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Material und Methoden 6

Material und Methoden

In der vorliegenden Arbeit wurde die wissenschaftliche Literatur von 1845 bis 2007 Uber
Krankheiten insbesondere bei Crustaceen, die als Lebensmittel VVerwendung finden, deren bio-
logische und anatomische Besonderheiten und deren Vorkommen und Haltung gesammelt.
Besonderes Augenmerk verdienten Arbeiten der letzten zwanzig Jahre, in denen ein verstérktes
Interesse an Crustaceen aufgetreten war und somit intensive Forschungsergebnisse verzeichnet
werden konnten.

Als wissenschaftliche Arbeiten galten solche, die unter kontrollierten und ausreichend be-
schriebenen, experimentellen Bedingungen entstanden sind und aus denen neue wissenschaftli-
che Erkenntnisse auf den jeweiligen Gebieten gewonnen werden konnten. Ubersichtsarbeiten
mit vollstandiger Literaturdokumentation und Kongressreferate wurden ebenso beriicksichtigt
wie Dissertationen. Populdre Darstellungen, Buchbeitrdge oder Referate ohne Literaturangaben
blieben dagegen unbericksichtigt.

Die eigene Auswertung in dieser Arbeit stlitzt sich auf einen per E-Mail versendeten Fragebo-
gen, der weltweit an Betriebe verschickt wurde, die mit Krebstieren arbeiten. Die Auswertung
erfolgte dabei anonym.




Abkurzungsverzeichnis

. Abkiirzungsverzeichnis

Abb.
ADP
ANSTF
ATP
BANz.
R-GIcN-
Acidase
BGBI.
BGBP
BMGN
BMNV
BP
BWSS
»C*

°C

CA
Ca2+
CaCO3
cAMP
CBP
CCAP
CHH
Ccr

cm

CO,

Da
DAFF
DD
DMDS
DMTS
DNS
EAG
EHEC
EIEC
ELISA
EPEC
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Einleitung und Ziel dieser Arbeit

Die steigende Beliebtheit von Krebstieren aller Art, die zum Einen als Lebensmittel Verwen-
dung finden, zum Anderen aber auch in Schauaquarien in Zoos und mittlerweile auch im
Heimaquarium gehalten werden, erforderte eine intensive Forschung auf dem Gebiet der
Crustaceenerkrankungen. Die Flut an Informationen tber Erkrankungen bei Crustaceen wurde
gerade in den letzten Jahren immer gréfRer und unibersichtlicher. Nach Berichten tber neu ent-
deckte bakterielle und virale Krankheitserreger bei verschiedensten Krebsen trat die Frage der
Behandlungsmaglichkeiten in den VVordergrund, um nicht zuletzt Verluste in Aquakulturen
einddmmen oder gar vermeiden zu kénnen. Tierdrzte im Bereich von Aquakulturen und Zucht-
anlagen, aber auch in Aquarien in zoologischen Gérten, werden daher immer starker mit Fra-
gen zu Erkrankungen, Todesursachen und Therapien konfrontiert und angehalten, addquate
Behandlungen durchzufiihren. Dies setzt jedoch voraus, dass Erkrankungen zunéchst erkannt
und richtig diagnostiziert werden, um dann eine moglichst friihzeitige und erfolgreiche Thera-
pie einzuleiten. Bei vielen viralen Erkrankungen ist jedoch eine Therapie zwecklos, so dass das
fir die Tiere verantwortliche Personal derart geschult sein muss, Erkrankungen schon in ihrem
Anflug zu erkennen und entsprechend zu handeln.

Erst in den letzten Jahren wurden aufgrund von zuféllig beobachteten Veranderungen wissen-
schaftliche Untersuchungen eingeleitet mit daraus resultierenden Veroffentlichungen.

Das Auftreten von Krebspest und diverser bakterieller und viraler Erkrankungen in Aquakultu-
ren erforderte daraufhin weitere Untersuchungen, nicht zuletzt um wirtschaftliche Verluste in
kommerziellen Anlagen zu minimieren.

Diese Arbeit wurde mit der Absicht angefertigt, die wichtigsten Erkrankungen sowohl bei Sif3-
als auch bei Salzwassercrustaceen, respektive bei Arten, die als Lebensmittel Verwendung fin-
den, herauszustellen und zu katalogisieren. Neben den Atiologien der Erkrankungen werden
die klinischen Symptome und die mdglichen Therapieformen dargestellt, wobei hier die neues-
ten Veroffentlichungen von besonderem Interesse waren.

Doch nicht nur Erkrankungen bei Krebstieren selbst, sondern auch Erkrankungen, die durch
den Verzehr von Krustentieren beim Menschen auftreten kénnen (Zoonosen), werden geson-
dert, in einem eigenen Kapitel abgehandelt. Desweiteren werden mikrobiologische Anforde-
rungen an das Lebensmittel Krustentier in diesem Abschnitt aufgefihrt.

Um ein Verstandnis in die physiologischen Abldufe bei Crustaceen zu bekommen, wurden die
Anatomie und Physiologie vergleichend bei SuBwasser-, Salzwasser- und terrestrisch lebenden
Crustaceen zusammengefasst und beschrieben. Auch hier wurde vermehrt auf die erst in den
letzten Jahren veroffentlichten Berichte zurtickgegriffen.

Im Kapitel Decapoda werden die schon in den ersten drei Kapiteln erwahnten Spezies anhand
ihrer Biologie, ihrem Vorkommen und ihrer Haltung vorgestellt.
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Zur Zeit gibt es zwar zahlreiche Veroffentlichungen Gber Krankheiten bei diversen Crustaceen,
aber kein Werk, das eine zusammenfassende Darstellung der Biologie, respektive vergleichen-
den Anatomie und Physiologie, der Erkrankungen, deren Atiologien und Therapien bei SiR-
wasserkrebsen und marinen Crustaceen und zudem eine lebensmittelkundliche Abhandlung
uber Crustaceen als Lebensmittel beinhaltet.

Durch Erstellung eines Fragebogens, in dem Fragen zur Haltung, Fitterung und Erkrankungen
bei Crustaceen gestellt wurden, sollten gangige Behandlungsschemata, praxisnahe Futtervor-
schlage und Haltungsempfehlungen herausgestellt werden, die so die vorherigen Kapitel sinn-
voll ergdnzen und dem Leser niitzliche Hinweise geben sollen.
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. Systematik

Crustaceen, Krebstiere, gehdren dem Stamm der Arthropoden, Gliederfiiler, an. Innerhalb der
Arthropoda weisen sie eine Zugehorigkeit zu den Mandibulata auf, da sie hinter den Antennen
gelegene Mandibeln besitzen (Clauss und Clauss, 2005).

5.1. Systematik aus zoologischer Sicht

Eine systematische, zoologische Ubersicht der Crustacea liefern Storch und Welsch in ,,Syste-
matische Zoologie*, 6. Auflage, 2003. Erganzt wird diese systematische Ubersicht durch eine
kurze, stichwortartige Charakterisierung der einzelnen Klassen, die sinngemaf aus Storch und
Welsch’s ,,Kurzem Lehrbuch der Zoologie®, 8. Auflage, 2005, tibernommen wurde.

Die ZehnfulRkrebse (Decapoda) werden in manchen zoologischen Systematiken zu den Eucari-
da gezéhlt, andere Systematiken wiederum ordnen sie den Peracarida zu. Haufig werden die
Decapoda auch als eigene Ordnung gefuhrt, wobei dann die Eucarida und Peracarida als Unter-
klasse in Erscheinung treten. Da die Meinungen in dieser Sache divergieren, sind, nach Ab-
sprache mit Kollegen, in dieser Systematik die Eucarida als eigene Ordnung aufgefihrt und die
Decapoda diesen als Unterordnung angegliedert.
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1. Klasse :
2. Klasse :
: PHYLLOPODA (Blattful3krebse)
1.
2.

3. Klasse

4. Klasse :
: OSTRACODA (Muschelkrebse)
1.
2.
3.
4.
: COPEPODA (RuderfulBkrebse)
: BRANCHIURA (Karpfenlause)
. Klasse :
. Klasse :

5. Klasse

. Klasse
. Klasse

© 00 N O

Crustacea (Krebse)

REMIPEDIA
CEPHALOCARIDA

Ordnung: Notostraca
Ordnung: Onychura

ANOSTRACA

Ordnung: Myodocopa
Ordnung: Cladocopa
Ordnung: Platycopa
Ordnung: Podocopa

MYSTACOCARIDA

TANTULOCARIDA

10. Klasse : ASCOTHORACIDA
11. Klasse : CIRRIPEDIA (Rankenflf3er)

1.
2.
3.

Ordnung: Thoracica
Ordnung: Acrothoracica
Ordnung: Rhizocephala

12. Klasse : MALACOSTRACA (hdhere Krebse)

1.

o gk w

Ordnung: Phyllocarida

Ordnung: Syncarida

Ordnung: Pancarida

Ordnung: Hoplocarida

Ordnung: Peracarida

Ordnung: Eucarida
Unterordnung: Euphausiaceae, Leuchtkrebse
Unterordnung: Decapoda, ZehnfulBkrebse:

> Palinura : Langusten, Barenkrebse

> Astacidea : Flusskrebse

> Thalassinidea : Maulwurfskrebse

> Anomura : Einsiedlerkrebse

> Brachyura : Kurzschwanzkrebse
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REMIPEDIA D - homonom gegliederte Kleinkrebse mit Extremitaten am gesamten
Korper

CEPHALOCARIDA: - bodenbewohnende, zwittrige Kleinkrebse mit 19 Rumpfsegmen-
ten

PHYLLOPODA D - BlattfuBkrebse, im SuRwasser vorkommend, die einen zweilappi-

gen Carapax, der als Brutraum dient, besitzen; Turgorextremita-
ten, denen aufgrund des H&molymphdruckes Festigkeit verliehen

wird

ANOSTRACA D - Schalenlose; besitzen einen reduzierten Carapax

OSTRACODA D - Muschelkrebse; Kdrper ist von einer zweiklappigen Schale um-
geben; stellen Parasiten anderer Crustaceen dar

COPEPODA D - RuderfulRkrebse; besitzen eine reduzierte Carapaxfalte und kom-
men teilweise als Fischparasiten vor

BRANCHIURA D - Kiemenschwénze; abgeflachte Ektoparasiten bei Fischen und
Kaulquappen

MYSTACOCARIDA: - im Sandluckensystem des Meeres vorkommend, vor allem im Be-
reich der Kustengewasser

TANTULOCARIDA: - Parasiten anderer Krebse im Tiefseebenthos, die erst im letzten
Jahrzehnt genauer bekannt wurden

ASCOTHORACIDA: - Parasiten bei marinen Wirbeltieren

CIRRIPEDIA D - RankenfulRkrebse; festsitzende Zwitter; die erste Antenne enthalt

Drisen, die Haftung verleihen; die Thorakalbeine sind zu Ran-
kenfliRen umgestaltet

»Innerhalb der 14000 Arten umfassenden Decapoda sind die Dendrobranchiata primitiv. Ihr
Bau entspricht dem urspriinglicher Decapoden und sie haben als Larve noch einen Nauplius,
wahrend alle anderen Decapoden als Zoea schllpfen. Zu ihnen gehort Penaeus (Penaeidae,
Shrimps). Friher fasste man sie mit den ebenfalls garnelenartig organisierten, aber nicht néher
verwandten Stenopodida zu den Natantia zusammen. Dieser Lebensformtypus zeichnet sich
dadurch aus, dass die Tiere Gberwiegend mit Hilfe der Pleopoden schwimmen. Eine weitere
Gruppe, die Reptantia, hat das Schwimmvermdgen verloren oder schwimmt sekunddr mit den
hinteren Thorakalbeinen (Schwimmkrabben, Portunus, Licocarcinus, u.a.) oder rickwérts
durch Schlag mit ausgebreitetem Schwanzfacher* (Storch und Welsch, 2005).

Zur Gruppe der Reptantia gehoren die oben erwéhnten Palinura, Astacidea, Thalassinidea, A-
nomura und Brachyura.
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5.2. Systematik aus lebensmittelrelevanter Sicht

Eine lebensmittelrelevante Einteilung der Crustacea nach den ,,Leitsétzen flr Fische, Krebs-
und Weichtiere und Erzeugnisse daraus* liefert das deutsche Lebensmittelbuch in seiner Neu-
fassung vom 27. November 2002. Diese Systematik beachtet jedoch nicht die Zugehdrigkeit
einzelner Crustaceenarten zu ihren jeweiligen Klassen und Ordnungen. Vielmehr teilt sich das
Verzeichnis der Krebstiere zunachst auf in Seewasser- und SulRwasserkrebse (Langschwanz-
krebse).

Die Seewasserkrebse werden in vier verschiedene Gruppen unterteilt: Natantia (Garne-
len, Schwimmkrebse), Macrura (Langschwanzkrebse, kriechende Krebse), Anomura (Mittel-
krebse), Brachyura (Kurzschwanzkrebse). Den Natantia weist das Verzeichnis die Familie der
Crangonidae (Sandgarnelen), die Familie der Pandalidae (Tiefseegarnelen), die Familie der
Penaeidae (GeiRelgarnelen) und die Familie der Palaemonidae (Felsengarnelen) zu. Zu den
Macrura gehdren die Nephropsidae (Hummerartige), Palinuridae (Langusten) und Scyllaridae
(Bérenkrebse, Langustenartige). Den Anomura (Mittelkrebse) gehdren zwei Familien an, die
Familie der Galatheidae (Furchenkrebse) und die Familie der Lithodidae (Steinkrabben). Die
Brachyura (Kurzschwanzkrebse) besitzen acht Familien: Majidae (Dreieckskrabben), Cancri-
dae (Taschenkrebse, Bogenkrabben), Atelecyclidae (Rundkrabben), Portunidae (Schwimm-
krabben), Xanthidae, Geryonidae, Grapsidae (Springkrabben) und Euphausiaceae (Leuchtkreb-
se).

Den SuBwasserkrebsen (Langschwanzkrebse) werden keine Familien zugeordnet. Hier
erfolgt lediglich eine Aufzéhlung wissenschaftlicher Artnamen.

Das Verzeichnis der Krebstiere informiert den Verbraucher zudem tber Verkehrsbe-
zeichnungen, die hinter den jeweiligen Arten aufgefihrt sind, sowie Uber internationale Ver-
kehrsbezeichnungen, das jeweilige Hauptvorkommen der aufgefiihrten Arten, sowie deren
Lange in Zentimeter. Aufgrund dessen ist diese systematische Einteilung fir den Verbrau-
cher/Konsumenten aufschlussreicher als die zoologische Ubersicht, die lediglich die Zugeho-
rigkeit von Ordnungen und Unterordnungen zu den jeweiligen Klassen liefert.
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Verzeichnis der Krebstiere
Nach den ,,Leitsatzen fir Fische, Krebs- und Weichtiere und Erzeugnisse daraus* des
Deutschen Lebensmittelbuches, Neufassung vom 27. November 2002 (Beilage Nr. 46 b
zum BANnz. vom 7. Méarz 2003, GMBI. Nr. 8-10 S. 157 vom 20. Februar 2003).
Wissenschaftlicher Name |Verkehrsbezeichnung * Hauptvorkommen Lange
[internationale Bezeichnung] ** | (S/M=SuiBwasser/Meerwasser) | bis cm
Seewasserkrebse
1. Natantia
(Garnelen)
- Schwimmkrebse-
1.1. Crangonidae
(Sandgarnelen)
1.1.1. Crangon crangon Krabbe, Nordseekrabbe (- Gar- Nordsee 5 bis 8
nele, ortl. Granat)
1.2. Pandalidae a) gleichsinnig als Garnelen oder
(Tiefseegarnelen) Shrimps, kleine Sortierungen
1.2.1. Pandalus borealis | auch als Krabben, jeweils mit N-Atlantik, N-Pazifik 6 bis 10
1.2.2. Pandalus platyceros | Hinweis auf die Herkunft (z.B. Indo-Pazifik 6 bis 30
1.2.3. Heterocarpus reedi | Region); Indo-Pazifik 6 bis 12
1.3. Penaeidae (Geil3el-
garnelen)
1.3.1. Penaeus sp. 6 bis 30
1.3.2. Metapenaeus sp. Mittel-, S-Atlantik,
1.3.3. Aristeomorpha foli- Indo-Pazifik 6 bis 20
acea
1.3.4. Parapenaeus longi- Mittelmeer 6 bis 15
rostris
1.3.5. Plesiopenaeus ed- NW-Afrika 6 bis 16
wardsianus
b) grof3e Sortierungen auch als SW-Atlantik 6 bis 16

1.3.6. Xiphopenaeus kroy-
eri

Prawns und / oder mit einer auf
die GroRensortierung hinwei-
senden
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Wissenschaftlicher Name |Verkehrsbezeichnung * Hauptvorkommen Lange
[internationale Bezeichnung] *¥ | (S/M=SuiBwasser/Meerwasser) | bis cm

1.4. Palaemonidae (Fel- |Bezeichnung (z.B. Grol3-, Rie-

sengarnelen) sen,- King), auch als Scampi mit

1.4.1. Palaemon serratus | einer auf die Garnelenart hin- N-Atlantik 6 bis 12

1.4.2. Leander adspersus | weisenden Bezeichnung, z.B. Ostsee 5 bis 8

1.4.3. Macrobrachium sp. |,,Scampi* (King Prawn) Indo-Pazifik, Karibik 6 bis 25

2. Macrura (Lang-

schwanzkrebse) — krie-

chende Krebse-

2.1. Nephropsidae

(Hummerartige)

2.1.1. Homarus gammarus NO-Atlantik bis 90

2.1.2. Homarus america- Hummer [Lobster] NW-Atlantik bis 90

nus

2.1.3. Nephrops norvegi- Tiefseekrebs, Kaisergranat, Atlantik, Mittelmeer 16 bis 20

cus Scampi

2.2. Palinuridae

(Langusten) Atlantik 30 bis 60

2.2.1. Jasus sp. Langusten Indo-Pazifik 30 bis 60

2.2.2. Palinurus sp. [Rock lobster] Indo-Pazifik bis 20

2.2.3. Puerulus sp. [Spiny lobster]

2.3. Scyllaridae (Béaren-

krebse/Langustenartige) O-Atlantik bis 45

2.3.1. Scyllarides latus Mittelmeer bis 15

2.3.2. Scyllarus arctus Langusten, jeweils mit Hinweis Indo-Pazifik bis 15

2.3.3. Scyllarides aquamo- auf die Herkunft (z.B. Region)

sus Indo-Pazifik

2.3.4. Ibacus sp.
2.3.5. Thenus sp.

[Slipper lobster]




Systematik 19

Wissenschaftlicher Name |Verkehrsbezeichnung * Hauptvorkommen Lange
[internationale Bezeichnung] ** | (S/M=SuiBwasser/Meerwasser) | bis cm

3. Anomura (Mittel-

krebse)

3.1. Galatheidae (Fur-

chenkrebse)

3.1.1. Pleuroncodes sp. Langostinos, jeweils mit Hin-

3.1.2. Cervimunida sp. weis auf die Herkunft (z.B. SO-Pazifik bis 15

Chile-Langostinos)

3.2. Lithodidae (Stein-

krabben)

3.2.1. Paralithodes camt- Kamtschatkakrabbe, Alaska- N-Atlantik

schatica Konigskrabbe, Alaska-king crab N-Pazifik

3.2.2. Paralithodes platy- bis 20

pus (total

3.2.3. Paralithodes brevi- N-Atlantik 130)

pes King crab,

3.2.4. Lithodes maja Konigskrabben, Nordsee

3.2.5. Lithodes antarctica Steinkrabben, Krabbe SO-Pazifik

3.2.6. Lopholithodes NO-Pazifik

mandtii
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Wissenschaftlicher Name |Verkehrsbezeichnung * Hauptvorkommen Lange
[internationale Bezeichnung] ** | (S/M=SuiBwasser/Meerwasser) | bis cm
4. Brachyura (Kurz-
schwanzkrebse)
4.1. Majiidae (Drei-
eckskrabben, Seespin-
nenartige)
4.1.1. Maja sp. Seespinne, Krabbe [spider crab] N-Atlantik
4.1.2. Chionoecetes sp. Eismeer-Krabbe, Krabbe N-Pazifik bis 18
[snow-, green crab]

4.2. Cancridae (Ta-
schenkrebse, Bogenkrab-
ben)
4.2.1. Cancer pagurus Taschenkrebs, Krabbe (6rtl. Nordsee

Knieper) O-Atlantik
4.2.2. Cancer irroratus W-Atlantik bis 25
4.2.3. Cancer magister Taschenkrebs, Krabbe O-Pazifik

[rock crab]

4.3. Atelecyclidae
(Rundkrabben)
4.3.1. Erimacrus sp. Rundkrabbe N-Pazifik bis 20
4.3.2. Telemessus sp. Krabbe Indo-Pazifik
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Wissenschaftlicher Name |Verkehrsbezeichnung * Hauptvorkommen Lange
[internationale Bezeichnung] ** | (S/M=SuiBwasser/Meerwasser) | bis cm
4.4. Portunidae
(Schwimmkrabben)
4.4.1. Neptunus sp. Indo-Pazifik
4.4.2. Portunus sp. Blaukrabbe Atlantik
4.4.3. Callinectes sp. Krabbe Europa bis 20
4.4.4. Scylla sp. [blue crab] Mittelmeer
4.4.5. Charybdis sp. Karibik
4.4.6. Carcinus maenas Strandkrabbe Europa bis 8
4.5. Xanthidae
4.5.1. Menippe mercinaria Krabbe, NW-Atlantik bis 18
4.5.2. Eriphia spinifrons schwarze Steinkrabbe O-Atlantik
[black stone crab] Mittelmeer
4.6. Geryonidae
4.6.1. Geryon quinquedens | Krabbe, rote Tiefseekrabbe NW-Atlantik bis 12
[deep sea red crab]
4.7. Grapsidae (Spring-
krabben)
4.7.1. Eriocheir sp. Wollhandkrabbe [mitten crab] Asien, Europa bis 10
5. Euphausiaceae
(Leuchtkrebse)
5.1. Euphausia superba Antarktis 3 bis6

Krill
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Wissenschaftlicher Name |Verkehrsbezeichnung * Hauptvorkommen Lange
[internationale Bezeichnung] ** | (S/M=SuiRwasser/Meerwasser) |bis cm

B SufRwasserkrebse

(Langschwanzkrebse)

1. Astacus astacus Edelkrebs Europa 10 bis 18

2. Astacus leptodactylus Galizischer Krebs (Stachelkrebs) Europa bis 30

3. Oronectes limosus Amerik. Flusskrebs, Kam- USA, Europa bis 12

(Cambarus affinis) berkrebs

4. Pacifastacus leniuscu- Signalkrebs USA, Europa bis 18

lus

5. Euastacus serratus Austral. Flusskrebs Australien bis 50

*) Handelsiibliche Sonderbezeichnungen bleiben unberiihrt.

