationen,
e reproduktive Arbeitsteilung,

e kooperative Brutpflege und

e Kastenbildung.

Tatséchlich ist bei der Bromelienkrabbe eine
Sozialitatsstufe evolviert, die bisher einzigar-
tig unter den dekapoden Krebsen ist [9]. Bro-
melienkrabben leben in Kolonien, die aus 90
und mehr Individuen bestehen kdnnen (Ab-
bildung 9) und die Koloniemutter mit ihren
Nachkommen aus bis zu drei sukzessiven
Bruten enthalten. Jungtiere wandern erst spét
— mit 8—9 mm Carapaxbreite — aus ihrer Ge-
burtsbromelie ab, viele jedoch gar nicht.

Die Chance, erfolgreich eine neue Kolonie zu
grunden, ist gering, das Mortalitatsrisiko bei
der Abwanderung ist hoch, und die groRRen
Bromelien der endemischen Aechmea panicu-
ligera, die fiir eine Kolonieneugriindung be-
vorzugt werden, sind in der Regel schon be-
setzt. Viele Jungkrabben bleiben folglich auf

Abb. 7. (a) In den Blattachseln der Bromeli-
en sammeln sich neben Regenwasser auch
Laub und andere Pflanzenteile. Diese wer-
den von aquatischen Organismen (Pro-
tozoen, Oligochaeten, Copepoden, Ostra-
coden usw.) abgebaut, wodurch sich die
Wasserqualitdt (niedriger pH-Wert und
Sauerstoffgehalt, hoher Kohlendioxidge-
halt) erheblich verschlechtert. Eine wich-
tige Brutpflegemalinahme der Mutter ist,
dass sie die Brutachsel stdndig von Pflan-
zenteilen sdubert. (b) Von einem Weibchen
in einer Nacht aus einer Brutachsel ent-
fernte Pflanzenteile. Dagegen werden von
der Mutterkrabbe leere Gehause von Land-
schnecken in die Brutachsel eingetragen (c),
um den pH-Wert des Brutachselwassers ab-
zupuffern und Kalzium fir die Hautung
der Jungen bereitzustellen.
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ihrer Geburtsbromelie. In 21 % der Kolonien
treten neben der Mutter noch weitere adulte
Krabben auf, bei denen es sich sehr wahr-
scheinlich um Nachkommen der Mutter han-
delt, darunter adulte B-Weibchen (Abbildung
9), sehr wahrscheinlich Téchter der Kolonie-
mutter. Dies wird derzeit anhand molekular-
genetischer Analysen untersucht.

Ab einer KodrpergroRRe von etwa 13 mm Ca-
rapaxbreite sind Weibchen adult und poten-
ziell fortpflanzungsfahig. Der Vergleich zwi-
schen B-Weibchen in einer Kolonie mit Kolo-
niemutter mit gleich groRen Weibchen, die
alleine beziehungsweise ohne Koloniemutter
sind, zeigt, dass B-Weibchen nie bruten, wo-
gegen etwa 50 % der gleichgroRen ,,Einzel“-
Weibchen briiten. Demnach treten bei der
Bromelienkrabbe Uiberlappende Adultgenera-
tionen und nicht-reproduktive Adulttiere in
der Kolonie auf.

Da die Jungkrabben mehr als ein Jahr auf der
Geburtsbromelie bleiben, ergibt sich die
Gelegenheit zu altruistischem Verhalten der
&lteren Geschwister zugunsten der Kolonie
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und der Brut. Experimente liefern Hinweise
dafiir, dass éltere Koloniemitglieder bei der
Kolonieverteidigung gegen eindringende
fremde Artgenossen und bei der Brutpflege
helfen. In einem einmonatigen Freilandexpe-
riment mit Kolonien ohne Koloniemutter (sie
wurden entfernt) konnte beispielsweise eine
deutlich positive Beziehung zwischen der
Anzahl dlterer Geschwister in der Kolonie
und der Zunahme an Gesamtbrutgewicht
nachgewiesen werden [9]. Anzeichen fir eine
Kastenbildung lieRen sich jedoch bei M.
depressus nicht nachweisen.

Damit liegt bei der Bromelienkrabbe eine fur
Krebse ungewohnliche Brutpflege und be-
achtlich hohe soziale Organisation vor. Be-
merkenswert ist auch die intensive Brutpflege
der nahe verwandten Schneckenkrabbe,
Sesarma jarvisi [6]. Bei beiden Arten spielten
Okologische Faktoren eine entscheidende
Rolle in der Evolution des Sozialverhaltens.

Die jamaikanischen Felsenkrabben bieten ei-
nen Einblick in eine bemerkenswerte und
auBergewohnliche Evolutionsgeschichte un-

Abb. 8. Physiko-chemische Bedingungen in
Bromelienblattachseln. Verglichen werden
gewdhnliche Blattachseln und die Brutach-
seln. Nach Laboruntersuchungen ent-
wickelt sich eine Brut nur dann erfolgreich,
wenn die Bedingungen jeweils auf3erhalb
des schraffierten Bereichs liegen. (a) Tages-
gang der Sauerstoffsattigung (Mittelwerte);
Median und Interquartile des pH-Werts (b)
und Kalziumgehalts.

ter den Krebsen: In ungefahr vier Millionen
Jahren evolvierten gewdhnliche, marine
Krabben in Bezug auf ihre Okologie, Brut-
pflege und Sozialitdit zu den auRergewdhn-
lichsten Vertretern der ZehnfuBkrebse.