**)  Die in eckigen Klammern angefiihrten internationalen Bezeichnungen dienen der In-
formation, sie ersetzen nicht die Verkehrsbezeichnungen.
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6. Anatomie

6.1. Korperbau

Abbildung 1: Quelle: Internet: www.people.freenet.de/biologie-web/evolution/krebse.htm

Malacostrace Crustaceen, hohere Krebse, sind durch eine Einteilung ihres Korpers in verschie-
dene Segmente, Tagmata, gekennzeichnet (Abb. 1). Der vordere Abschnitt wird durch den
Kopfbereich, Cephalon, gebildet. Der Brustabschnitt, Thorax, bildet, meist aufgrund einer Ver-
schmelzung mit dem Cephalon, den Cephalothorax. Auf den Thorax folgt das Endstiick, Ab-
domen/Pleon. Der gesamte Kdrper der Krebse wird von einer Chitincuticula umgeben. Diese
bildet im Riickenbereich den sogenannten Carapax, einen schiitzenden Panzer, der auch das
Cephalon umspannt und die seitlichen Kiemenhohlen bedeckt.

Decapode Crustaceen besitzen flinf Kopfextremitatenpaare, die ihnen den Namen ZehnftRer
gegeben haben. Die Kopfextremitaten bestehen aus den ersten Antennen, Antennulen, und den
zweiten Antennen, die als Tastorgane fungieren. Die dritten Kopfextremitatenpaare werden von
den paarigen Mandibeln gebildet. Das vierte und funfte Extremitatenpaar sind die paarigen
Maxillen. Am Thorax befinden sich die Thorakopoden, die aus Maxillipeden und fiinf Pereio-
poden bestehen. Am Abdomen werden die Extremitéten als Pleopoden bezeichnet. Die Extre-
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mitaten bilden Spaltbeine, die aus drei verschiedenen Anteilen bestehen. Basal am Korper setzt
das Protopodit an. Dies ist dreigeteilt und besteht aus einem Basipodit, einem Coxopodit und
einer Praecoxa. Das Protopodit gabelt sich dann in einen medialen Laufbeinast, Endopodit, und
einen lateralen Exopoditen, Schwimmbeinast (Abb. 2). Am unpaaren Protopoditen sitzen an
seitlichen Anhéngen Kiemen, Epipoditen.

Coxopodit
Basipodit
Praecoxa

Exopodit

Endopodit

Abbildung 2: Aufbau eines Spaltbeines.
Quelle: Internet: www.people.freenet.de/biologie-web/evolution/krebse.htm

6.1.1. Zusammenfassung der einzelnen Segmente mit den dazugehorigen Extremita-
ten und deren Funktion

Cephalon:

1. Antenne : Geruch, Geschmack (Antennulen)

2. Antenne : Tasten

3. Mandibel : Kauen

4. erste Maxille : Kauen

5. zweite Maxille : Kauen, enthélt als flachig ausgebildeten Anhang

Scaphognathiten, die einen Atemwasserstrom in
die Kiemenhdohle hinein erzeugen.
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Thorax:

. erste Thorakopode

. zZweite Thorakopode
. dritte Thorakopode
. erste Pereiopode

. Zweite Pereiopode

. dritte Pereiopode

. vierte Pereiopode

. flnfte Pereiopode

0o ~No ok~ wnN PR

Abdomen:

1. erste Pleopode
2. zweite Pleopode
3. dritte Pleopode
4. vierte Pleopode
5. funfte Pleopode
6. Telson

6.2. Cuticula

Atmung, Nahrungsaufnahme

Atmung, Nahrungsaufnahme

Atmung, Nahrungsaufnahme

Scheren zum Nahrungserwerb, Kampf
Fortbewegung, weibliche Geschlechtsdffnung
Fortbewegung

Fortbewegung, mannliche Geschlechtséffnung
Fortbewegung

Wasserzirkulation, Samenleiter beim Mé&nnchen
Wasserzirkulation, Samenleiter
Wasserzirkulation

Anheftung der Eier bei weiblichen Tieren
Anheftung der Eier

Seitenteil des Schwanzes mit Uropoden, die der
Fortbewegung und der Anheftung von Eiern die-
nen

Crustaceen besitzen als &ul3ere Hille eine Cuticula, deren wesentlicher Bestandteil Chitin ist.
Chitin ist ein Polysaccharid, das aus mehreren Acetylglucosaminen besteht (N-acetyl-D-glu-
cos-2-amine). Die Acetylglucosamine sind durch B-1,4 Verbindungen gekoppelt - die gleiche
Kopplung, wie die von Glukose zu Zellulose. Chitin stellt ein Exkretionsprodukt der Epidermis
dar und bildet mit dieser das Integument bei Crustaceen/Arthropoden (Gehring und Wehner,
1995; Smolowitz et al., 1992; Storch und Welsch, 2005). Die Cuticula besteht aus einer obers-
ten Epicuticula, die einer Exocuticula aufliegt. Die darunterliegende Endocuticula steht in di-
rektem Kontakt mit der Epidermis. Der diinnen Epicuticula fehlt Chitin, sie enthalt Cuticulin
(Polyphenole), Wachsester, Alkane und Alkene. Aufgrund der wasserundurchlédssigen Wachs-
ester stellt sie die wichtigste Permeabilitatsbarriere dar. Chitin ist in den anderen Schichten in
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eine Grundsubstanz, Sklerotin, eingebettet, die den entsprechenden Schichten Festigkeit ver-
leiht (Gehring und Wehner, 1995).

6.3. Nervensystem

Das Nervensystem besteht bei Krebsen aus einem Strickleitersystem, das median an der ventra-
len Korperflache verlduft. Jedes Segment enthdlt dabei ein Ganglienpaar, das Gber Querverbin-
dungen innerhalb eines Segmentes und ber Langsverbindungen segmentibergreifende Kon-
takte zu benachbarten Ganglien besitzt. Das Oberschlundganglion bildet mit VVorderganglien
eine gehirnartige Struktur im Cephalon. Die Augenstielganglien besitzen neben ihrer sinnes-
physiologischen Funktion auch regulative Kontrollfunktionen, die Giber Neurohormone gesteu-
ert werden (Clauss und Clauss, 2005; Gehring und Wehner, 1995).

6.4. Kreislaufsystem

Das Kreislaufsystem von Crustaceen ist ein offenes System. Haemolymphe ist hierbei nicht
wie bei Vertebraten von endothelialem Gewebe umgeben, sondern umspilt Organe und pas-
siert verschiedene Gewebe, um sich dann in Lakunen zu sammeln und zur Sauerstoffanreiche-
rung wieder zu den Kiemen zu gelangen (McMahon, 2001). Innerhalb des Kreislaufsystems
kann man bei Krebsen verschiedene Typen beobachten. Bei Copepoden und decapoden Nau-
plienstadien finden sich keinerlei Geféle, so dass man von einem einfachen, offenen Haemo-
lymphkreislaufsystem spricht. Bei adulten Decapoden dagegen ist ein komplexes System mit
Ausbildung von Haemolymphe fiihrenden Gefél3en présent. Bei einem offenen System fehlen
Kapillargefale, die zwischen Arterien und Venen liegen. Die Haemolymphe verldsst die Arte-
rien, tritt in die Koérperhohle ein, umspilt Organe und verldsst das Haemocoel wieder tber Ve-
nen, die die Haemolymphe tber Ostien ins Herz bringen. Myokardiale Kontraktionen treiben
dabei den Haemolymphfluss voran. Das cardiale Ganglion reguliert tiber cardioregulatorische
Nerven und tiber Neurohormone die Herzfrequenz (McMahon, 2001).
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6.4.1. Einfaches System, Basismodell des Crustaceenkreislaufsystems

Das einfache Haemolymphkreislaufsystem kommt bei niederen, friilhen Crustaceen, wie Cope-
poden, vor. Hier bildet eine Longitudinalarterie mit segmentalen Ostien eine Art réhrenférmi-
ges Herz. Dieses liegt in einem flussigkeitsgeflllten Raum, einem Perikardialsinus, und ist seit-
lich Uber Bander und Muskeln in der Korperhohle verankert. Bei einer Kontraktion wird die
Haemolymphe nach vorne in die Arterie getrieben und flief3t tiber das cephale Nervensystem
und Gber die Augenstiele hinweg, bevor es nach hinten in die Posteriorarterie gelangt. Uber Ka-
nale, die segmental quer verlaufen, gelangt es an verschiedene Organe und zu den Kiemen.
Hier wird die Haemolymphe reoxygeniert, Giber Kanéle in den Perikardialsinus und tber Ostien
wieder ins Herz transportiert. Wahrend der Systole werden die Bénder und Muskeln, die das
Herz verankern, unter Spannung gesetzt und die Ostien werden geschlossen, so dass die Hae-
molymphe vorwaérts getrieben wird. Bei der Erschlaffung 6ffnen die Ostien wieder und die
Haemolymphe kann, aufgrund eines durch die Erschlaffung bedingten Saugeffektes, zuriick ins
Herz gelangen (McMahon, 2001). Als Beispiel kdnnen hier Artemiaarten genannt werden
(Abb. 3).

Herz
Cephalon Brutkammer

,L S -k e - — e —

. - I -
?& 3 S| TS P fle

Ostien

Kiemengefalle
der Thorakopoden

Abbildung 3: Darstellung des Kreislaufsystemes bei Artemiaarten. Die Pfeile zeigen die Richtung der oxy-
genierten (rot) und der deoxygenierten Haemolymphe (blau) im Herzen und innerhalb eines jeden Segmen-
tes an. Abbildung aus McMahon, mit ergdnzender Beschriftung: ,,Control of cardiovascular function and
its evolution in Crustacea.” Journal of Experimental Biology 204, 2001: 923-932. Mit freundlicher Geneh-
migung der ,,Company of Biologists Ltd*, Cambridge.

Bei Daphnien kommt es aufgrund einer Verkirzung des gesamten Korpers zu einer Reduktion
des Zirkulationsapparates. Das Herz besitzt hier eine Kugelform. Die Haemolymphe flieR3t zu-
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nachst in Richtung Cephalon und umspult hier die wichtigen Strukturen. Danach gelangt sie
einerseits Uber medioventrale Lakunen zu den Beinen 1-4 und kehrt tiber Carapaxlakunen zum
Perikardialsinus zurtick. Die Oxygenierung geschieht hier im Bereich der Kiemen oder in den
Carapaxlakunen. Andererseits flie3t ein zweiter Strom in intestinale Lakunen, wo er dann auf
Haemolymphe aus den funften Beinpaaren trifft. Dieses Gemisch umspult dann die Gewebe,
bevor es Uber eine separate, dorsale Lakune zum Perikardialsinus gelangt (McMahon, 2001).

6.4.2. Komplexes System

Limulus polyphemus besitzt ein altes, komplexeres Kreislaufsystem. Das Herz ist hier ein lang-
lich-tubuldres, muskuldses Organ, das ebenfalls Ostien besitzt. Die Haemolymphe wird kopf-
warts in arterielle Gefalde, die in einem vaskuldren Ringsystem vereinigt sind, gepumpt. Von
diesem vaskuléren, cranialen Ringsystem entspringt ein einzelnes Gefal, eine frontale Anterio-
rarterie, die mit einem vorderen Marginalring in Kontakt steht. Dieser Marginalring durchzieht
den prosomalen Carapax randférmig. Andere arterielle Gefélie verlassen ebenfalls im Vorder-
bereich das Ringsystem, vereinigen sich jedoch zu einem weiteren Ring, einem Posteriormar-
ginalsystem, der die prosomalen und opisthosomalen Gewebe versorgt. Paarige groRe Ventral-
gefaRe verlassen das Herz anterioventral, um von dort aus GefélRe zu entsenden, die einen
Ventralring bilden. Dieser versorgt die Kiemen und Gliedmalien. Dieses ventrale System um-
gibt komplett das zentrale Nervensystem, einschlie3lich der Gliedmal3ennerven.

Bei Limulus polyphemus ist die Perfusion des zentralen Nervensystems weiter entwi-
ckelt als bei Artemiaarten, da bei Limulus polyphemus dies komplett vom Ventralsystem um-
rundet wird (Abb. 4). Deoxygeniertes Blut wird in den Gliedmalen Uber Sinussysteme, die ins
Ventralsystem minden, zu den Kiemen transportiert. Nach der Anreicherung mit Sauerstoff
passiert die Haemolymphe branchiocardiale Gefale, die direkt im Perikardialsinus des O-
pisthosomas miinden. Um die Vermischung von oxygenierter und deoxygenierter Haemo-
lymphe zu vermeiden, gelangt oxygenierte Haemolymphe nur im Bereich des Opisthosomas in
den Perikardialsinus und verlasst das Herz nur ber den prosomalen Abschnitt (McMahon,
2001).
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AMA

FA
A AA
NS
HA VO
LA P
H
Ostien
RVA
BC
PMA Opisthosoma
SAA

Abbildung 4: Darstellung des Kreislaufsystems von Limulus polyphemus. A: Anteriorarterie; AA: Anterio-
rarterien; AMA: Anteriormarginalring, vorderer Marginalring; BC: branchiocardiale Gefal3e; FA: fronta-
le Anteriorarterie; H: Herz; HA: hepatische Arterie; LA: Lateralarterie; O: Ostien; P: Perikardialsinus;
PMA: Posteriormarginalarterie/-system; RVA: rechter vendser Sammelsinus; SAA: abdominale Superior-
arterie; VO: vestigial Ostium: verkiimmerte, frontale Ostien; NS: Nervensystem.

Abbildung aus McMahon: ,,Control of cardiovascular function and its evolution in Crustacea.” Journal of
Experimental Biology 204, 2001: 923-932. Mit freundlicher Genehmigung der ,,Company of Biologists Ltd*,
Cambridge.

Wahrend der Evolution der Malacostraca ist eine strukturelle und zugleich funktionelle Spezia-
lisierung der Gliedmalien/Kdrperanhange geschehen. Respiratorische Strukturen, die bei den
niederen Krebsen auf vielen Kérperanhangen oder Gliedmalien zu finden sind, sind bei héhe-
ren Krebsen auf bestimmte Regionen beschrénkt. Dafiir sind diese Regionen jedoch durch eine
héhere Komplexizitat und Funktionalitat gekennzeichnet. Um diese Funktionalitét zu sichern,
wurde eine Modifikation des vaskuldren Systems nétig. In friihen malacostracen Crustaceen
wird oxygenierte Haemolymphe tber eine dorsale Arterie, die das Herz verl&sst, segmental zu
den Eingeweiden gebracht. Eine ventrale Arterie versorgt dabei die segmentalen Koérperanhan-
ge. Ist der Sauerstoffaustausch erfolgt, sammelt sich die Haemolymphe in ventralen Lakunen
und wird dann zu den Kiemen transportiert. \Von hier aus gelangt das Reoxygenat tber dorsale
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Sinussysteme in den Perikardialsinus und von hier aus Gber Ostien in den hinteren Herzab-
schnitt.

Mit weiterer Spezialisierung bei decapoden Crustaceen reduziert sich die segmentale Vertei-
lung von oxygenierter Haemolymphe zugunsten einer starken Sternalarterie, die das Herz und
die Ventralarterie verbindet. Die Posteriorarterie besteht weiterhin fort und versorgt tiber klei-
nere laterale Segmentalarterien die Muskulatur. Das zirkulatorische System decapoder Arten
besteht aus einem Herzen, das die Haemolymphe in acht verschiedene Arterien pumpt: eine
unpaare Anteriorarterie; eine Sternalarterie, die der Abdominalarterie entspringt und die Sche-
ren, die Mundwerkzeuge und die Pereiopoden versorgt; eine Ventralarterie; eine dorsale Poste-
riorarterie/Abdominalarterie; paarige Anteriolateralarterien und paarige hepatischen Arterien,
die sich im Hepatopankreas verzweigen (Abb. 5). Die genannten Gefél3e verzweigen sich mehr
oder weniger, abhdngig vom zu versorgenden Gewebe, bis sie in Lakunen miinden (McMahon,
2001).

Perikardialsinus

Branchiocardiale VVenen
[ Sternalarterie
J Posteriorarterie

o | e Y

Ventralarterie

Abbildung 5: Darstellung des Kreislaufsystems von decapoden Arten. Abbildung aus McMahon: ,,Control
of cardiovascular function and its evolution in Crustacea.” Journal of Experimental Biology 204, 2001: 923-
932. Mit freundlicher Genehmigung der ,,Company of Biologists Ltd*, Cambridge.
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Der Aufbau der Arterien ist bei decapoden Crustaceen komplex im Vergleich zu anderen mala-
costracen Arten. Eine lumenseitige Elastica liegt einer Epithelschicht auf, die von einer kolla-
genfaserhaltigen Adventitia umgeben ist. Quergestreifte Gefalmuskeln finden sich in der Dor-
salarterie beim Hummer. Laut Wilkens und Mitarbeitern (1997) kénnte die Dorsalarterie als
Widerstandsgefall durch aktiveVerénderung ihres Durchmessers bei der Haemolymphvertei-
lung beteiligt sein. Oxygenierte Haemolymphe aus den Kiemen passiert infrabranchiale Sinus-
systeme, dann branchiopericardiale Venen, um danach ins Perikard zu gelangen. Von hier wird
die oxygenierte Haemolymphe in die Postarteriorarterie, in die Anteriorarterie, in die Sinussys-
teme, die das zentrale Nervensystem umgeben, Uber die Sternalarterie in die Ventralarterie und
in die Anteriolateralarterien gebracht. Die Anteriolateralarterien versorgen viele viszerale
Strukturen im vorderen Cephalothorax einschlieRlich Antennendriisen, Suboesophagealgangli-
on, Gonaden, Hepatopankreas, Magen, Antennulen, Antennen, Hypodermis des vorderen Ca-
rapaxbereiches und die Basis der Augenstiele.

Neben dem komplexeren GefaRaufbau zeigt die Durchblutung des decapoden zentralen Ner-
vensystemes eine Besonderheit. Wéhrend friihe Crustaceenarten ihr Nervensystem mittels Um-
rundung durch Arterien im Sinne einer Superperfusion durchbluten, geschieht bei Decapoden
eine interne, komplexe Perfusion Uber Sinussysteme. Eine weitere Besonderheit liegt im Auf-
bau des Crustaceenherzens. Dies ist bei Decapoden verkleinert und liegt komplett im Cepha-
lothorax. Es besteht aus einem Ventrikel und besitzt Semilunarklappen mit innervierten Mus-
keln, die auf neurohormonelle und neurale Stimuli reagieren. Somit kann das cardiale Output in
das jeweilige Gefalisystem hinein kontrolliert werden. Wachter und Mitarbeiter (1997) konnten
zeigen, dass bei Tieren, die zu einem kontinuierlichen Laufen gezwungen worden waren, die
Herzaktivitét einerseits deutlich zunahm, die Haemolymphverteilung andererseits jedoch nicht
gleichmaéRig auftrat. Der Haemolymphfluss wurde einerseits im hepatischen, arteriellen System
vermindert und stieg andererseits in Arterien, die die GliedmaRen und die Kiemen versorgten.
Die Wiederaufnahme der normalen Haemolymphversorgung im digestiven Bereich fand nach
Beendigung der Aktivitat statt.

Die Kontrolle der Herzaktivitat und der Haemolymphverteilung geschieht tiber Peptid-
hormone, die in den Perikardialorganen des Herzens gebildet werden (Wachter und McMahon,
1996). Proctolin steigert die Herzaktivitat und verursacht eine vermehrte Durchblutung der
Sternalarterie. CCAP, Crustacean Cardioactive Peptide, besitzt den gegenteiligen Effekt mit
vermehrtem Haemolymphfluss in der Anteriorarterie und somit weg von der Ventralarterie.
Octopamin veranlasst ebenfalls eine starkere Durchblutung der Anteriorarterie. Kardioregulato-
rische Nerven entspringen der inneren, dorsalen Herzwand als paarige Dorsalnerven und ent-
lassen jeweils zwei exzitatorische und ein inhibitorisches Axon.

Die exzitatorischen Axone sind fur eine initiale Tachykardie, bedingt durch eine plotzli-
che Beanspruchung wie Flucht, verantwortlich. Bei l&nger anhaltenden Belastungen sind Neu-
rohormone fiir die vermehrte Perfusion zustandig, so berichteten verschiedene Autoren, wie
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Guirguis und Wilkens (1995), Hill und Mitarbeiter (1991), McGaw und Reiber (2002), McMa-

hon (2001), Wachter und McMahon (1996), Wachter und Mitarbeiter (1997), Wilkens (1997),
Wilkens und Mitarbeiter (1997).
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6.5. Atmungsorgane

6.5.1. Kiemenkammern

Die Kiemen der hoheren Krebse sitzen dem Basipodit der Laufbeine zweiteilig auf. Sie werden
vom Carapax, dem schiitzenden Panzer, der eine Kiemenhdohle bildet, eingeschlossen. Mittels
eines Anhanges der zweiten Maxille, die Scaphognathiten, wird ein Atemwasserstrom in die
Kiemenhohle hinein erzeugt. Durch Anderung des Scapognathitenschlages kann der Wasser-
strom umgekehrt werden und dient dann zur Reinigung der Kiemen. Die Kiemenkammer, die
die Kiemen enthalt, wird innen durch eine Falte, die Branchiostegalfalte, in einen dorsalen und
einen ventralen Abschnitt aufgeteilt (Abb. 6). Die Branchiostegalfalte bildet innen ein respira-
torisches Epithel und kleidet die Kiemenkammer so als Pleura aus. Bei der Anomure Birgus
latro, Palmendieb, sind die Kiemenkammern, Branchiostegiten, nach lateral erweitert und ver-
groRern so die effektive Gasaustauschskapazitat (Farrelly und Greenaway, 2005). Innen bildet
das Epithel der Branchiostegalmembran Ausbuchtungen zum effektiveren Gasaustausch. Bir-
gus latro besitzt somit Branchiostegiten vom Evaginationstypus (Farrelly und Greenaway,
2005; Greenaway, 2003).

Perikardialsinus

/ Branchiostegalfalte

-
& L : . :
(8 s, |, € 5——  Kiemenkammer/Branchiostegiten;
] b-“-.f.-':__.-.l "?-.\""'\- . l|-|_ . . .
e R hier Evaginationstypus

Kiemen

Abbildung 6: Darstellung der Kiemenhohle bei Birgus latro. Abbildung aus Farrelly et al.: ,,The morpholo-
gy and vasculature of the respiratory organs of terrestrial hermit crabs (Coenobita and Birgus): gills, bran-
chiostegal lungs and abdominal lungs.” Arthropod Structure & Development 34, 2005: 63-87. Mit freundli-
cher Genehmigung von ,,Elsevier Ltd*, Oxford.
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Die Kiemenkammern kénnen mit ihrer inneren Auskleidung als vaskularisierte Auswiichse des
Carapax verstanden werden. Auen befindet sich calcifizierte Cuticula mit einer darunter lie-
genden Hypodermis mit Bindegewebe, Drusengewebe und GefaRen. Das Bindegewebe steht
einerseits mit dem respiratorischen Epithel in Verbindung und bildet andererseits Wénde von
ButgefaRen und Lakunen. Unter dem respiratorischen Epithel liegt eine 60 nm dicke Basal-
membran. Das respiratorische Epithel weist eine Dicke von 600 nm auf und wirkt als Diffusi-
onsschranke. Die Vaskularisation der Kiemenkammern geschieht iber einen Kopfsinus, der
vendse Haemolymphe aus den Antennen und Mundwerkzeugen fihrt. Ein kleiner Ventralsinus
lauft entlang des Carapaxes und enthélt Haemolymphe aus anteriolateralen Bereichen der
Branchiostegiten. Die Haemolymphe strdmt sodann in ein Venensystem unter der Carapaxhy-
podermis. Hier befinden sich Venengeflechte mit Gasaustauschlakunen, in denen es zur Sauer-
stoffanreicherung kommt. Efferente Gefalle bringen die Haemolymphe in 2 pulmonale Venen
und dann ins Perikard (Farrelly und Greenaway, 2005).

Der Gasaustausch im Branchiostegalorgan geschieht Giber zwei Arten von Zirkulations-
systemen. Birgus latro besitzt ein verzweigtes Netzsystem, bei dem afferente GefaRe sich mehr
und mehr aufzweigen und Gber ein Lakunennetzwerk mit efferenten Gefalen kommunizieren
(Abb. 7). Hier kommt es zu einer Sauerstoffsattigung von 85%. Bei Grapsiden und Gecarcini-
den, Brachyuren, ist das Zirkulationssystem durch ein Zwei-Portalsystem gekennzeichnet
(Abb. 8). Afferente GefaRRe geben Haemolymphe in ein Lakunennetzwerk ab, die dann vom
ersten Portalgefal aufgenommen wird. In der ersten Lakune betragt die Sauerstoffsattigung
rund 47%. Darauf folgt ein zweites Lakunennetzwerk, aus dem die Haemolymphe dann in ein
zweites Portalgefal? aufgenommen wird. Hier kommt es zur Sauerstoffaufnahme von 34%.
Nach einem dritten Lakunennetzwerk wird die Haemolymphe in efferente Gefalie und von dort
in die Pulmonalvene und den Pericardialsinus transportiert (Farrelly und Greenaway, 1994;
Farrelly und Greenaway, 2005).
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Abbildung 7: Branchiostegales Zirkulationssystem bei Birgus latro; die Pfeile verdeutlichen den Haemo-
lymphfluss.

Abbildung aus Farrelly et al., mit erganzender Beschriftung: ,,The morphology and vasculature of the re-
spiratory organs of terrestrial hermit crabs (Coenobita and Birgus): gills, branchiostegal lungs and abdomi-
nal lungs.* Arthropod Structure & Development 34, 2005: 63-87. Mit freundlicher Genehmigung von ,,El-
sevier Ltd", Oxford.
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Abbildung 8: Branchiostegales Zirkulationssystem bei Brachyuren.
Abbildung aus Farrelly et al., mit erganzender Beschriftung: ,,The morphology and vasculature of the re-
spiratory organs of terrestrial hermit crabs (Coenobita and Birgus): gills, branchiostegal lungs and abdomi-

nal lungs.* Arthropod Structure & Development 34, 2005: 63-87. Mit freundlicher Genehmigung von ,,El-
sevier Ltd“, Oxford.
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6.5.2. Kiemen

Decapode Crustaceen besitzen 14 Kiemenpaare, wobei die ersten 4 Paare schwer zu erkennen
sind. Die Paare 5-7 sind klein, Paare 8, 9,10 und 12 erscheinen mittelgrol? und die Paare 11,13,
und 14 sind am grofiten. Bei Coenobiten sind nur noch die letzten zehn Kiemenpaare funkti-
onstiichtig. AulRerdem weisen ihre Kiemen eine reduzierte effektive Gasaustauschflache auf.
Eine Versteifung der Kiemen und eine Verdickung des Kiemenepithels deuten bei Coenobiten
auf eine untergeordnete Rolle der Kiemen hinsichtlich des Sauerstoffaustausches hin (Farrelly
und Greenaway, 1992; Farrelly und Greenaway, 1994; Farrelly und Greenaway, 2005). Die
verminderte Effektivitat der Kiemen im Sauerstoffaustausch bei terrestrischen Spezies macht
daher eine Lungenausbildung nétig. Coenobiten weisen Abdominallungen auf, die sich bei
Birgus latro nicht finden lassen. Birgus latro hat die Eigenschaft des Bewohnens von Schne-
ckenhdusern, welches ein typisches Merkmal der Coenobiten ist, abgelegt. Birgus latro, der nur
noch in seinem Juvenilstadium Schneckenhauser bewohnt, hat zu seinem eigenen Schutz eine
verstérkte Calcifizierung seines Abdomens erfahren, die zusatzlich vor evaporativem Wasser-
verlust schiitzt. Die Ausbildung von Abdominallungen ist daher fur ihn unnétig. Kompensiert
wird der Verlust dieses Organes durch eine OberflachenvergréRerung des Branchiostegalorga-
nes im Sinne des Evaginationstypus mit Ausweitung der Kiemenkammern nach lateral. Zusétz-
lich sind die Mitteldarmdriise und die Gonaden, die sich beide im Bereich der Branchiostegiten
bei aquatischen Spezies befinden, in den zentralen Thoraxraum gewandert, um der Abdominal-
lunge genligend Platz zu lassen (Farrelly und Greenaway, 1992; Farrelly und Greenaway, 1994;
Farrelly und Greenaway, 2005).

Bei Coenobiten, die schneckenhausbewohnend sind, findet zusétzlich zur Ausbildung
der Abdominallungen eine Segmentvermehrung zu fiinf Abdominalsegmenten statt, die eine
OberflachenvergroRerung der Abdominallungen zur Folge hat (Farrelly und Greenaway, 1992;
Farrelly und Greenaway, 1994; Farrelly und Greenaway, 2005). Die Kiemen bestehen aus run-
den bis ovalen Lamellen mit einem Marginalkanal und einem dorsolateralen Knoten, der als
Abstandshalter zwischen den Lamellen fungiert (Abb. 9). Die Lamelle wird auf3en von einer 2
um dicken Cuticula bedeckt und besitzt eine basale Epidermis, Basalmembran, die eine Breite
von 2,6 um bei aquatischen Spezies und bis 10 um bei terrestrischen Spezies besitzt. Ein diin-
nes respiratorisches Epithel mit einer Dicke von 0,5-2,8 um sitzt der Basalmembran auf und ist
verantwortlich fur den Gasaustausch. Das respiratorische Epithel besitzt langgezogene Kerne
und wenig Organellen.

Von der Cuticula reichen Stitz-/Pfeilerzellen und epidermale Zellen in die Tiefe der Lamelle
und bilden dort Zellverbindungen. Ein schwammférmiges Bindegewebe, das von den Stitzzel-
len Festigung erfahrt, bildet ein intralamellares, fenestriertes Septum. Durch dieses wird die
afferente Haemolymphe in zwei Lager aufgeteilt, was eine Reduktion des Diffusionsweges zur
Folge hat. Ein grolRes afferentes Gefall bringt Haemolymphe basal zur Lamelle (Abb. 11). Ra-
diér verlaufende afferente GeféRe, die sich in der Lamelle befinden, werden vom intralamell&-
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ren Septum in zwei Lager aufgeteilt. Nach der Oxygenierung tritt die Haemolymphe in den
Marginalkanal, der in ein efferentes StielgefaR in der Lamelle miindet (Abb. 10). Efferente
KiemengefaRe sorgen dann flir den Abtransport des Oxygenates.

In den Kiemen lassen sich verschiedene Zelltypen entdecken. Respiratorisches Epithel ist vor
allem in den vorderen Kiemenpaaren zu finden. Ein intermedidrer Zelltyp, 2,8-5 um dick, fin-
det sich im afferenten Bereich der Lamelle und steht tilber Hemidesmosomen mit der Cuticula
in Kontakt. Der Intermedidrtyp besitzt wenig Mitochondrien und eine gefaltete Basalmembran.
Die Funktion dieses Intermediértyps scheint eine stltzende zu sein. Der dritte Zelltyp wird
durch osmoregulatorische Zellen gebildet. Das osmoregulatorische Epithel befindet sich an den
vorderen und vor allem an den hinteren Kiemen. Das 3,5-5,7 um dicke Epithel weist zahlreiche
Basalmembraneinfaltungen zur OberflachenvergrofRerung auf. Im Bereich der apikalen Memb-
ran, in N&he der Haemolymphe, befinden sich viele Mitochondrien. Der vierte Zelltyp, der im
Kiemengewebe zu finden ist, sind Stutzzellen, die Blutgefalie voneinander trennen und dem
Septum Halt geben. Zahlreiche Mikrotubuli kennzeichnen diese Zellen (Farrelly und Greena-
way, 1992; Farrelly und Greenaway, 1994; Farrelly und Greenaway, 2005).

Innerhalb terrestrisch lebender Arten kdnnen Unterschiede in der Anatomie des Kiemenaufbaus
und in der Verteilung der Zelltypen erkannt werden (Barra et al., 1983; Farrelly und Greena-
way, 1992). Bei Grapsiden finden sich alle Epitheltypen mit funktionellen Differenzen in je-
dem Lamellenbereich. Gecarciniden dagegen besitzen nur respiratorisches und osmoregulatori-
sches Epithel, wobei die vorderen Kiemen hauptséachlich fur den Gasaustausch, die hinteren
Kiemen vornehmlich flir osmoregulatorische Zwecke funktionieren. Bei Cardisoma hirtipes,
Gecarcinidae, findet sich dagegen nur noch osmoregulatorisches Epithel. Die Reduktion des
respiratorischen Kiemenepithelgewebes korreliert mit zunehmender Terrestrizitat. Die Sauer-
stoffversorgung wird dann durch Lungen tibernommen (Farrelly und Greenaway, 1992).
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Kiemenlamellen

Kiemenknoten

interlamellarer Bereich

Abbildung 9: Darstellung der Kiemenlamellen.

Abbildung aus: Farelly et al., modifiziert, mit ergénzender Beschriftung: ,,Morphology and ultrastructure
of the gills of terrestrial crabs (Crustacea, Gecarcinidae and Grapsidae): Adaptions for air-breathing.*
Zoomorphology 112, 1992: 39-49.

Afferentes Gefal

Efferentes Gefal

Abbildung 10: Darstellung einer Kiemenlamelle.

Abbildung aus: Farelly et al., modifiziert, mit ergdnzender Beschriftung: ,,Morphology and ultrastructure
of the gills of terrestrial crabs (Crustacea, Gecarcinidae and Grapsidae): Adaptions for air-breathing.*
Zoomorphology 112, 1992: 39-49.
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Afferentes Basalgefald

Abbildung 11: Darstellung des grof3en afferenten Kiemengefal3es, das Haemolymphe basal in jede Lamelle
transportiert.

Abbildung aus: Farelly et al., modifiziert; ,,Morphology and ultrastructure of the gills of terrestrial crabs
(Crustacea, Gecarcinidae and Grapsidae): Adaptions for air-breathing.* Zoomorphology 112, 1992: 39-49.

6.5.3. Abdominallungen

Coenobiten haben mit zunehmender Terrestrizitat ihre effektive Kiemenoberflache reduziert.
Die Nutzung von Schneckenh&usern fiihrte zu einer retardierten Entwicklung des Branchioste-
galorganes. Daher wurde ein weiteres Organ zur Sauerstoffaufnahme notig.

Coenobiten entwickelten Abdominallungen, die fir ausreichend Oxygenierung der Haemo-
lymphe sorgen. Die Cuticula ist am dorsalen Abdomen mit Gruben versehen, die rund 50 um
tief und 33 pum breit sind. In diesen Gruben, respektive an den lateralen Wéanden, findet der
Gasaustausch statt. Die Cuticula, die die dorsale Oberflache der abdominalen Lungen und die
Lateralwénde auskleidet, ist sehr diinn (100-250 nm). Das darunter liegende Epithel ist eben-
falls diinn (30-60 nm) und sitzt auf einer Basalmembran mit einer Stérke von 20-30 nm. Daher
ist die Blut-Gas-Diffusionsdistanz mit 200-350 nm sehr gering und somit hdchst effektiv. Die
Basalmembran in N&he des Perikaryons ist gefaltet und steht tiber lange Auslaufer mit der von
Nachbarzellen in Kontakt. Die Funktion dieser Einfaltungen und der Auslaufer ist jedoch bis
jetzt nicht bekannt. Pfeilerzellen mit einer hohen Anzahl von Mikrotubuli erscheinen in Gebie-
ten, die mechanischen Belastungen ausgesetzt sind und verankern GefalRwande fest mit der
Cuticula. Ein Dorsalsinus mit afferentem Blut verzweigt sich in ein Venengeflecht, das die
Grubenwinde auskleidet. Afferente GefaRe geben Aste ab, die um efferente GefaRe herumlie-
gen und mit diesen Gber Anastomosen in Verbindung stehen (Abb. 12 und 13). Ist der Gasaus-
tausch im afferenten Teil erfolgt, wird die Haemolymphe Gber den efferenten Teil zum Herzen
abtransportiert. Fur die Respiration ist vor allem das vordere Abdomen verantwortlich. Der
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hintere Teil besitzt zwar auch Gruben, die jedoch gréRer und breiter sind als die des vorderen
Abdomens und nur in unregelmaBigem Abstand vorhanden sind. Die Cuticuladicke betréagt ca.
4 um und ist somit 16 mal dicker als die im respiratorischen Bereich. Das Epihel weist zudem
eine Dicke von 16 um auf und wird von dichtem Bindegewebe, Driisen und quergestreifter
Muskulatur unterlaufen. Weder ein vaskulares Netzwerk noch Anzeichen respiratorischer
Funktionen lassen sich in diesen Bereichen erkennen (Farrelly und Greenaway, 2005).

Eine &hnliche Einrichtung findet sich an den Beinen von Porzellankrebsen. Solche ,,Gas Win-
dows* ermoglichen den Gasaustausch bei hoher Luftfeuchtigkeit (Farrelly und Greenaway,
2005).

Afferente GefaRaste, die efferente
Gefalle umgreifen

Efferentes Gefal

Afferentes Gefal

Dorsalsinus

Afferente Longitudinalgefalie

Abbildung 12: Schematische Darstellung der Vaskularisation der Abdominallungen bei Coenobiten.
Abbildung aus Farrelly et al., modifiziert, mit ergdnzender Beschriftung: ,, The morphology and vasculatu-
re of the respiratory organs of terrestrial hermit crabs (Coenobita and Birgus): gills, branchiostegal lungs
and abdominal lungs.*

Arthropod Structure & Development 34, 2005: 63-87. Mit freundlicher Genehmigung von ,,Elsevier Ltd",
Oxford.
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Cuticulagruben

Efferente GefalRRaste

Afferente Gefallaste

Abbildung 13: Schematische Darstellung eines Longitudinalschnittes der Abdominallungen im Bereich der
afferenten Aste (AG), die efferente Anteile (EG) umgreifen.