Zusammenfassung

ZehnfulRkrebse zadhlen zu den letzten der
Tiergruppen, die das Land besiedelten. Dieser
bedeutende Evolutionsschritt ereignete sich
mehrfach unabhangig in den Tropen und
Subtropen und fuhrte zu konvergenten An-
passungen in der Lebensgeschichte, beispiels-
weise zur Produktion grofer, dotterreicher
Eier. Eine Langzeitstudie an den Felsenkrab-
ben der Karibikinsel Jamaika hilft jetzt das
Geheimnis des Landgangs der Krabben auf-
zukldren; sie erbrachte neue Erkenntnisse zur
Besiedlungsgeschichte, Evolution der abge-
leiteten Lebensgeschichte, zum Brutpflege-
verhalten und zur Sozialitdt der Krabben.
Molekulargenetische Untersuchungen bewei-
sen, dal die neun endemischen Jamaika-
Krabben der Familie Sesarmidae von einem
marinen Vorfahr abstammen, der die Insel
vor etwa vier Millionen Jahren besiedelte.
Auf die Kolonisation folgte eine intensive
Artaufspaltung und 6kologische Spezialisie-
rung (adaptive Radiation). Unsere Untersu-
chungen zeigen, dal} der entscheidende erste
Schritt an Land durch Verlagerung der Lar-
venentwicklung vom marinen Plankton in re-
lativ isolierte, ephemere Brackwassertimpel
erfolgte. In diesen TlUmpeln konnten die
Krabben wichtige Voraussetzungen fiir eine
nachfolgende Besiedlung des StRwassers er-
werben — die verkurzte, lecithotrophe Lar-
venentwicklung. Mit dem Vordringen in ter-
restrische Habitate besiedelten die Krabben
Habitate mit Kleinstgewassern, die jetzt zur
Kinderstube fur Larven und Jungkrabben
wurden, beispielsweise die Hauser groler
Landschnecken und die Blattachseln von
Bromelien gefiillt mit Regenwasser. Die Lar-
ven entwickeln sich damit in unmittelbarer
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Abb. 9. Beispiel einer Bromelienkrabbenkolonie. (Oben rechts) Die Koloniemutter als ein-
ziges reproduktives Weibchen (Carapaxbreite 20 mm). Bromelienkrabben briten nur ein-
mal im Jahr; diese Kolonie enthélt mindestens 2 Bruten. ,,Brut 1* sind Jungkrabben aus
dem Vorjahr. ,,Brut 2 ist die letzte, etwa 2-3 Monate alte Brut. (Oben links) Nicht-repro-
duktives adultes Weibchen (B-Weibchen, 14 mm), sehr wahrscheinlich die Tochter der Ko-

loniemutter.

Né&he der Mutter. Hoher Réuberdruck, Nah-
rungsmangel und ungiinstige abiotische Be-
dingungen fur die Larven und Jungen forder-
ten bei Arten, wie der Schneckenkrabbe, Se-
sarma jarvisi, und der Bromelienkrabbe,
Metopaulias depressus, die Evolution eines
auBergewohnlichen Brutpflegeverhaltens. So
Uberwacht und manipuliert beispielsweise die
Bromelienkrabbenmutter den Séure- und
Kalziumgehalt des Wassers in der Achsel mit
der Brut. Das gesamte Leben der Bromelien-
krabben findet auf Bromelien statt, und die
Okologischen Besonderheiten dieser Lebens-
form férdern eine auRRergewdhnlich hohe so-
ziale Organisation, vergleichbar der koopera-
tiv briitender Vertebraten.

The exiting evolution of the life
history of Jamaican crabs

The Decapoda are among the animal groups
that most recently colonised land. This im-
portant evolutionary step occurred several
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times independently in the tropics and sub-
tropics and produced convergent adaptations
in the life history, for example the production
of large, yolk-rich eggs. A long term study on
the rock crabs of the Caribbean Island Jamai-
ca, now helped to solve the puzzle of the ter-
restrial invasion of crabs by providing new
information on the colonisation, evolution of
a derived life history, parental care and soci-
ality of the crabs. Molecular genetic analyses
proved that the nine endemic Jamaican crab
species of the family Sesarmidae derive from a
marine ancestor that colonised Jamaica about
4 million years ago. The colonisation was fol-
lowed by an intense speciation and ecological
specialisation (adaptive radiation). Our re-
search showed that the first step onto land
occurred with a shift of the larval develop-
ment from the marine plankton into relative-
ly isolated brackishwater pools. In these
pools, the crabs could acquire important pre-
dispositions for a subsequent colonisation
of fresh water, e.g. an abbreviated and

lecithotrophic larval development. With a
further advancement into terrestrial habitats,
the crabs colonised habitats with small aggre-
gations of water that became nurseries for lar-
vae and juveniles, for example the shells of
large land snails and leaf axils of bromeliad
plants filled with rain water. The larvae there-
by develop in the vicinity of the mother.
High predation risk, scarce food resources,
and unfavourable abiotic conditions for the
larvae and the young triggered in species like
the snail crab, Sesarma jarvisi, and in the bro-
meliad crab, Metopaulias depressus, the evo-
lution of an outstanding parental care. The
bromeliad crab mother, for example, does
control and manipulate the acidity and calci-
um content of the water in the leaf axil with
the brood. Bromeliad crabs live most of their
life on a single bromeliad plant, and the cha-
racteristics of such a life supported a remark-
able social organisation, comparable with
cooperative breeding vertebrates.
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