Abbildung aus Farrelly et al., modifiziert, mit ergdnzender Beschriftung: ,, The morphology and vasculatu-
re of the respiratory organs of terrestrial hermit crabs (Coenobita and Birgus): gills, branchiostegal lungs
and abdominal lungs.*

Arthropod Structure & Development 34, 2005: 63-87. Mit freundlicher Genehmigung von ,,Elsevier Ltd“,
Oxford.
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6.6. Verdauungstrakt

An die Mundo6ffnung schlieBt sich ein kurzer Osophagus an. Auf diesen folgt der Magen.

Der Magen ist in eine vordere cardiale Kammer mit einer kleinen Pyloruskammer und in eine
hintere cardiale Kammer aufgeteilt. Die vordere und hintere cardiale Kammer besitzen Gastro-
lithen, kugelige Gebilde aus Kalk, die als Mineralisationsdepot fiir die neue Cuticula nach einer
H&utung dienen. Beide Anteile funktionieren als Kaumagen. Enzyme aus dem Hepatopankreas
werden in die cardialen Magenabschnitte entlassen. Die Pylorusregion ist von der vorderen
cardialen Kammer durch die Cardiopylorusklappe raumlich getrennt und reguliert die Magen-
breipassage in den Mitteldarm. Der kurze Mitteldarm, der am Pylorus beginnt, ist endoderma-
len Ursprunges und mit einem einfachen glanduléaren Epithel ausgestattet. Der Mitteldarm ist
cuticulafrei und endet mit einem einzigen hinteren Mitteldarmcaecum. Die paarigen vorderen
Mitteldarmcaeca beginnen kurz hinter der Pylorusmiindung (Factor, 2005).

Der Mitteldarm miindet im Hepatopankreas, der paarigen Mitteldarmdriise. Der darauf folgen-
de Enddarm beginnt im Bereich des sechsten Abdominalsegmentes und ist mit einer Cuticula
ausgestattet. Er lauft am Abdomen entlang zum Anus, welcher sich ventral am Telson befindet.
Der Enddarm treibt die mukoperitrophischen Membranen mit ihrem Inhalt durch Peristaltik
voran. Nach Factor (2005) und McGaw und Reiber (2000) betragen die crustacealen intestina-
len Durchgangszeiten im Schnitt 12-18 Stunden.

Die Mitteldarmdrise findet sich als paariges Gebilde rechts und links von Magen und
Enddarm. Die vorderen Anteile des Hepatopankreas liegen im Cephalothorax, die mittleren
Anteile befinden sich im Thoraxbereich und die hinteren Mitteldarmdrisengewebe fillen das
Abdomen aus. Alle drei Anteile stehen in Kontakt mit dem kurzen Mitteldarm. Histologisch
kdnnen im Hepatopankreas verschiedene Zelltypen unterschieden werden (Abb. 14). Im Be-
reich des Driisenausganges befinden sich E (embryonic)-Zellen. Sie besitzen ein dichtes Cy-
toplasma und ein hohes Cytoplasma-Kern-Verhaltnis, weisen eine hohe Mitoserate auf und
stellen eine Art pluripotente hepatopankreale Stammzelle dar, aus der sich die anderen Zellty-
pen entwickeln. B-Zellen mit holokrin-sekretorischer Funktion finden sich unterhalb der E-
Zellen in einem Zellverband von 7-15 Zellen (Sousa und Petriella, 2000). Der dominante R-
Zelltyp liegt basal. Er beinhaltet Lipidtropfchen und bei Birgus latro Kigelchen mit elektro-
nendichtem Inhalt. Diese Kugelchen sind von einer einschichtigen Membran umgeben und
stellen Uratansammlungen zur Ausscheidung dar. Lysosomen, Glykosomen und Peroxisomen
sind zahlreich. Ein fibrillarer Zelltyp, F-Zellen, findet sich zwischen den R-Zellen und besitzt
Anzeichen von Zelluntergang. Eine gewisse stuitzende Funktion wird diesem Zelltyp zugespro-
chen (Dillaman et al., 1999; Sousa und Petriella, 2000).

Die Mitteldarmdrise besitzt demnach verschiedene Funktionen. Die Produktion von Verdau-
ungsenzymen und die Resorption und Speicherung von Nahrstoffen sind ein wichtiger Teil.
Weiterhin steuert die Mitteldarmdrise den Lipid- und Kohlenhydratstoffwechsel. Aufgrund
ihres hohen Gehaltes an Peroxidase ist sie bei Birgus latro bei der Uratsynthese beteiligt
(Dillaman et al., 1999). Die Mitteldarmdrise ist einem dynamischen Zellturnover, der abhangig
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vom Héautungsstadium ist, unterworfen. In der frihen Vorhautung ist die Mitteldarmdriise
durch eine vermehrte Sekretion charakterisiert. Zahlreiche R-Zellen mit grof3en subapikalen
Vakuolen lassen sich finden. In der friihen Posthdutung zeigen sich B-Zellen im proximalen
Tubulusabschnitt. Einige Tubuli weisen eine gefaltelte Basalmembran auf, degenerative Des-
quamationen lassen sich im proximalen Tubulusbereich in allen Stadien erkennen. Diese Berei-
che werden jedoch von sich differenzierenden E-Zellen wieder aufgefillt. Die Zellhohe steigt
in der Vorhdutung, sinkt jedoch in der Zwischenh&utung, um hier der Driise mehr Stabilitat zu
verleihen (Sousa und Petriella, 2001).

Abbildung 14: Mitteldarmdrise; E: E-Zellen, R: R-Zellen, B: B-Zellen, F-Zellen werden durch die wei3en
Pfeile dargestellt.

Abbildung: Dillaman et al., modifiziert: ,,Role of the midgut gland in purine excretion in the robber crab,
Birgus latro (Anomura: Coenobitidae).” Journal of Morphology 241, 1999: 227-235.
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6.7. Reproduktionssystem

6.7.1. Mannliches Reproduktionssystem

Beim ménnlichen Tier finden sich paarige, innenliegende Hoden mit jeweils einem Vas defe-
rens, das aus drei Anteilen, einem proximalen, einem mittleren und einem distalen Anteil, be-
steht. Das proximale Vas deferens entspringt als feiner Gang am hinteren Ende des Hodens und
geht in ein mittleres Vas deferens tiber. Das darauf folgende distale Vas deferens stellt sich als
langer, geschlangelter Ductus dar, der im Bereich des letzten cephalothorakalen Segmentes die
Korperwand beruhrt, um danach nach ventral abzusteigen und mit dem Ejakulationskanal Kon-
takt aufzunehmen. Der Ejakulationskanal besitzt zwei ineinander tbergehende Kammern. Die
erste Kammer stellt eine Erweiterung des letzten Abschnittes des distalen Vas deferens dar und
enthalt die Spermatophoren. Die andere Kammer wird als ,,Plug Substance Chamber* bezeich-
net und enthalt die fir die Spermatophorenanheftung wichtige Klebesubstanz. Diese wird nach
der Abgabe der Spermatophoren ausgeschieden und dient zur Verankerung der Samenzellen im
Receptaculum seminis des weiblichen Tieres. Weiterhin wird hypothetisiert, dass die ,,Plug
Substance® das Einbringen von Spermien anderer paarungsbereiter Mannchen verhindert
(Bauer und Min, 1993). Der Ejakulationskanal erdffnet sich dann mit den Gonoporen im Be-
reich der ersten und zweiten Pleopoden, die als Petasmen bezeichnet werden und fur die Sper-
mienubertragung verantwortlich sind (Bauer und Min, 1993). Der Hoden selbst ist ein unpig-
mentiertes, durchscheinendes Gebilde. Er besteht aus einem vorderen und finf lateralen L&pp-
chen, die sich im Bereich der Herzgegend dorsal des Hepatopankreas unter dem Carapax be-
finden. Die einzelnen L&ppchen sind untereinander verbunden und stehen so mit dem Vas defe-
rens in Verbindung (Bailey-Brock und Moss, 1992; Bauer und Min, 1993).

6.7.2. Weibliches Reproduktionssystem

Die Organe des weiblichen Geschlechtsapparates bei Krebsen bestehen aus paarigen Ovarien,
paarigen Eileitern und einem Thelycum als externes Organ bei Penaeiden. Die Ovarien sind
bilateral symmetrisch und in einer Medianen fusioniert. Sie reichen beim adulten Tier von der
Herzregion bis zum vorderen Teil des Telsons. In der Cephalothoraxregion bestehen die Ova-
rien aus einem vorderen Lappen mit sechs fingerahnlichen lateralen Fortsétzen. Der hintere
ovarielle Anteil reicht bis zum Telson und liegt dorsolateral der Intestini und ventrolateral der
Abdominalvene. Die Lateralfortsatze der vorderen ovariellen Region befinden sich im Hepato-
pankreasgewebe eingebettet. Die Eileiter entspringen im Bereich der sechsten Lateralfortsatze,
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steigen hinab und er6ffnen sich in den externen Genitalapparat der dritten Pereiopoden. Das
Thelycum, eine Art Tasche am ventralen Abdomen, die als Receptaculum seminis verstanden
werden kann, kann offen oder geschlossen sein, was abhangig von der jeweiligen Spezies ist.
Das geschlossene Thelycum wird durch Carapaxplatten verschlossen. Die Spermatophoren
werden zum Zeitpunkt der Posthdautung, in der der Carapax noch weich ist, in einer Grube der
Platten abgesetzt. Bei einem offenen Thelycum dagegen werden die Samenzellen erst kurz vor
der Eiablage im Bereich des Thelycums deponiert. Geschlossene Thelyca finden sich bei Pe-
naeus stylirostris und Penaeus vannamei. Offene Thelyca kommen bei Penaeus monodon, chi-
nensis, indicus und merguiensis vor (Arkarajamon, 1991; Bailey-Brock und Moss, 1992).

6.7.3. Spermatophorenaufbau

Die Spermatophoren decapoder Crustaceen sind grundsatzlich von dhnlichem Aufbau. Eine
spermagefillte Ampulle, die durch eine praformierte Bruchstelle in zwei Halften geteilt wird,
sitzt auf einem Stiel variabler Lange. Dieses Gebilde wird wiederum von einem Sockel getra-
gen (Tudge, 1991). Tudge (1991) untersuchte die Spermatophorenmorphologie innerhalb der
Gruppe der Anomura und stellte fest, dass der unterschiedliche Spermatophorenaufbau zur
Klassifizierung innerhalb dieser Gruppe (aber auch anderer decapoder Arten) genutzt werden
kann. Er verglich die Spermatophoren der Familie der Coenobitidae, der Diogenidae und der
Paguridae. Spermatophoren der Coenobiten erscheinen stabil mit einer ovalen Ampulle auf
einem kurzen Stiel (Abb. 15 und 16). Diogeniden besitzen eher fragile Spermatophoren mit
kleinen Ampullen auf langen, diinnen Stielen (Abb. 17). Dardanus lagopodes, Diogenidae,
weist zudem zwei Ampullen auf, die auf einem gemeinsamen Stiel verankert sind (Abb. 18).
Paguriden zeichnen sich durch langliche Ampullen und zusétzliche akzessorische, kleine Am-
pullen an der eigentlichen Ampullenbasis aus (Abb. 19). Die akzessorischen Ampullen besitzen
zuweilen auch einen Pseudostiel (Pedunculus).
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Abbildung 15: Schematische Darstellung einer Spermatophore von Birgus latro, Anomura, Coenobita, De-

capoda.

Abbildung aus Tudge, mit erganzender Beschriftung: ,,Spermatophore diversity within and among the
hermit crab families, Coenobitidae, Diogenidae, and Paguridae (Paguroidea, Anomura, Decapoda).” The
Biological Bulletin 181, 1991: 238-247. Mit freundlicher Genehmigung vom ,,Marine Biological Laborato-

ry“, Woods Hole, Massachusetts.
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Abbildung 16: Schematische Darstellung einer Spermatophore von Coenobita brevimanus.

Abbildung aus Tudge : ,,Spermatophore diversity within and among the hermit crab families, Coenobiti-
dae, Diogenidae, and Paguridae (Paguroidea, Anomura, Decapoda). The Biological Bulletin 181, 1991:
238-247. Mit freundlicher Genehmigung vom ,,Marine Biological Laboratory*, Woods Hole, Massachusetts.

Abbildung 17: Schematische Darstellung einer Spermatophore von Calcinus latens, Diogenidae.

Abbildung aus Tudge: ,,Spermatophore diversity within and among the hermit crab families, Coenobitidae,
Diogenidae, and Paguridae (Paguroidea, Anomura, Decapoda).” The Biological Bulletin 181, 1991: 238-247.
Mit freundlicher Genehmigung vom ,,Marine Biological Laboratory*, Woods Hole, Massachusetts.
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Abbildung 18: Schematische Darstellung einer Spermatophore mit zweigeteilter Ampulle von Dardanus
lagopodes, Diogenidae.

Abbildung aus Tudge: ,,Spermatophore diversity within and among the hermit crab families, Coenobitidae,
Diogenidae, and Paguridae (Paguroidea, Anomura, Decapoda).” The Biological Bulletin 181, 1991: 238-247.
Mit freundlicher Genehmigung vom ,,Marine Biological Laboratory*, Woods Hole, Massachusetts.
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Pseudostiel

Akzessorische Ampulle

Abbildung 19: Schematische Darstellung einer Spermatophore von Pagurus hirtimanus, Paguridae.
Abbildung aus Tudge, mit erganzender Beschriftung: ,,Spermatophore diversity within and among the
hermit crab families, Coenobitidae, Diogenidae, and Paguridae (Paguroidea, Anomura, Decapoda).” The
Biological Bulletin 181, 1991: 238-247. Mit freundlicher Genehmigung vom ,,Marine Biological Laborato-
ry*, Woods Hole, Massachusetts.

Die Spermatophoren von Coenobiten sind im Durchschnitt 650 um lang (Abstand Sockel-dor-
sales Ampullenende) und 450 pum breit. Bei Birgus latro besitzt die Ampulle die Form eines
umgedrehten Herzens. Der Stiel, der die Ampulle stiitzt, weist eine Lange von 100 um auf. Die
Spermatophorenwand ist aus einer inneren und &uferen Schicht aufgebaut, die zusammen un-
gefahr 10 um breit sind und als Lateralkamm unterhalb der Ampulle auslaufen und als prafor-
mierte Bruchstelle dienen. Die Freisetzung der Spermien geschieht einerseits aufgrund einer
Erhohung des internen Druckes infolge veranderter osmotischer Kréfte und andererseits infolge
einer chemisch-enzymatischen Auflésung der Bruchstelle. Den genauen Hergang schildert der
Autor allerdings nicht (Tudge, 1991).

Die Ampullenwand der Coenobiten ist fibrillaren Typs. Diese Struktur findet sich je-
doch nicht im Bereich der Bruchstelle, so dass hier zusétzlich ein Schwachpunkt entsteht. Der
stabile Aufbau der Spermatophoren bei Coenobiten sichert nach Helfmann (1977) das Uberle-
ben an Land, da durch die robuste Bauweise diese schwieriger zu zerstoren sind. Im Gegensatz
zu Coenobiten besitzen die aquatisch lebenden Diogeniden Spermatophoren von feinerer Bau-
art. Ein dinner langer Stiel sttzt eine kleine Ampulle, die eine Lange von 50-70 pum besitzt.
Diogenidenspermatophoren sind nicht der Gefahr von Austrocknung ausgesetzt, so dass ein
robuster Aufbau, wie er bei Coenobiten zu finden ist, nicht nétig ist. Paguridenspermatophoren
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besitzen einen kurzen Stiel mit einem Pseudostiel, Pedunculus, der eine kleine akzessorische
Ampulle an der Hauptampullenbasis stiitzt. Die eigentliche Ampulle ist von langlich-zylin-
drischer Gestalt, 280 um lang und 150 um breit. Die akzessorische Ampulle besitzt lediglich
eine GrolRe von 36x12 um und beinhaltet zuweilen nur ein bis zwei Samenzellen (Tudge, 1991,
Tudge, 1997; Tudge, 1999).
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6.8. Sinnesorgane

6.8.1. Olfaktorisches System

Gerliche werden von den Antennulen wahrgenommen (Abb. 20). Diese besitzen in ihrem obe-
ren Abschnitt einen Bereich, Flagellum, der fir die Aufnahme von Duftstoffen zusténdig ist
(Abb. 21). Ventral dieses Flagellums sitzen Riechhédrchen, Aesthetasken, in einer Vertiefung
(Abb. 21 und 22). Die exponierte Seite dieser Haare ist mit einer permeablen Cuticula ausges-
tattet, wo hingegen die der Antennule zugewandten Seite eine dicke Cuticula aufweist. Bei
marinen Crustaceen sind die Aesthetasken dagegen mit einer gleichdicken Cuticula versehen.
Basal der Riechhaare entlassen ,,Basal cell bodies®, die aus 30-50 Neuronen bestehen, Dendri-
ten in Richtung ,,Haarspitze*. Die Dendriten sind von einer inneren und einer duBeren Zell-
scheide umgeben. In einem Lymphraum, der bei terrestrischen Spezies vorkommt, stehen
Dendriten, die von der &ulReren Cuticula kommen (,,outer dendritic segment) mit den Dendri-
ten der basalen Zellkorper (,,inner dendritic segment*) tiber Verastelungen in Kontakt und lei-
ten so die Erregung zellulipetal zum Perikaryon weiter (Abb. 23). Ein dhnlicher Aufbau findet
sich bei den Insekten, wobei hier nur 2-4 Neurone basal vorkommen. Bei marinen Crustaceen
fehlt der Lymphraum, der die Dendritenveréstelungen beinhaltet (Stensmyr et al., 2005).

Stensmyr und Mitarbeiter (2005) konnten im Elektroantennogramm (EAG), (Abb. 24), mit
Birgus latro beweisen, dass die EAG-Ausschlége dosisabhéngig auftreten und denen von In-
sekten dhneln. Birgus latro reagierte vor allem auf hydrophile Stoffe, wie Dimethyltrisulfid
(DMTS) und Dimethyldisulfid (DMDS). Beide Stoffe sind im Aas enthalten. Kokosnussduft,
gamma Nonalacton, war wider Erwarten erst bei hoheren Konzentrationen reizauslésend.
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Flagellum

Abbildung 20: Schematische Darstellung einer Antennule.

Abbildung: Stensmyr et al., mit ergdnzender Beschriftung: ,,Insect-like olfactory adaptions in the terrestri-
al Giant Robber Crab.* Current Biology 15, 2005: 116-121. Mit freundlicher Genehmigung von ,,Elsevier
Ltd*, Oxford.

Aesthetasken

Abbildung 21: Schematische Darstellung der Ventralseite des Flagellums.

Abbildung: Stensmyr et al., mit ergdnzender Beschriftung: ,,Insect-like olfactory adaptions in the terrestri-
al Giant Robber Crab.* Current Biology 15, 2005: 116-121. Mit freundlicher Genehmigung von ,,Elsevier
Ltd*, Oxford.

Aesthetasken

Abbildung 22: Rasterelektronenmikroskopische Aufnahme der Unterseite des Flagellums.

Abbildung: Stensmyr et al., mit ergdnzender Beschriftung: ,,Insect-like olfactory adaptions in the terrestri-
al Giant Robber Crab.* Current Biology 15, 2005: 116-121. Mit freundlicher Genehmigung von ,,Elsevier
Ltd*, Oxford.
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Abbildung 23:

Schematische Darstellung der Aesthetasken mit ihrer Innervation.

A: Die Aulenseite der Aesthetasken wird von einer dinnen, permeablen Cuticula bedeckt. Die des Flagel-
lums zugewandte Seite ist mit einer dicken Cuticula versehen

B: Sensorische Nervenfasern, die von der Cuticula ausgehen, ,,outer dendritic segment*

C: Lymphraum, der als Rezeptor fungiert

D: Dendriten, die von den sensorischen Neuronen, ,,basal cell bodies* ausgehen und als ,,inner dendritic
segment* bezeichnet werden

E: ,,basal cell bodies*, 30-50 Neuronen.

Abbildung: Stensmyr et al., mit ergdnzender Beschriftung: ,,Insect-like olfactory adaptions in the terrestri-
al Giant Robber Crab.* Current Biology 15, 2005: 116-121. Mit freundlicher Genehmigung von ,,Elsevier
Ltd*, Oxford.

i I-._.-'

LR I

Abbildung 24:

Ableitung im Elektroantennogramm nach Reizausldsung.
I: Initiale, schnelle Depolarisation;
I1: Rickkehr zu Basalwerten;
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I11: Hyperpolarisation;

IV: Rickkehr zu Basalwerten;

Abbildung: Stensmyr et al.: ,,Insect-like olfactory adaptions in the terrestrial Giant Robber Crab.* Current
Biology 15, 2005: 116-121. Mit freundlicher Genehmigung von ,,Elsevier Ltd", Oxford.
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6.8.2. Visuelles System

Die Augen von Krebsen und Insekten bestehen aus vielen Einzelaugen, Ommatidien, die je-
weils mehrere, bei Insekten und Crustaceen acht, Rezeptorzellen, Retinulazellen, enthalten.
Unter der Cornea findet sich ein Kristallkegel, der aus Kristallzellen aufgebaut ist und einen
weiteren Teil des dioptrischen Apparates neben der Cornea bildet. Distale Pigmentzellen um-
geben den Kristallkonus und trennen optisch die Ommatidien voneinander.

Die Sinneszellen, Retinulazellen, gehéren zum Rhabdomertyp. Sie besitzen Mikrovilli-
sdume, die zum Zentrum des Ommatidiums gerichtet sind. Diese Mikrovillisaume enthalten
das Photopigment. Die Mikrovilli eines Ommatidiums bilden das Rhabdomer. Rhabdomere der
8 Retinulazellen eines Ommatidiums bilden das Rhabdom. Die Erregung wird Uber die Axone
der Sinneszellen auf die Lamina ganglionaris des Augenstieles tibertragen (Abb. 26). Danach
kommt es zur Weiterleitung auf die Medulla externa, Medulla interna und Medulla terminalis
(Abb. 25).

Decapode Arten besitzen rund 30000 Ommatidien. Bei tagaktiven Insekten trennen die
Pigmentzellen die Einzelaugen optisch voneinander, so dass zwar ein scharfes, aber licht-
schwaches Bild entsteht (Appositionsaugen). Bei Krebsen, die vornehmlich nachtaktiv sind,
gelangt das einfallende Licht auch zu benachbarten Ommatidien, da die Pigmentabschirmung
fehlt (Superpositionsauge) (Escamilla-Chimal et al., 2001; Gehring und Wehner, 1995; Storch
und Welsch, 2005).

< Retina

Lamina ganglionaris

Medulla externa
Sinusdriise

X-Organ-Sinusdrisen-Gang

X-Organ

Medulla terminalis
Tractus opticus

Abbildung 25: Schematische Darstellung des Aufbaus des Augenstiels.

Abbildung: Escamilla-Chimal et al., mit ergdnzender Beschriftung: ,,Daily variations in crustacean hy-
perglycaemic hormone and serotonin immunoreactivity during the development of crayfish.* Journal of
Experimental Biology 204, 2001: 1073-1081. Mit freundlicher Genehmigung der ,,Company of Biologists
Ltd“, Cambridge.




Anatomie

56

Cornea

Kristallkonus
Pigmentzellen, die bei Krebsen fehlen

Sinneszellen

Rhahdom

Axon

Abbildung 26: Schematische Darstellung eines Ommatidiums.

Abbildung verandert nach Storch, Welsch: ,,Kurzes Lehrbuch der Zoologie*, 8. Auflage, 2005.
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. Immunologie

Bei Crustaceen sind die Haematocyten fiir die zellulare Abwehr zustandig. Sie stammen aus
dem haematopoetischen Gewebe dorsal und lateral des Magens. Sie sind fur die Gerinnung der
Haemolymphe, flir Abkapselungsprozesse, fir die Wundheilung und fur die Phagocytose ver-
antwortlich. Die wichtigste Funktion in der zellularen Abwehr, die den Haematocyten zu-
kommt, ist das Prophenoloxidasesystem, das in den Haematocyten gespeichert ist.

Haematocyten decapoder Crustaceen unterscheiden sich in ihrem Gehalt an Granula
und in ihrer Funktion. Hyaline Haematocyten (Hyalinzellen) besitzen keinerlei Granula, dafur
aber kleine intrazelluldre Einschlisse, die infolge von Phagocytose entstanden sind.
Semigranulocyten sind durch kleinere Granula charakterisiert und speichern in diesen Prophe-
noloxidase. Sie beteiligen sich an Abkapselungsreaktionen, selten an Phagocytose von Antige-
nen und wirken bei cytotoxischen Reaktionen mit. Granulocyten weisen dagegen viele groRe
Granula auf. Sie sind die Haematocyten, die den gréfiten Gehalt an Prophenoloxidase besitzen.
Auch sie sind an cytotoxischen Zellreaktionen beteiligt (Atar und Yildiz, 2002; Decker et al.,
2001a; Rainer und Brouwer, 1993). Die Semigranulocyten sind trotz ihres geringeren Gehaltes
an Prophenoloxidase die Zellen, die zuerst mit einer Degranulation als Antwort auf LPS und -
1,3-Glucane reagieren. Granulocyten reagieren verzogert; ihre Degranulation wird jedoch
durch Peroxinectin getriggert (Bangyeekhun, 2002).

Der Gehalt an intrahaematocytaren Granula korreliert mit der Haufigkeit der jeweiligen
Haematocyten. Hyalinocyten sind nur mit bis zu 15% der Gesamthaematocyten vertreten. Da-
gegen kommen Semigranulocyten bis zu 54,25% vor. Die starkste Fraktion bilden die prophe-
noloxidasereichen Granulocyten mit 30,75% (Atar und Yildiz, 2002). Experimentelle Injektion
von (3-1,3-Glucan reduziert die Anzahl der Haematocyten rapide infolge Zellaggregationen im
Sinne einer Abwehrfunktion im Bereich der Injektionsstelle der 8-1,3-Glucane (Bangyeekhun,
2002). Panulirus homarus, Indian Spiny Lobster, weicht dagegen etwas von der genannten
Haematocytenmorphologie ab, indem er neben den Hyalinocyten noch Prohyalinocyten, eosi-
nophile und chromophile Granulocyten besitzt (Manjula et al., 1997).

Haemocyanin, das Sauerstoffcarrierprotein bei Crustaceen, wird im Hepatopankreas
synthetisiert und spielt eine zentrale Rolle in der Immunabwehr. Es besitzt eine GroRe bis 10’
kDa und enthélt Kupfer als zentrales Atom. Haemocyanin besteht aus multiplen Hexameren,
wobei jedes Hexamer wiederum aus mit bis zu 75 kDa groRen Monomeren aufgebaut ist. Jedes
Monomer weist drei Doménen auf, wobei die zweite kupferbindend ist (Decker et al., 2001a).
Durch den Besitz von Phenoloxidase kommt den Haematocyten eine zentrale Rolle in der Ab-
wehr zu (Decker und Rimke, 1998). Die Phenoloxidase ist ein Enzym vom Tyrosinasetypus
und beteiligt sich an der Melaninsynthese, an der Gerinnung der Haemolymphe, an der Haema-
tocytenlokomotion und an der Sklerosierung des Exoskeletts mit N-Acetyldopamin als Sub-
strat. AuRerdem verfugt die Phenoloxidase tiber antimikrobielle und lytische Eigenschaften
(Decker et al., 2001b). Lipopolysaccharide, B-1,3-Glucan, Peptidoglycan und Lipoteichonséure
aus Bakterien binden an ein ,,BGBP*, ein ,,-1,3-Glucan-bindendes Protein“ oder an ein
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,LGBP“, ein ,,R-1,3-Glucan und LPS-bindendes Protein®, die beide frei in der Haemolymphe
zirkulieren und eine Gedéchtnisfunktion besitzen. Die Synthese von BGBP findet im Hepato-
pankreas, die der LGBP in den Haematocyten selbst statt. Nach der Bindung von Antigen an
das jeweilige Bindeprotein kommt es zur Bindeprotein-Haematocyteninteraktion, die tiber ei-
nen spezifischen Rezeptor stattfindet (Barracco et al., 1991). Daraufhin degranulieren die Hae-
matocyten und eine Prophenoloxidase wird mit einem prophenoloxidaseaktivierendem Enzym
(ppa), eine trypsindhnliche Proteinase, freigegeben (Barracco et al., 1991). Durch mikrobielle
Stoffwechselprodukte, LPS und 3-1,3-Glucane wird ppa aktiviert. Die Prophenoloxidase wird
sogleich enzymatisch in Phenoloxidase tberfuhrt. Phenoloxidase ist ein kupferhaltiges Enzym
und katalysiert in der Haemolymphe die Reaktion von Monophenolen zu Diphenolen und die
Oxidation von Diphenolen zu Chinonen, die dann nicht-enzymatisch zu Melanin polymerisie-
ren. Durch Anheftung von Phenoloxidase an die Oberflache von Parasiten wie Aphanomyces
astaci, aber auch an Wunden und anderer korperfremder Oberflachen, kdnnen diese melanisiert
werden. Ebenfalls wird eine 76 kDa Haem-enthaltende Peroxidase, Peroxinectin, die in den
Granula der Haematocyten gespeichert ist, bei der Degranulation freigesetzt. Peroxinectin sti-
muliert die Abkapselungsprozesse, die Phagocytoseaktivitat und die haematocytare Degranula-
tion, im Sinne einer initialen Degranulationsverstarkung. Weiterhin bindet Peroxinectin an
Haematocyten, die Superoxiddismutaseaktivitét besitzen, so dass unter Anwesenheit von Sau-
erstoff und der Peroxidaseaktivitat des Peroxinectins H,O, entsteht. Dieses wird sogleich von
Peroxinectin zur Herstellung hypochloriger Saure (HOCI) verwendet. Hypochlorige Saure und
H.0O, wirken sodann toxisch auf Mikroorganismen (Bangyeekhun, 2002; Kawabata und Nagai,
2000). Um eine uberschieRende Aktivierung des Prophenoloxidasesystems zu vermeiden, wer-
den Proteinaseinhibitoren benétigt. Pacifastin, ein 155 kDa Trypsininhibitor, und ein Alpha-
macroglobulin hemmen die Prophenoloxidase (Bachere et al., 2001; Bangyeekhun, 2002; De-
cker et al., 2001b; Decker und Rimke, 1998; Kawabata und Nagai, 2000).

Die Gerinnung bei Crustaceen verhindert einerseits Blutverluste, dient aber auch der Immobili-
sation von eingedrungenem Antigen im Bereich der Wunde. Bei Crustaceen spielen ein Plas-
maklumpprotein und eine aus Haematocyten stammende Transglutaminase eine zentrale Rolle.
Das Klumpprotein der Krebstiere ist ein Lipoprotein der ,,high density-Klasse* und ist aus 210
kDa Subunits aufgebaut. Es wird im Hepatopankreas gebildet und von dort in die Haemolym-
phe abgegeben. Die Transglutaminase wird in den Haematocyten synthetisiert und auch dort
gespeichert. Sie induziert die Bindung der Klumpproteine untereinander in Anwesenheit von
Calciumionen. Es entsteht eine gelartige Substanz im Bereich der Wunde (Kawabata und Na-
gai, 2000). Das crustaceale Gerinnungssystem &hnelt dem vertebralen Komplementsystem.
Durch mikrobielle Polysaccharide werden die Komponenten des Gerinnungssystems freige-
setzt. Faktor C, ein Protein mit einer Serinproteinasedomane und einer LPS-Binderegion, bin-
det an LPS und wird autokatalytisch aktiviert. Die nun aktive Form C aktiviert Faktor B, eine
Serinproteinase, welcher wiederum eine weitere Serinproteinase (,,Proclotting Enzyme*) akti-
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viert. Dieses ,,Proclotting Enzyme*, die dritte Serinproteinase, kann ebenfalls durch einen Fak-
tor G, der durch 3-1,3-Glucane in eine aktive Form tberfuhrt wird, aktiviert werden. Das ,,Pro-
clotting Enzyme* bindet schlieBlich an Coagulogen, ein Klumpprotein dhnlich dem vertebralen
Fibrinogen und induziert die Coagulinbildung, welches zu einem Gel aggregiert (Abb. 27),
(Bangyeekhun, 2002).

Antimikrobielle Peptide, die in der Immunabwehr tatig werden, wurden intensiv bei Drosophi-
la melanogaster studiert (Bangyeekhun, 2002). Sieben antimikrobielle Peptide wurden bei Li-
mulus polyphemus gefunden (Iwanaga und Kawabata, 1998), zwei in Carcinus maenas
(Schnapp et al., 1996), eins in Pacifastacus leniusculus (Lee et al., 2003) und verschiedene
Penaeidine in Penaeus vannamei (Bachere et al., 2001). Alle Peptide weisen ein breites Spekt-
rum an antimikrobieller Aktivitat gegen Pilze und Bakterien auf. Sie werden in den Haemato-
cyten synthetisiert und im Rahmen einer Immunantwort freigesetzt. Was die Freisetzung genau
induziert, ist jedoch noch nicht bekannt (Bangyeekhun, 2002).

In Shrimps hat man kirzlich drei verschiedene Penaidine gefunden. PvHCT aus Penaeus van-
namei und PSHCT 1+ 2 aus Penaeus stylirostris. Alle sind zu 95-100% identisch mit dem C-
terminalen Ende des Haemocyanins und stellen so ein Fragment dar, das bei Pilzinfektionen,
aber auch mikrobiellen Infektionen, enzymatisch vom Haemocyanin abgespalten wird. Die
GroRe dieser Peptide liegt bei 2753,2-8362,8 kDa. Pacifastacus leniusculus weist ein &hnliches
Peptid wie PvHCT auf. Dieses Astacidin-1 besitzt eine Ladnge von 16 Aminosauren und hemmt
gram-positive und gram-negative Bakterien in Anwesenheit von LPS (Bachere et al., 2001; Lee
et al., 2003).

Die in der Haemolymphe vorkommenden freien Aminoséuren dienen der Herstellung des os-
motischen Druckes. Bei Crustaceen sind vor allem Alanin, Glycin und Prolin zu finden
(Burton, 1992; Camien et al., 1951).

Die Hemmung mikrobieller Proteinasen ist eine weitere Moglichkeit Antigene abzuwehren.
Dies geschieht Uber crustaceale Proteinaseinhibitoren, wie Alphamakroglobulin, Serpin, Metal-
loproteinaseinhibitoren, Cysteinproteinaseinhibitoren und Pacifastin. Pacifastin ist eine kiirz-
lich neu entdeckte Serinproteinase mit einer cysteinreichen Doméne, die zusatzlich einen hem-
menden Einfluss auf das Prophenoloxidasesystem besitzt (Bangyeekhun, 2002). Der Mecha-
nismus der Proteinaseblockade ist bei allen Proteinaseinhibitoren gleich. Sie binden an den
reaktiven Bereich der Proteinasen und hemmen so die proteolytische Aktivitat. Sie konnen frei
in der Haemolymphe, in Haematocyten und in der Cuticula vorkommen und verhindern jedoch
nicht nur mikrobielle proteolytische Aktivitaten, sondern regulieren auch korpereigene Protein-
asen (Bangyeekhun, 2002).
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Abbildung 27: Schematische Ubersicht (iber die Abwehrmechanismen bei Crustaceen; verandert nach
Bangyeekhun, E.: ,,Parasite on crayfish, characterisation of their pathogens, host interactions and diversi-
ty." Dissertation for the degree of doctor of philosophy in comparative physiology presented at Uppsala

University, 2002, 46 Seiten.
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Physiologie

8.1. Atmung

Aufgrund der besonderen Anatomie der respiratorischen Organe landlebender Krebse wird die
Physiologie der Atmung bei Coenobiten im Allgemeinen und bei Birgus latro im Speziellen
bevorzugt beschrieben. Grundsatzlich kann man sagen, dass bei zunehmender Terrestrizitat ein
Schwund der Kiemenanzahl und deren effektiver Oberflache stattfindet, bei gleichzeitiger Ver-
steifung der Kiemenlamellen und Verdickung des entsprechenden Epithels und der Cuticula
(Greenaway, 1998; Greenaway, 2003). Dieses Phdnomen findet sich bei allen terrestrisch le-
benden Brachyuren und in besonderem MaRe auch bei Coenobiten. Birgus latro besitzt das
geringste Gewicht der spezifischen Kiemenflache unter den decapoden Arten, was auf eine
untergeordnete Rolle hinsichtlich des Gasaustausches hinweist (Greenaway, 1998; Greenaway,
2003). Stattdessen erfolgt die Sauerstoffaufnahme tber die groRen, evaginierten branchiostega-
len Lungen. Die Cuticula und Epidermis, die die Lungenmembran ausmachen, sind extrem
dunn und bilden einen geringen Gasaustauschdiffusionsweg (Farrelly and Greenaway, 1994).
Aufgrund Messungen des prae- und postbranchialen CO,-Gehaltes wurde festgestellt, dass die
Kiemen den Ort der CO,-Elimination darstellen und vor allem bei der Osmoregulation mitwir-
ken (Greenaway, 1998). Wegen der retinierten Kiemenanzahl bei Coenobiten - Coenobita
scaevola weist beispielsweise eine &hnliche reduzierte Kiemenoberflache wie Birgus latro auf -
muss auch hier die Sauerstoffsattigung in einem anderen Organ geschehen. Da Coenobiten
physiologischerweise Schneckenh&user bewohnen - eine Eigenschaft, die Birgus latro nur noch
in seinem Jugendstadium aufweist und im Adultstadium abgelegt hat - ist die Ausbildung von
raumfordernden Branchiostegiten nicht moglich (Greenaway, 1998; Greenaway, 2003). Daher
sind diese bei Coenobiten klein und besitzen eine hohe Blut-Gas-Diffusionsschranke mit einer
ineffektiven vaskuldren Versorgung. Aufgrund dessen entwickelte sich ein weiteres Organ, das
den Funktionsverlust der Kiemen und der Branchiostegiten kompensiert. Die abdominalen
Lungen besitzen einen fiir den Gasaustausch effektiven, sehr geringen Diffusionsweg und wer-
den von einem komplexen vaskularen System umgeben. Sie stehen mit der Luft im oberen Be-
reich des Schneckenhauses in Verbindung, wobei jedoch noch nicht klar ist, wie diese im
Schneckenhaus erneuert wird. Einige Autoren vermuten, dass durch die Carapaxbewegungen
eine Art Konvektion entstehe. Der ventrale Bereich des Abdomens steht standig mit demWas-
ser im Schneckenhaus in Verbindung und ist daher nicht im Sinne eines Gasaustauschorganes
modifiziert (Farrelly und Greenaway, 1992; Farrelly und Greenaway, 1994; Farrelly und Gree-
naway, 2005; Greenaway, 1998; Greenaway, 2003).

Ein weiterer Typ eines flr die Sauerstoffaufnahme verantwortlichen Organes sind die soge-
nannten ,,Gas Windows* von Porzellankrabben. Sie funktionieren ahnlich wie Abdominallun-
gen und sorgen besonders bei sehr hohen Temperaturen fir eine ausreichende Sauerstoffsatti-
gung. Aufgrund der starken Abflachung des Kdrpers bei Porzellankrebsen, die diesen erlaubt
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schmale Felsspalten als Versteck zu nutzen, ist eine Ausbildung von Branchiostegiten und Ab-
dominallungen nicht praktikabel (Greenaway, 2003).

Die Ventilation der Kiemen und Lungen ist bei Coenobiten, aber auch bei allen anderen
Crustaceen durch Scaphognathiten gesichert. Die Ventilationsrate kann durch Veranderung des
Scaphognathitenschlags variieren (Taylor, 1976). Die Kontrolle der Ventilation geschieht
hauptséchlich tiber den CO,-Gehalt der Hdimolymphe. Ein Absinken des Sauerstoffpartialdru-
ckes unter 90 Torr (mmHg) in der Inspirationsluft fihrt auBerdem zu verstarkter Ventilation.
Im Gegensatz dazu ist die ventilatorische Antwort auf einen hohen PCO, bei Coenobita clypea-
tus gering, so dass priméar eine Kontrolle iber den PO, geschieht - &hnlich bei aquatischen
Crustaceen. Dies weise auf einen aquatischen Ursprung hin, so der Autor (Greenaway, 2003).
Coenobita clypeatus befeuchtet seine Kiemen mit Wasser aus dem Schneckenhaus, so dass der
O,-Gehalt des Wassers ein Regulator fur die Ventilationsrate der Scaphognathiten zu sein
scheint (Greenaway, 2003). Vertikalbewegungen des Carapax wurden bei Birgus latro und
Coenobiten beschrieben, tragen aber nach Greenaway (2003) nur wenig zum effektiven Gas-
austausch bei. Die verstarkte Carapaxbewegung wahrend Hypoxie und Hyperkapnie, wie es bei
Coenobita clypeatus berichtet wurde, entsteht vielmehr durch die vermehrte Ventilation der
Abdominallungen. Uber 90% des Sauerstofftransportes findet durch Bindung an das Haemocy-
anin statt, nur 10% ist gel6ster Sauerstoff, der frei in der Haemolymphe vorkommt (Greenaway
et al., 1988). Der Sauerstoffgehalt der arteriellen Haemolymphe ist dabei bei Birgus latro mit
1,1 mmoll™* an vorderster Stelle unter den Crustaceen (Greenaway et al., 1985). Die Sauerstoff-
transportkapazitét bei Birgus latro und Coenobiten liegt im oberen Bereich von decapoden
Crustaceen und betragt 1,85 mmoll™ bei Birgus latro und 1,51 mmoll™ bei Coenobita compres-
sus (Greenaway, 2003). Die Sauerstoffaffinitat der respiratorischen Pigmente liegt dabei im
mittleren Bereich von Decapoden und betrégt bei ruhenden und erregten Coenobiten 12-19
Torr und bei Birgus latro 13,6 Torr, beides gemessen bei 30°C. Birgus latro weist einen hohen
»Bohr-Shift” in seiner haemocyanen Sauerstoffaffinitat auf, der mit einem Bohreffekt bei ei-
nem pH-Wert von 8-7,3 auftritt. Dies erleichtert die Sauerstoffreisetzung wéhrend Anstrengun-
gen und stellt sicher, dass die Sauerstoffbindung auch bei niedrigeren pH-Werten und erhéhten
CO,-Gehalten vorhanden ist (Greenaway et al., 1988; Greenaway et al., 1985; Morris et al.,
1988). Die Sauerstoffbindung sinkt wie bei Vertebraten auch bei Birgus latro bei steigender
Temperatur, respektive bei Aufregung und Anstrengung und erleichtert so die Sauerstoffabga-
be in die Gewebe. Da Birgus latro jedoch vornehmlich in stenothermalen Gebieten und WAl-
dern vorkommt, ist die Sensitivitat des Haemocyanins beziiglich der Sauerstoffbindung von
untergeordneter Bedeutung. Coenobiten weisen im Gegensatz zu Birgus latro eine temperatu-
rinsensitive Bindefahigkeit auf. Dies ist vorteilhaft, da Coenobiten Gebiete mit grofRerer Tem-
peraturspanne bewohnen und so eine ausreichende Sauerstoffversorgung gewahrleistet sein
muss. Der Sauerstoffverbrauch terrestrischer Coenobiten liegt im Bereich anderer terrestrischer
decapoder Crustaceen und steigt bei erhOhter Temperatur, wobei die Sauerstoffabgabe an die
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verschiedenen Gewebe mit der Temperatursensitivitat des Haemocyanins korreliert (Burggren
und McMahon, 1981).

Im Gegensatz zu Coenobiten, bei denen die Abdominallungen hauptsachlich fir die
Sauerstoffversorgung zusténdig sind, sind dies bei Birgus latro die ,,Lungen*, das Branchioste-
galorgan, das durch die Evaginationen der Branchiostegiten entsteht. Dies zeigten Greenaway
und Mitarbeiter (1985), indem sie den Sauerstoffgehalt der perikardialen Haemolymphe, die
ein Gemisch aus pulmonaler Haemolymphe und Kiemenhaemolymphe darstellt, verglichen.
Dabei fiel auf, dass der Sauerstoffpartialdruck der perikardialen Haemolymphe deutlich niedri-
ger war als der der pulmonalen Haemolymphe, was darauf hinweist, dass vornehmlich das
Branchiostegalorgan bei Birgus latro fiir die Sauerstoffaufnahme zustandig ist. Der CO, -Ver-
lust geschieht in geringem Mal3e Uber die ,,Lungen®, einerseits im Sinne einer simplen Diffusi-
on entlang des Druckgradienten, wobei dieser Weg der Ausscheidung vernachlassigbar zu sein
scheint (Greenaway et al., 1985). Andererseits tritt bei Belastung und erhghtem CO, -Partial-
druck eine regulative Hyperventilation mit einem vermehrten Abatmen von CO, auf. Die dafiir
wichtige Carboanhydrase befindet sich membrangebunden an Epithelzellen der Lunge und ka-
talysiert die CO, -Synthese aus HCO3™ und H™. Der groRte Verlust wird aber durch die CO, -
Ausscheidungsfahigkeit der Kiemen erreicht. Sie besitzen neben der membrangebundenen
Carboanhydrase auch eine cytoplasmatische Fraktion des Enzymes und weisen somit eine ho-
here Carboanhydraseaktivitét als die Lungen auf (iiber 3000 umoll*CO, min™), die jedoch, und
dies in beiden Féllen, limitiert ist (Greenaway et al., 1985; Morris, 2001). Coenobiten erweisen
sich als ausdauernde Laufer. Wheatly und Mitarbeiter (1986) konnten zeigen, dass Coenobita
compressus Uber finf Stunden eine Fortbewegungsgeschwindigkeit von 0,02-0,03 kmh™ auf-
rechterhalten konnte und Distanzen von (ber 150 m erreichte. Dabei passten sich die respirato-
rischen und zirkulatorischen Parameter innerhalb von 30 Minuten nach Beginn der Belastung
an, so dass keinerlei Laktatakkumulationen entstanden sind. Dies sieht jedoch anders aus bei
Birgus latro. Dieses Tier ist ein obligater Sauerstoffatmer, der nur noch Wasser aufsucht, um
Eier zu legen oder zu trinken. Im freien Feld konnte beobachtet werden, dass sich die Krabbe
nur langsam fortbewegt und oOfters fir langere Zeit in Starre verfallt. Das Tier legt physiolo-
gischerweise groRe Distanzen wahrend der Futtersuche oder bei der Rickkehr zum Wasser in
der Laichsaison zurtick, beides aber tber einen langeren Zeitraum mit vielen Pausen. Schnelle
Fortbewegung wird lediglich bei Aufregung und Angriffen beobachtet, doch sobald das Tier
das schiitzende Versteck erreicht hat, pausiert es wieder. Dies liegt darin begriindet, dass Bir-
gus latro kein hohes aerobes Leistungsvermogen besitzt. Vielmehr steigt bei Beanspruchung
relativ schnell - nach ca. 30 Minuten - der Haemolymphlaktatwert aufgrund eines anaeroben
Stoffwechsels. Birgus latro nutzt die anaerobe Glykolyse bei Beanspruchung zur Energiebe-
reitstellung und gleichzeitig wird so einer tibermafigen CO,-Produktion und damit dem Prob-
lem der limitierten CO, -Abgabe aus dem aeroben Metabolismus aus dem Wege gegangen
(Greenaway et al., 1985). Die Laktatspiegel bei erregten Tieren erreichen Konzentrationen von
25-40 mmol/l und sind so deutlich hoher als bei anderen untersuchten Crustaceen. Durch das




Physiologie 64

folgliche Absinken des Haemolymph-pH-Wertes kommt es zu einer verminderten Sauerstoff-
bindefahigkeit des Haemocyanins und somit zu einer Sauerstoffschuld. Die Ruickkehr zur Aus-
gangskonzentration wird Uber die Oxidation des Laktats erreicht. In dieser Phase erscheint das
Tier refraktar und kaum ansprechbar auf &uf3ere Reize. Laktat wird langsam durch die Laktat-
dehydrogenase zu Pyruvat synthetisiert und kann bei einer Rickzahlung der O,-Schuld in den
aeroben Stoffwechsel eingehen (Greenaway und Morris, 1989).

Die Laktatdehydrogenase findet sich bei Birgus latro in hdchsten Konzentrationen in
der Bein- und Herzmuskulatur. Hier kommt es zu maximaler L-Laktatproduktion bei einem
pH-Wert von 7, bei pH 6 und 8 sinkt dagegen die Umsatzgeschwindigkeit. In geringem Mal3e
wird hier auch Pyruvat aus Laktat produziert. Die Kiemen und die Haemolymphe weisen dage-
gen nur eine geringe Enzymaktivitét in Richtung Laktat auf (Greenaway und Morris, 1989).

Die Laktatdehydrogenase vom H,-Typ findet sich in vertebralen Myokardialzellen. Bei
einer Pyruvatkonzentrationserhéhung sinkt die Umsatzgeschwindigkeit zu Laktat, um Pyruvat
in den aeroben Stoffwechsel einzuschleusen (Abb. 28), (Greenaway und Morris, 1989). Neben
dem H,4-Typus ist bei Vertebraten auch ein M4-Typ im Skelettmuskel charakteristisch. Dieser
hat die Eigenschaft einen hohen Pyruvatumsatz bei niedriger Substratkonzentration zu erzielen.
Greenaway und Morris (1989) konnten im Versuch zeigen, dass die Laktatdehydrogenase des
Beinmuskels von Birgus latro stark der von Vertebraten &hnelt. Bei normalen pH-Werten fin-
det keine Substratinhibition statt, jedoch kommt es in der Azidose zu einer Hemmung des En-
zyms und so zu einer unterdriickten Synthese saurer Stoffwechselprodukte in einem ohnehin
schon azidotischen Tier. Birgus latro ist daher fur kurze Sprints gewappnet, gerét aber schnell
in eine Laktatazidose und Sauerstoffschuld, fir deren Beseitigung er eine Refraktarperiode, in
der es zu Oxidation von Laktat kommt, ben6tigt, so Greenaway und Morris (1989).

GLUKOSE
2 NADY
C» 2 NADH + 2 H*
PYRUVAT - %
2 NADH + 2 H*
: 2 NAD*

LAKTAT

Abbildung 28: Zusammenhang zwischen Glukose, Pyruvat und Laktat.
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Die Kompensation der metabolischen Azidose geschieht tiber einen Calciumanstieg in der
Haemolymphe. Calcium wird aus dem im Exoskelett befindlichen CaCO3; herausgeldst. Das
ibrig bleibende [CO3]* fangt die in der Azidose vorhandenen Protonen ab. Das entstandene
H.CO3 wird Uber das Kiemengewebe ausgeschleust. VVerschiedene lonenaustauscher, wie
H*/Na’-Austauscher oder HCO3/CI'- Austauscher werden zudem tétig (Greenaway et al.,
1985).

Sowohl Taylor (1976) als auch Wachter und Mitarbeiter (1997) sprachen Laktat eine Signal-
funktion zu. Sie untersuchten die Auswirkungen von Laktat auf Carcinus maenas. Da Carcinus
maenas aufgrund seiner hohen Umwelttoleranz nicht selten taglichen und saisonalen physiko-
chemischen Schwankungen in seiner Umgebung unterworfen ist, tritt eine Laktatakkumulation
infolge Hypoxie haufig auf. Trotz hoher physikalischer und metabolischer Adaptationen an die
Umwelt, zeigt Carcinus maenas, wie auch andere Crustaceen, Verhaltensénderungen. Das Ab-
tauchen in kéltere Gewésser down-reguliert den Stoffwechsel im Sinne eines verringerten E-
nergieverbrauches. Die haemocyanére Sauerstoffbindung wird optimiert und einer Laktatacido-
se wird entgegengewirkt. Laktat besitzt insofern eine Signalfunktion fur Crustaceen, als dass es
in Situationen gebildet wird, die fur das Tier auf langere Sicht nicht zu dulden sind und das
Tier so veranlasst wird, andere Lebensraume aufzusuchen.
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8.2. Osmoregulation

Ontogenese der Osmoregulation

Der Salzgehalt des Wassers ist ein Umweltfaktor, der mit seinen Schwankungen einen Einfluss
auf die lonenzusammensetzung und die Osmolalitat der Korperflussigkeit bei aquatischen
Crustaceen austibt, unter denen sich Spezies befinden, die eine physiologische Osmoregulation
besitzen, um bei einer Anderung der AuBenwelt ihren osmotischen Wert aufrecht zu erhalten
(Charmantier und Charmantier-Daures, 2001; Gehring und Wehner, 1995).

Es werden drei Gruppen innerhalb der Ontogenese der Osmoregulation unterschieden. In die
erste Gruppe fallen Tiere, bei denen kein nennenswerter Unterschied zwischen der larvalen und
adulten osmoregulatorischen Fahigkeit besteht. Diese Tiere sind zumeist marine, stenohaline
Crustaceen mit schwacher osmoregulatorischer Fahigkeit, sogenannte Osmokonformer oder
euryhaline Tiere. Als Vertreter dieser Gruppe konnen die Miesmuschel Mytilus edulis oder die
Meereskrabbe Lithodes maja genannt werden (Charmantier und Charmantier-Daures, 2001,
Gehring und Wehner, 1995). Die zweite Gruppe wird durch Tiere charakterisiert, bei denen die
osmoregulatorische Fahigkeit schon im ersten postembryonalen Stadium vorhanden ist. Die
Adulten sind euryhalin und leben im Salzwasser mit stark schwankendem Salzgehalt oder im
SuRwasser. In diese Guppe fallen StiBwasserkrebse oder die chinesische Wollhandkrabbe, Eri-
ocheir sinensis (Charmantier und Charmantier-Daures, 2001). Die dritte Gruppe kennzeichnet
sich durch Tiere aus, deren Larven zuerst osmokonform sind, sich dann zu schwachen Osmo-
regulatoren entwickeln und erst im Adultstadium die volle osmoregulatorische Fahigkeit besit-
zen. Hierunter fallen Carcinus maenas, Homarus americanus und die Familie der Penaeidae
(Charmantier und Charmantier-Daures, 2001).

Die Entwicklung der osmoregulatorischen Féhigkeit ist abhéngig von der Ausbildung der fir
die ionenregulierenden wichtigen Strukturen, wie hauptsachlich Na*/K*-ATPase und Carboan-
hydrase. Diese Strukturen treten innerhalb der Entwicklung auf, so dass es bei anatomischen
Veranderungen, beispielsweise bei Ausbildung eines osmoregulatorischen Epithels, auch zu
physiologischen Modifikationen kommt, wie eine verstarkte Na*/K*-ATPase-Expression. Dies
ist vor allem der Fall in Gruppe 3. In Gruppe 1 treten dagegen keinerlei nennenswerte osmore-
gulatorische Veranderungen im gesamten Lebenszyklus auf (Charmantier und Charmantier-
Daures, 2001). Es wird hypothetisiert, dass schon in Gruppe 2 wahrend der Embryogenese eine
osmoregulatorische Fahigkeit vorhanden ist. Die Gruppe 2 kann in zwei weitere Untergruppen
aufgeteilt werden, in denen entweder die embryonale Entwicklung intern stattfindet, respektive
in der Brutkammer des Multtertieres, oder extern, bei der das Ei in direktem Kontakt mit dem
Aullenmedium steht.

In der ersten Untergruppe entwickelt sich das Ei in der mitterlichen Brutkammer. Die embryo-
nale Korperosmolalitat ist isoosmotisch zur Osmolalitat der Brutkammer, die von der Haemo-
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lymphe der Mutter umgeben ist. Diese ist entweder hyposmotisch in hypersalinem Wasser oder
hyperreguliert in StiBwasser. Dieser Mechanismus bietet dem Embryo Schutz. Kurz vor dem
Schlupf 6ffnet sich die Brutkammer und entldsst ihren Inhalt in das umgebende Medium. Der
Embryo, der sich bereits in der Brutkammer mit seinen osmoregulatorischen Organen entwi-
ckelt hat, ist dann auch zur Osmoregulation befahigt.

In der zweiten Untergruppe sind die Eier an die Pleopoden des Weibchens geheftet und stehen
so in direktem Kontakt mit dem Wasser. Die Osmolalitat der embryonalen Korperflissigkeit ist
hyposmolar unter hypersalinen Bedingungen und hyperosmolar unter StiBwasserbedingungen.
Die Eihulle schutzt den Embryo bis er seine osmoregulatorische Fahigkeit ausgebaut hat. Bei
SuRwasserkrebsen ist ein sogenanntes ,,Neck Organ® im Kopfbereich fur die Osmoregulation
verantwortlich. Es besitzt lonentransportzellen zur Salzaufnahme und Wasserexkretionsorgane.
Das Organ degeneriert beim Schlupf, wobei gleichzeitig die endgultigen osmoregulatorischen
Organe ausgebildet werden (Artemia salina) (Bouaricha et al., 1994; Charmantier und Char-
mantier-Daures, 2001).

8.2.1. Ontogenese der Osmoregulation bei Carcinus maenas

Adulte Carcinus maenas konnen (ber langere Zeit in Gewéssern mit niedriger Salzkonzentrati-
on leben. lhre Larven bendtigen dagegen héhere Salzgehalte von mindestens 20 ppt. Unter 20
ppt Salinitat wird der Zoeaschlupf und jegliche Entwicklung unterbunden (Anger et al., 1998;
Nagaraj, 1993). Bei Carcinus maenas kann die Entwicklung der Osmoregulation als eine mor-
phologische Zweistufenmetamorphose verstanden werden, die zugleich auch osmophysiologi-
sche Veranderungen mit sich bringt (Cieluch et al., 2004). In osmoregulatorischer Hinsicht
entwickelt sich Carcinus maenas von einer zuerst osmokonformen Zoealarve zu einer schwach
hyperregulierenden Megalopalarve. Erst in einem zweiten Entwicklungsschritt wird aus der
Megalopa ein effektiv hyperregulierendes Adulttier entstehen. Die frisch geschliipfte Zoea
zeigt eine schwache hyperregulative Funktion, die dann in den folgenden drei Zoeastadien
wieder verschwindet um beim Megalopastadium wieder aufzutauchen. Cieluch und Mitarbeiter
(2004) vermuteten, dass die Fahigkeit zur schwachen Hyperregulation im ersten Zoeastadium
uberlebensnotwendig ist, da die Larven in Gewassern mit niedrigerem Salzgehalt schlipfen
und dann mit der Flut hinausgetragen werden. Die Fahigkeit zur Hyperregulation kénnte durch
eine temporare Ausbildung von lonocyten gekennzeichnet sein, was jedoch noch bewiesen
werden muss.

Die Zoeastadien zwei und drei stellen dagegen echte marine Osmokonformer dar, die Gewésser
mit mindestens 20 ppt Salzgehalt bendétigen. Das folgende Megalopastadium ist durch Hyper-
regulation in Wasser mit 10 ppt Salinitat beféhigt. Die hyperregulative Eigenschaft steigt ab
diesem Stadium bis zum Adulttier kontinuierlich an. Die Ausbildung und Beféhigung zur Os-
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moregulation korreliert mit der Expression von Na*/K*-ATPase und der Entwicklung der Kie-
men. Die morphologischen Verénderungen in der Entwicklung von Carcinus maenas, die fir
die Osmoregulation nétig sind, sollen hier kurz angeschnitten werden. Im letzten Zoeastadium
besitzen die Kiemen noch undifferenzierte Knétchen; noch wird keine Na'/K*-ATPase gefun-
den. Mit fortschreitender Kiemenausbildung im Megalopastadium beginnt auch die Differen-
zierung der lonentransportzellen. Basolaterale Einstiilpungen der Zytoplasmamembran, Mito-
chondrien und apikale Mikrovilli werden erkennbar. Zudem besitzen die lonocyten auch
Na'/K*-ATPase-Titigkeit. Diese Verdnderungen beschrinken sich jedoch zunéchst nur auf die
letzten beiden Kiemenpaare. Das Megalopastadium ist somit eine Art Wendepunkt hinsichtlich
der Osmoregulation. Eine Veranderung von der osmokonformen Larve zum osmoregulieren-
den/hyperregulierenden Tier ermdglicht der Krabbe ein Einwandern in Gewasser mit erniedrig-
tem Salzgehalt. Das Auftreten von Na'/K*-ATPase zeigt, dass die Kiemen nun zum lonenaus-
tausch befahigt sind. Mit weiterer Entwicklung zum Juveniltier erweitert sich die Fahigkeit
zum lonenaustausch auf die letzten drei Kiemenpaare. Die vorderen Kiemenpaare sind dagegen
allein flr den Gasaustausch verantwortlich (Charmantier und Charmantier-Daures, 2001).

8.2.2. Ontogenese der Osmoregulation bei Homarus americanus

Wie auch Carcinus maenas gehoért Homarus americanus zum dritten Typ der Ontogenese der
Osmoregulation. Die Entwicklung lauft Uber osmokonforme Zoealarven, schwach hyperregu-
lierende Megalopastadien und zur vollen Osmoregulation beféhigte Juvenil- und Adultstadien
(Charmantier et al., 1988). Allerdings besitzen schon die Larvenstadien Zellen an den Epipodi-
ten, die charakteristische Eigenschaften von lonocyten aufweisen. Apikale Mikrovilli, basolate-
rale Einfaltungen und viele Mitochondrien deuten auf ein osmoregulatorisches Epithel hin.
Na'/K*-ATPase ist in den Epipoditenionocyten lokalisiert und nach der Metamorphose zum
Megalopastadium auch an der Innenseite der Branchiostegiten zu finden. Ihre Haufigkeit und
Aktivitat nimmt mit fortschreitender Entwicklung zu, wie auch die osmoregulatorische Kapazi-
tat. Mit der Metamorphose und dem Ubergang vom schwach hyperregulierenden Larvenstadi-
um zum Postlarvalstadium differenzieren sich die lonocyten der Branchiostegiten und die lo-
nocytenanzahl in den Epipoditen nimmt zu. Die Carboanhydraseaktivitat steigt und die endo-
krine Kontrolle der Osmoregulation setzt ein (Pavicic-Hamer et al., 2003). Diese Veranderun-
gen zusammen fuhren zu einer vermehrten Salinitétstoleranz. Die Ontogenese der Osmoregula-
tion des Hummers findet daher in den Epipoditen und Branchiostegiten als ein Zweistufenpro-
zess statt: eine frithe, embryonale Expression der Na'/K*-ATPase in den Epipoditen fiihrt zu
einem schwach hyperregulierenden Tier, das dann in einer zweiten Phase, in der Metamorpho-
se, aufgrund verstarkter Na'/K*-ATPase-Expression und Enzymaktivitit in den Branchiostegi-
ten zu einem mehr und mehr effektiv osmoregulierenden Tier wird. Die Entwicklung geschieht
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parallel zum Ubergang von der planktonischen zur benthischen Phase (Lignot und Charman-
tier, 2001). Werden Hummer in verdiinntes Meerwasser gegeben, so steigt ihre Na"K*-ATPase-
Aktivitadt um das 1,4fache und die Epithelien der Epipoditen und Branchiostegiten hypertro-
phieren. Dies geschieht in ahnlicher Weise wie bei Carcinus maenas, jedoch scheinen Hummer
schwéchere Osmoregulatoren zu sein (Flik und Haond, 2000; Lucu und Devescovi, 1999).

Im Gegensatz zu Carcinus maenas, bei dem sich die Osmoregulation auf die hinteren
Kiemenpaare beschrankt, geschieht in der Hummerentwicklung eine strikte Aufteilung. Die
Atmung und Exkretion finden in den Kiemen statt, die Osmoregulation ist in den Epipoditen
und Branchiostegiten lokalisiert (Haond et al., 1998; Lignot et al., 1999). Dem entgegen steht
jedoch der Bericht von Flik und Haond (2000), in dem die Kiemen 40% der gesamten Na'/K"-
ATPase-Aktivitat besitzen und so einen gréReren Beitrag zum osmoregulatorischen lonen-
transport liefern . Da die Antennen des Hummers (aber auch anderer Crustaceen) fur die Er-
kennung von verschiedenen Gertichen zustandig sind, wurde vermutet, dass auch sie als Salz-
rezeptoren fungieren. Hummer, denen die Antennen entfernt worden waren, zeigten jedoch
weiterhin eine Antwort auf verminderte Salinitaten des Wassers. Allerdings wurden osmosensi-
tive Rezeptoren in den Setae der Mundwerkzeuge des Hummers und in den Beinen von Carci-
nus maenas gefunden. Diese spielen jedoch eine untergeordnete Rolle in der Osmoregulation
(Garm et al., 2004). Obwohl der amerikanische Hummer als stenohalin gilt und Salzgehalte
nicht unter 25 ppt vertragt, kénnen Jungtiere durchaus Gebiete mit fluktuierenden Salnitaten
bewohnen. Beispielsweise finden sich Hummer in der Great Bay Estuary, New Hampshire, die
im Sommer normalerweise Salzgehalte von 22-28 ppt aufweist. Im Frihjahr jedoch sinkt dieser
oft unter 15 ppt. Langzeitexpositionen in niedrigen Salzgehalten werden aber dennoch nicht gut
vertragen. Ein vermindertes Wachstum und fehlende Reproduktion sind meist die Folge. Im
Labor konnten Dufort und Mitarbeiter (2001) nachweisen, dass sowohl juvenile als auch adulte
Hummer Gewésser mit erniedrigten Salinitaten meiden, sofern diese Option zur Wahl steht.
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8.2.3. Ontogenese der Osmoregulation bei Shrimps (Penaeidae)

Wie der Hummer und Carcinus maenas gehdren auch die Shrimps der Familie Penaeidae in die
dritte Gruppe der Ontogenese der Osmoregulation. Bouaricha und Mitarbeiter (1994) und
Charmantier und Mitarbeiter (1988) untersuchten die morphologischen Veranderungen der
Organe, die flr die Osmoregulation zustandig sind, wahrend der Shrimp-Entwicklung. Im My-
sisstadium 2 und 3 erscheinen die Kiemen als Knospen, die eine Haemolymphlakune um-
schlieBen. Sie werden von einem einfachen Epithel bedeckt. Die Kiemenkammer ist noch nicht
geschlossen und steht so mit dem AuBenmedium in direktem Kontakt. Im ersten Postlarvalsta-
dium wird die Knospe grolier und die von ihr umschlossene Haemolymphlakune erweitert sich.
Im vierten Postlarvalstadium setzt die Bildung des intralamell&dren Septums ein. Die die Kie-
menlamelle versorgenden afferenten und efferenten Gefal3e entstehen im fiinften Postlarvalsta-
dium, in dem sich auch die Kiemenkammer nun als ein geschlossener Raum présentiert, der
durch eine ventrolaterale Einfaltung der Branchiostegiten entstanden ist. Im zehnten Postlar-
valstadium haben sich bereits einige wenige Kiemenorganellen gebildet und das Kiemenepithel
weist nun eine Dicke von 0,1-0,7 um auf. In drei Monate alten Juvenilen enthalten die Kiemen
nicht mehr Organellen als im letzten Postlarvalstadium. Basale Membraneinfaltungen sind sel-
ten und Mikrovilli erscheinen nur inhomogen. Doch knappe zwei Monate spater hat sich das
Bild gewandelt. Jetzt herrschen Mitochondrien und zahlreiche Mikrovilli vor, basale Einfaltun-
gen fehlen aber immer noch.

Die crustaceale Branchiostegalmembran bildet eine Art Pleura an der Innenseite der
Kiemenkammern. Im zweiten Zoeastadium besitzt diese Membran zwei verschiedene Epithel-
typen: ein diinnes Epithel, das wenig Differenzierung besitzt und ein dickeres mit weiten basa-
len Membraneinfaltungen und zahlreichen Mitochondrien. Freie Ribosomen und endoplasmati-
sches Retikulum sind hier ebenfalls zahlreich. Beide Epitheltypen reichen bis ins dritte My-
sisstadium, wobei die differenziertere Form dorsoventral in die Pleura eingebettet ist und sich
noch weiter differenziert hat. Erst im Postlarvalstadium bilden sich die Pleuradifferenzierungen
wieder zuriick, bis sie im Adultstadium ganz verschwunden sind.

Die Branchiostegiten bestehen aus einer inneren und einer &uReren Membran und einer
dazwischen liegenden Haemolymphhthle. Beide Epithelien werden durch Pfeilerzellen ver-
bunden. Das aul3ere Epithel liegt direkt unter dem Carapax, ist diinn und wenig differenziert.
Das innere dagegen ist dicker und seine Strukturen variieren innerhalb der Entwicklungssta-
dien. Im Mysisstadium drei zeigt die innere Membran einige differenzierte Zonen mit Mikro-
villi, rauhem endoplasmatischem Retikulum und Mitochondrien. Die Dicke der Membran
nimmt im Postlarvalstadium weiter zu, die Differenzierung bleibt jedoch gleich. Bei Adulten ist
die Differenzierung der Membran verschwunden.

Die Epipoditen oder Mastigobranchien sitzen bei Shrimps zu sechst in der Kiemen-
kammer. Im Mysisstadium zwei und drei erscheinen sie zundchst als kleine Knospen an den
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Protopoditen. Mit fortschreitender Entwicklung verlangern sie sich und werden mit Setae be-
deckt. Voll entwickelt sind sie erst im elften Postlarvalstadium.

Zusammenfassung:

Kiemenknospen erscheinen am Ende der Larvenphase mit der sich auch das Epithel beginnt zu
differenzieren. Es zeichnet sich ein Kiemenepithel ab, das sich aus Zellen mit apikalen Mikro-
villi und Mitochondrien zusammensetzt. Eine morphologische Aufteilung in vordere, mittlere
und hintere Kiemen gibt es bei Shrimps nicht und steht so im Gegensatz zum Kiemenaufbau
anderer decapoder Crustaceen, wie beispielsweise Eriocheir sinensis, der ein diinnes respirato-
risches Epithel in den vorderen Kiemen und ein dickes osmoregulatorisches Epithel in den hin-
teren Kiemenpaaren besitzt. Die Kiemen von Shrimps dienen hauptséchlich der Respiration
und entwickeln sich zu ihrer eigentlichen Form und Funktion erst im Adultstadium vollstandig.
Sie weisen, anders als bei anderen Crustaceen, ein simples Epithel auf. Die Branchiostegal-
membran und Pleura differenzieren sich erst im Zoeastadium 2, die Differenzierungen per-
sistieren bis zum Postlarvalstadium und verschwinden wieder im Adultstadium. Es wird hypo-
thetisiert, dass diese Strukturen osmoregulatorische Funktionen in den VVoradultstadien besitzen
(Bouaricha et al., 1994).

Die Zellen der Epipoditen dahneln denen der lonocyten der hinteren Kiemen bei Krabben
und sind hauptséchlich in der Osmoregulation tatig. Dies bestatigen auch hohe Na*/K*-ATP-
ase-Aktivitdten. In den Larvenstadien, in denen Kiemen und Epipoditen noch nicht présent
sind, Ubernehmen die Branchiostegiten und die Pleura die Osmoregulation, welche sich hier
jedoch in den Juvenil- und Adultstadien verliert. Die Kiemen und Epipoditen treten im My-
sisstadium auf, entwickeln sich postlarval weiter und entfalten ihre effektive Funktion im
Adultstadium. So steigt auch die Salzgehaltstoleranz mit dem Auftreten der Epipoditen und
erreicht ihr Maximum in den spaten Postlarvenstadien und Juvenil-/Adultstadien. Zu diesem
Zeitpunkt wandern die Stadien vom offenen Meer zu Kiistenregionen, in denen physiologisch
Salzgehaltsfluktuationen auftreten. Die Kiemen von Shrimps besitzen somit eine rein respirato-
rische Funktion, die der Epipoditen ist eine rein osmoregulatorische (Bouaricha et al., 1994,
Charmantier et al., 1988).
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Osmoregulation decapoder Crustaceen

Die Aufrechterhaltung des Salz- und Wasserhaushaltes geschieht in unterschiedlicher Weise
bei terrestrisch lebenden und aquatischen Crustaceen. Aquatische StiBwasserkrebse sind dabei
einem groReren lonen- und Osmoseproblem ausgesetzt als marine Tiere. Terrestrisch lebenden
Crustaceen fehlt dagegen das entsprechende Austauschmedium Wasser, so dass die Problema-
tik der Osmoregulation, der CO,-Ausscheidung und der Exkretion von Ammoniak anders als
bei aquatischen Spezies geltst werden muss. Bei marinen Crustaceen sind die Kiemen das ent-
scheidende Organ, das fiir die Osmoregulation verantwortlich ist. StiRwasserkrebse nutzen auf-
grund der Tatsache, dass ein lonenaustausch mit dem Wasser alleine Gber die Kiemen nicht
ausreicht, ein weiteres Organ, um die Korpersalzkonzentrationen aufrecht zu erhalten. Sie reab-
sorbieren lonen aus dem Urin mittels ihrer Antennendriisen und vermeiden so einen Salzver-
lust. Terrestrisch lebende Krebse zeigen eine Fortentwicklung der Osmoregulation von SuR-
wasserkrebsen, indem sie zwar zugunsten einer Ausbildung von Lungen retinierte Kiemen
aufweisen, diese jedoch vermehrt, neben den Antennendrisen, in der Osmoregulation tétig
sind. Dies konnten Farrelly und Greenaway (1992, 1994, 2005), Greenaway (1998, 2003) und
Morris (2001) in verschiedenen Studien zeigen.

8.2.4. Osmoregulation mariner und terrestrischer Crustaceen

Im Folgenden soll die Osmoregulation streng marin lebender Crustaceen dargestellt werden.
Das Modell (Abb. 29) kann ebenso als Basismodell fur terrestrische Spezies verwendet werden.
Die Osmoregulation findet in den hinteren Kiemenpaaren statt. Eine Na*/K*-ATPase, die pro
ATP 3 Natriumionen hinaus und 2 K*-lonen oder NH,"-lonen in die Zelle schleust, befindet
sich basolateral. Eine basale, membranstandige Carboanhydrase und eine weitere cytoplasmati-
sche Carboanhydrase, die bei Callinectes sapidus lokalisiert wurden, sind verantwortlich flr
die CO,-Exkretion. Die Lokalisation der Carboanhydrase bei anderen Crustaceenarten ist noch
unbekannt (Weihrauch et al., 2004). Die Carboanhydrase katalysiert basal die Reaktion HCO3
+ H" zu CO,, welches in die Zelle diffundiert und dort wieder zu H" und HCOs per cytoplasma-
tischer Carboanhydrase gespalten wird. H" wird sogleich apikal tGiber den Na*/H" -Austauscher
in das umgebende Medium, Wasser oder Urin, gegeben. Natrium wird aus diesem (ber den
Na'/H*/NH," -Kanal in die Zelle getragen, Chlorid wird sodann tiber einen entsprechenden
Austauscher, der HCO3™ im Gegenzug heraustransportiert, in die Zelle gebracht. Der Sinn die-
ser Mechanismen ist das Erreichen einer Isoosmolyse der Haemolymphe mit dem Wasser oder
Urin.
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Abbildung 29: Modell einer osmoregulatorisch tatigen epithelialen Kiemenzelle einer marinen Krabbe und
Basismodell fur terrestrisch lebende Crustaceen marinen Ursprungs. Basismodell fiir die Osmoregulation
bei Birgus latro. Abbildung verandert nach Weihrauch et al.: ,,Ammonia excretion in aquatic and terrestri-
al crabs.” Journal of Experimental Biology 207, 2004: 4491-4504.

1: Na'/K*/NH, " -ATPase, basolateral

2: basolaterale und cytoplasmatische Carboanhydrase
3: Na'/H'/NH,"-Kanal, apikal

4: HCOg3/Cl-Austauscher

5: K*/CI'-Kanal, basolateral
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8.2.5. Osmoregulation euryhaliner Crustaceen

Euryhaline Organismen besitzen die Eigenschaft, sich gegenlber Salzgehaltsschwankungen
ihrer Umgebung anzupassen. Auch hier ist die treibende Kraft der Osmoregulation die basola-
terale Na'/K*-ATPase (Abb. 30). Als eine weitere energieverbrauchende Pumpe findet sich die
auch bei Eukaryonten, Archaebakterien und Eubakterien vorkommende V-ATPase, vacuolar-
type-H'-ATPase. Sie wird notig, wenn die externe NaCl-Konzentration die der Haemolymphe
unterschreitet und der Na'/H"-Austauscher nicht mehr erfolgreich arbeiten kann. So wird ein
elektrochemischer Gradient fiir den CI-Transport nétig, der nachfolgend iber Kanéle Natrium
nachstromen lasst. Die V-ATPase transportiert H" entgegen eines elektrochemischen Gradien-
ten unabhangig von der Natriumaufnahme tber eine Membran hinweg und findet sich apikal
und im Zytoplasma in den hinteren Kiemen bei euryhalinen Crustaceen. Ein apikaler Natrium-
Protonen-Austauscher, der anstelle von H" auch NH," transportiert, ist verantwortlich fiir einen
apikalen Natriumtransport. Er transportiert 2 Natriumionen in die Zelle und schleust dafir ein
H" hinaus. Ein dhnlicher Austauscher I&sst sich im Hummerhepatopankreas finden, spielt hier
wahrscheinlich aber vermehrt eine Rolle in der Aufrechterhaltung des intrazellularen pH-Wer-
tes (Ahearn et al., 1994; Clauss, 2001; Duerr und Ahearn, 1996).

Ein Na'/K*/2CI -Cotransporter (nicht eingezeichnet) sorgt apikal fiir ein Einstromen von Nat-
rium aus dem Extrazellularbereich in die Kiemenzelle hinein. Das Einstromen l&sst sich auf
einen elektrochemischen Gradienten fur Natrium zuriickfiihren. Da es relativ unwahrscheinlich
ist, dass der Cotransporter fur einen Natriumeinstrom im SuRwasserbereich sorgt, tritt er wahr-
scheinlich nur im Brackwasser in Kraft, und wird insbesondere bei Carcinus maenas und Cal-
linectes sapidus in den hinteren Kiemen exprimiert (Onken, 1996; Onken und Putzenlechner,
1995; Onken et al., 2000; Towle und Weihrauch, 2001; Towle et al., 2001).

Towle und Weihrauch (2001) charakterisierten die bei der Osmoregulation verantwortlichen
Transporter nach eingehender molekularer Untersuchung. Die Carboanhydrase (Henry, 1987)
katalysiert die Spaltung von CO, in der Kiemenzelle und liefert so H* fiir den Na*/H" Austau-
scher und HCOj' fiir den entsprechenden apikalen HCO3/Cl™-Austauscher (Towle et al., 1997).
Die Aktivitat steigt dramatisch, gerat das Tier in Wasser mit vermindertem Salzgehalt. Im Sin-
ne einer Hyperregulation steigt die NaCl-Aufnahme (Towle und Weihrauch, 2001). Die Argi-
ninkinase phosphoriliert Adenosindiphosphat zu Adenosintriphosphat (ATP) und liefert so E-
nergie fiir die Na'/K*-ATPase und die V-ATPase. Ihre Aktivitit steigt ebenso in verdinntem
Salzwasser, jedoch ergeben sich hierbei Speziesunterschiede. Calinectes sapidus zeigt eine
Verdopplung der Enzymaktivitét in verdiinntem Meerwasser. Carcinus maenas scheint dage-
gen schwécher hyperregulierend zu sein, denn bei ihm lasst sich keinerlei verdnderte Aktivitat
erkennen (Kotlyar et al., 2000; Towle und Weihrauch, 2001). Anders sieht es aus bei der
Na'/K*-ATPase. Bei verringerter Salinitat kommt es zur De Novo-Synthese des Enzyms und
folglich zu vermehrter Aktivitat. Im Gegensatz dazu wird die VV-ATPase bei Carcinus maenas
nicht vermehrt bei Salzgehaltsschwankungen exprimiert. Daher kann die Krabbe nicht auf
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Dauer im StRwasser oder in Gewassern mit stark erniedrigtem Salzgehalt Gberleben. Die Fa-
higkeit der V-ATPase-Transkription in Abhangigkeit zum Salzgehalt zu verstéarken, gelingt je-
doch Eriocheir sinensis. Bei diesem Tier wird die ATPase bevorzugt in den hinteren Kiemen
exprimiert, sofern dies durch Salinitatsschwankungen erforderlich wird, so berichteten ver-
schiedene Autoren, wie Lucu und Flik (1999), Riestenpatt und Mitarbeiter (1996), Shetlar and
Towle (1989), Siebers und Mitarbeiter (1982) und Towle und Weihrauch (2001).
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Abbildung 30: Modell der Osmoregulation bei euryhalinen Krebsen.
Abbildung veréndert nach Weihrauch et al.: ,,Ammonia excretion in aquatic and terrestrial crabs.” Jour-

nal of Experimental Biology 207, 2004: 4491-4504.
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1: Na'/K*/NH,"-ATPase, basolateral

2: basolaterale und cytoplasmatische Carboanhydrase
3: Na'/H"-Austauscher, apikal

4: Vacuolar-type-H*-ATPase, V-ATPase

5: HCOg3/CI'-Austauscher

6: K'/CI'-Kanal, basolateral
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8.2.6. Hyperregulation bei Carcinus maenas, Eriocheir sinensis und Callinectes sapi-
dus

Carcinus maenas, Eriocheir sinensis und Callinectes sapidus besitzen als euryhaline Krabben
die Fahigkeit ihre Haemolymphosmolaritét trotz schwankender Salinitaten konstant zu halten.
Dies geschieht tiber hyperregulative Mechanismen in Gewassern mit vermindertem Salzgehalt.
Betrégt die Wasserosmolaritdt ca. 1000 mosmol/l kann Carcinus maenas seine Haemolymph-
osmolaritét bei ca. 1070 mosmol/l halten; in verdiinntem Meerwasser, Brackwasser oder im
Bereich von Flussmundungen mit beispielsweise einer Osmolaritat von 300 mosmol/l kommt
es zu einer verstarkten Aktivitat der basalen Na'/K*-ATPase, die eine aktive Aufnahme von
Natrium, Chlorid und Calcium mit sich bringt. In einer Studie von Lucu und Flik (1999) betrug
die Haemolymphosmolaritat von Carcinus in verdinntem Meerwasser mit 300 mosmol/l circa
600 mosmol/l Wichtig in diesem hyperregulierenden Prozess sind vor allem die hinteren Kie-
menpaare 5-9, die vermehrt Zellen flir den lonenaustausch bereitstellen. Eine hohe Anzahl von
Mitochondrien und eine verstarkte Enzymaktivitat der Na*/K*-ATPase kennzeichnen diese
Kiemenpaare. Eine Hyperregulation tritt nach vier Stunden bei Carcinus maenas in hyposmoti-
schem Meerwasser durch Aktivierung bestehender ATPasen, aber auch durch de Novo-Syn-
these von Enzym ein. Durch Dopaminfreisetzung wird cCAMP gehemmt, was wiederum eine
Aktivitatssteigerung der Na*/K*-ATPase hervorruft (Lucu und Flik, 1999). Ans Meerwasser
adaptierte Eriocheir sinensis zeigten im Versuch eine Hyperregulation der V-ATPase-Tétig-
keit, die besonders in den hinteren Kiemen auftrat. Eriocheir sinensis ist in der Lage, anders als
Carcinus maenas, die Aktivitat der V-ATPase in Abhdngigkeit vom Salzgehalt des Wassers zu
kontrollieren (Lucu und Flik, 1999). Callinectes sapidus hyperreguliert in ahnlicher Weise wie
Carcinus maenas (Lohrmann und Kamemoto, 1987).

8.2.7. Neuroendokrine Kontrolle der Osmoregulation

Die Pericardialorgane stellen neurosekretorische Axone des Herzens dar, die eine Reihe von
Monoaminen, einschlieBlich Dopamin und 5-Hydroxytryptamin (5-HT), Octopamine und ver-
schiedene Peptidhormone, wie Proctolin oder cardioaktive Peptide synthetisieren (Morris,
2001). Bei Carcinus maenas kommt es nach langerer Exposition in hyposmotischem Meerwas-
ser zu einem 2fachen Anstieg von Dopamin und Norepinephrin im Vergleich zu 100%igem
Meerwasser. Bei hyposmotischem Stress erfolgt ein kurzer Abfall des Haemolymphvolumens
aufgrund Zellschwellungen, auch der lonocyten, bedingt durch einen Wassereinstrom in die
Zellen. Dopamin wird freigesetzt, welches zyklisches Adenosinmonophosphat (CAMP) hemmt.
Da bei Carcinus maenas cCAMP und die Na'/K*-ATPase negativ korreliert sind - anders als bei




Physiologie 80

Birgus latro - steigt die ATPase-Aktivitat bedingt durch den Wegfall des hemmenden cAMP
und es kommt zur Hyperregulation (Lucu und Flik, 1999). Bei Birgus latro sind dagegen
cAMP und die Na'/K*-ATPase nicht negativ korreliert, da das Tier an StiRwasser adaptiert ist
und eine standige Hyperregulation nicht vorteilhaft ware. Bei einem Salziiberangebot kommt es
tber Dopamin zu einer Downregulation von cCAMP und so zu einer verminderten ATPase-Akti-
vitat (Morris, 2001; Morris et al., 2000; Taylor und Greenaway, 2002). Die Regulation auf zel-
luldrer Ebene stellt sich somit bei Birgus latro gegensatzlich zur Situation bei anderen Krebsen
dar. Eriocheir sinensis zeigt wiederum eine andere Art der endokrinen Regulation. Werden
Tiere, die ans Meerwasser adaptiert sind, ins StiBwasser verbracht, steigt die V-ATPase-Aktivi-
tat in den hinteren Kiemenpaaren, um die Haemolymphkonzentration im Sinne einer Hyperre-
gulation zu halten. Diese Adaptation steht ebenfalls wieder unter neurohormonaler Kontrolle.
Dopamin und ein 2 kDa Protein aus den Augenstielen erhéhen bei vermindertem Salzgehalt
den cAMP-Spiegel, die Proteinkinase C-Aktivitat (Asselbourg et al., 1991) und Calmodulin
(Pequeux, 1992), welches die Phosphorilierung der V-ATPase induziert und somit eine Aktivi-
tatserhdhung veranlasst. Somit sind cAMP und V-ATPase positiv korreliert (Lucu und Flik,
1999). Zusatzlich werden neue Natriumkanéle exprimiert; eine Stimulation der basolateralen
Na'/K*-ATPase wird jedoch nicht veranlasst, so berichteten verschiedene Autoren, wie
Asselbourg und Mitarbeiter (1991), Bianchini und Gilles (1990), Onken (1996), Onken und
Putzenlechner (1995), Onken und Mitarbeiter (2000), Riestenpatt und Mitarbeiter (1994) und
Shaw (1961). Callinectes sapidus nutzt cAMP als second messenger und zeigt eine ahnliche
neuroendokrine Steuerung wie Carcinus maenas (Lohrmann und Kamemoto, 1987).

8.2.8. Osmoregulation bei StiBwasserdecapoden und terrestrischen Spezies

Die Kiemen von SiiBwasserkrebsen mussen entgegen eines hohen, nach aul3en gerichteten
osmotischen Gradienten und somit entgegen eines Salzverlustes arbeiten (Morris, 2001).
Deshalb sind nicht nur die Kiemen, sondern auch die Antennendriisen in der Osmoregulation
tatig (Abb. 31). Die Antennendriisen besitzen viel Na*/K*-ATPase und Carboanhydrase, was
den lonenaustausch um das dreifache effektiver macht, als eine alleinige Regulation durch die
Kiemen. Die Driisen resorbieren lonen aus dem Urin, so dass dieser hypoton wird. Potamonau-
tes warreni, South African River Crab, resorbiert ca. 95% seiner bendtigten lonen aus dem U-
rin (Morris, 2001). Anstelle von Kalium wird in der basolateralen Na'/K*-ATPase NH4" ver-
wendet. Bei einem physiologischen pH-Wert liegt Ammoniak zu 99% als NH,4"-lon vor und
der NHs-Partialdruck ist niedrig. NHs ist leicht 16slich und wiirde leicht tber das Kiemengewe-
be hinweg diffundieren, ware ein entsprechender Druckgradient vorhanden. Da dieser nicht fur
einen effektiven Austausch ausreicht, wird NH," aktiv in die Kiemenzelle geschleust. Dies
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flhrt einerseits zur Regulation des Natriumhaushaltes und andererseits zur Ausscheidung von
NH,*. Neben den Antennendriisen besitzt die apikale V-ATPase (in Abb. 31 nicht eingezeich-
net) eine starke Aktivitat. Sie schleust cytosolisches H* aus der Zelle hinaus, welches gleich
mit HCO3™ zu H,0 und Wasser reagiert. Der entstehende elektrochemische Gradient fir CI°
treibt den CI'/HCO3 -Austauscher an, der ein Nachstromen von Natrium veranlasst. Natrium
wird sodann (iber die basolaterale Na'/K*(NH,")-ATPase in die Haemolymphe gepumpt und
NH," wird ausgeschieden (Morris, 2001). Wihrend der Passage des Urins entlang der Kiemen-
gewebe wird dieser durch Deprotonieren von NH,4" basischer. Der zu Beginn entlassene Urin
weist einen pH-Wert von 5,5 auf, am Ende, nach Aufnahme verschiedener lonen, liegt der pH-
Wert bei 7,0 (Morris, 2001).

SuRwassercrustaceen sind in vieler Hinsicht préadaptiert fiir ein Leben an Land (Morris, 2001).
Die Verwendung der Antennendriisen minimiert Salzverluste bei gleichzeitiger Herstellung
kleiner Urinvolumina, die Wasserverlusten entgegenwirken. Mit starker werdender Terrestrizi-
tat kommt es zur Ausbildung von Lungen, die effektiv im Gasaustausch wirken. Die Kiemen
zeigen vermehrt osmoregulatorische Tétigkeit, die zusatzlich noch durch die Antennendriisen
verstarkt wird.

8.2.9. Osmoregulation bei Coenobiten und Birgus latro, Anomura

Coenobiten lassen sich aufgrund ihrer Osmoregulation in drei verschiedene Gruppen untertei-
len. Amphibisch lebende Tiere, die sowohl im Wasser als auch auf dem Land leben kénnen;
Tiere, die im Gezeitenbereich ihren Lebensraum besitzen, wie Porzellankrabben und diogenide
Einsiedlerkrebse; und Tiere, die rein terrestrisch leben (Birgus latro).

Coenobiten zeigen die unterschiedlichsten Methoden der Osmoregulation (Tab. 1).
Wahrend die Einen supralitoral leben und Salzwasser trinken, wandern die Anderen ins Lan-
desinnere und bevorzugen Frischwasser. Greenaway (2003) liefert dazu eine Ubersicht tiber
einzelne Spezies, deren Verteilung und Art des aufgenommenen Wassers:
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Tabelle 1:  Osmoregulation bei terrestrischen Coenobiten. Veréandert und Ubersetzt, aus:
»lerrestrial adaptions in the anomura.” Peter Greenaway; Memoirs of the
Museum of Victoria 60(1), 13-26, 2003.
Spezies Vorkommen | Art des auf- | Haemolymphosmolaritat;| Osmolaritét des
genommenen mosmol/I Wassers im
Wassers Schneckenhaus;
mosmol/l
Coenobita Strand Salzwasser Daten nicht bekannt Daten nicht be-
scaevola kannt
Coenobita Strand, Atolle | Salzwasser > 1020-1500 > 970-1260
perlatus
Strand und
Coenobita strandnahes | SuR- < 865-975 Daten nicht be-
cavipes Inland /Salzwasser kannt
Strand und SuR-/ Salz-
Coenobita strandnahes |wasser Daten nicht bekannt Daten nicht be-
rugosus Inland kannt
Coenobita Strand und SuRwasser < 969 < 915-945
cyclepeatus | Inland
Kustennahe
Coenobita Walder mit | SURwasser < 840 < 762-908
brevimanus |dichter Vege-
tation
Birgus latro | Inland SuRwasser < 650-750 nutzt kein Schne-

ckenhaus

Coenobiten halten das sie umgebende Wasser im Schneckenhaus isosmotisch zu ihrer Haemo-
lymphe (Tab. 1), um lonenverluste zu vermeiden (Greenaway, 2003). Die Mechanismen, wie
dies bei diesen schneckenhausbewohnenden Tieren ablauft, sind bis jetzt noch nicht geklart.
Vermutlich wird Urin, nachdem diesem lonen in der Kiemenkammer entzogen wurde, in das
im Schneckenhaus befindliche Wasser gegeben (Greenaway, 2003).

Die Osmoregulation bei Birgus latro differiert von der anderer Coenobiten, da ein Schnecken-
haus fehlt und so Wasser als Austauschmedium nicht vorhanden ist. Birgus latro besitzt eine
bemerkenswerte Toleranz gegenuber variierender Haemokonzentrationen. In den meisten Fél-
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len hat das Tier Zugang zu Sufwasser und kann so seine Haemolymphkonzentration von 650-
750 mosm aufrecht erhalten. Lassen die Umstande nur eine Salzwasseraufnahme zu (Atolle),
steigt die Osmolaritat der Haemolymphe. Das Tier toleriert jedoch Konzentrationen von Uber
1100 mosm uber langere Perioden (Greenaway, 2003). Aufgrund des fehlenden Schneckenhau-
ses und damit des umgebenden Wassers, nutzt Birgus latro seinen Urin, um einen lonenaus-
tausch zu betreiben. Urin, der isosmotisch zur Haemolymphe von den Antennendriisen abgege-
ben wird und die Kiemenkammern durchflie3t, wird zur lonenresorption verwendet (Abb. 31).
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Abbildung 31: Darstellung der Osmoregulation bei StiBwasserkrebsen mit Beteiligung der Antennendri-
sen. A: Antennendruse, B: epitheliale Kiemenzelle. Abbildung verandert nach Weihrauch et al.: ,,Ammonia
excretion in aquatic and terrestrial crabs.” Journal of Experimental Biology 207, 2004: 4491-4504.

1: Na'/K*/NH,"-ATPase, basolateral
2: Na'-Kanal, apikal
3: HCO3/CI-Austauscher, apikal
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8.3. Ausscheidung bei decapoden Crustaceen

Die Ausscheidung von Stickstoff als Abfallprodukt geschieht bei Crustaceen in unterschiedli-
cher Weise. Der Proteinmetabolismus flihrt Gber Transaminierung und Deaminierung zu Am-
moniak. Ammoniak wirkt besonders toxisch auf Vertebraten, aber auch auf Crustaceen, die
jedoch in der Lage sind, hdhere Ammoniakkonzentrationen (in gebundener Form) zu ertragen.
Dennoch missen sie versuchen den Ammoniakgehalt in einer tolerablen Grenze zu halten. A-
quatische Spezies konnen Ammoniak in der Form, in der er produziert wurde (NH,"), tber be-
stimmte Mechanismen ins umgebende Milieu Wasser geben. Damit ist diese Form der Aus-
scheidung die energetisch und 6konomisch giinstigste. Landlebende Spezies dagegen besitzen
den Nachteil entweder gar keinen Kontakt zum Wasser zu haben oder nur sporadischen. Daher
scheiden sie Stickstoff in Form von Purinen und/oder Harnstoff aus. Diese komplexeren Mole-
kile besitzen den Nachteil, dass ihre Synthese energetisch kostspieliger ist als die pure Ammo-
niakbildung. Zudem werden fiir die Synthese eine Reihe von Enzymen benotigt. NHz und NH,*
werden bei landlebenden Crustaceen nur im Rahmen der Osmoregulation in kleiner Menge
ausgeschieden (Greenaway, 1990).

Ammoniak entsteht aus dem Katabolismus von Aminoséuren, aber auch in kleineren Mengen
beim Purin- und Pyrimidinbasenabbau, sowie direkt aus Harnstoff mittels Urease. In aquati-
schen Spezies stellen die Kiemen die wichtigste Stelle der Ammoniakausscheidung und —
detoxifikation dar. Normalerweise wird Ammoniak kontinuierlich abgegeben. Bei steigenden
Konzentrationen oder diskontinuierlicher Exkretion wird eine nicht-toxische Transportform
bendtigt. Daher wird NH;" an Glutamat mittels ATP-verbrauchender Glutaminsynthetase ge-
bunden. Glutamin stellt somit einen Aminogruppendonator dar. Die Kiemen besitzen hohe Le-
vel an Glutaminase und geben so NH;" wieder frei (Abb. 32). Glutaminsynthetase dagegen
findet sich vornehmlich in der Muskulatur der Tiere.

Alanin wird ebenfalls eine Rolle in der Detoxifikation zugesprochen, da Crustaceen U-
ber das Enzym Alanintransferase verfiigen. Doch zur Zeit gibt es noch keine wissenschaftli-
chen Belege, ob dies auch tatsachlich zutrifft. Cherax destructor dagegen detoxifiziert mittels
Serin und eines zugehdrigen Serinzyklus (Greenaway, 1990).

Die Ausscheidung von Ammoniak geschieht bei aquatischen Spezies in erster Linie U-
ber die Kiemen. Ammoniak gelangt zu 99% als NH;" und zu 1% als NH3 oder als detoxifizierte
Form zu den Kiemen (Greenaway, 1990; Weihrauch et al., 2004). Der grote Teil wird mittels
osmoregulatorischer Mechanismen abgegeben, ein kleinerer Teil unterliegt der Exkretion.
Doch die Grenzen sind verschwommen. Meist ist unklar, ob die bestehenden Mechanismen
primér osmoregulatorischer oder exkretorischer Form sind, da beide flieRend ineinander Gber-
gehen und die eine Form die treibende Kraft der anderen darstellt.

Eine NHs-Diffusion ins Wasser entlang seines Druckgradienten ist zwar vorhanden, spielt aber
eine untergeordnete Rolle, da der Gradient und die Membranpermeabilitat fir NH3 im Ver-
gleich zu CO, sehr gering sind. Weiterhin erfordert ein passiver Diffusionstransport nach au3en
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auch entsprechende Umweltbedingungen mit sehr niedrigen NHz-Konzentrationen, die meist in
benthischen Regionen nicht vorhanden sind (Greenaway, 1990; Weihrauch et al., 2004).

NH," + L-Glutamat » Glutamin Metabolisierende Zelle
A

Haemolymphe

v

NH; — NH," + Glutamat *—— Glutamin
< Kiemen

Woasser

Abbildung 32: Kreislauf der Stickstoffausscheidung.

Parazellularer Transport von Ammoniumionen entlang ihres elektrochemischen Gradienten in
das freie Wasser hinaus findet nach Weihrauch und Mitarbeitern (2004) in geringem Male
statt, wobei es hier allerdings noch wenig Belege gibt.

Ein alleiniger passiver Verlust, sei es per Diffusion durch die Kiemenzelle hindurch oder per
parazelluldaren Transport scheint zu gering zu sein fiir eine effektive Ausscheidung. Daher wer-
den aktive, effektive Transportmechanismen notig, die eine Ausschleusung der transportpflich-
tigen Substanzen ermdglichen. Studien an isolierten Kiemen verschiedener aquatischer Krab-
ben zeigten, dass diese aktiven Transportmechanismen derart effektiv sind, dass sie, trotz eines
4-8 fachen nach innen (in die Zelle) gerichteten Gradienten fir NH,", Ammonium weiter nach
aufen transportieren. Weihrauch und Mitarbeiter (2004) verglichen zudem das VVorkommen der
einzelnen Transporter bei verschiedenen Crustaceen (Tab. 2). Der aktive Transport von Am-
monium wird durch eine basolaterale Na*/K*(NH4")-ATPase angetrieben. Hohe Konzentratio-
nen von NH," veranlassen eine Expression neuer Bindungsstellen fir Ammonimionen an der
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ATPase. Ein apikaler Amilorid-sensitiver Na'/NH,"-Austauscher in der Cuticula transportiert
subcuticulares Ammonium nach aufen ins freie Wasser. Ein basaler und apikaler Na*/H"-
Austauscher, der anstelle von H" auch NH," transportiert, liefert 2 Na* in Richtung Haemo-
lymphe und 1 H*/ 1 NH,4" in Richtung AuRenmedium. Basale Kaliumkanéle sind ebenfalls
durchldssig fir Ammoniumionen.

Die bei der Osmoregulation erwahnte V-ATPase, eine H*-Pumpe, findet sich bei Carcinus
maenas apikal und intracytoplasmatisch. Die intracytoplasmatische Fraktion ist mit Vesikeln
assoziiert. NH4" wird per Na'/K*-ATPase basolateral in die Kiemenzelle gebracht. NH;" disso-
ziiert in NHz und H*. Durch die apikale V-ATPase wird H" in den subcuticulidren Raum ge-
pumpt, so dass ein cytoplasmatischer relativer H*-Mangel entsteht, der NH;" dazu veranlasst zu
dissoziieren. NH3 diffundiert in cytoplasmatische Vesikel hinein, die Gber die vesikeleigene V-
ATPase angesauert werden. Im Vesikel entsteht wieder NH,"*, das vesikelassoziiert tiber Mikro-
tubuli zur apikalen Membran gebracht wird. Nach Fusion der Vesikelmembran mit der Zell-
membran werden die Ammoniumionen in den subcuticuldren Raum entlassen. Die amilorid-
sensitiven Na'/NH,"-Austauscher in der Cuticula schleusen dann NH,4" ins freie Medium (Abb.
33).
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Tabelle 2:

Typ und Lokalisation der einzelnen lonentransporter bei verschiedenen

Crustaceen. Verandert und tbersetzt aus: ,,Ammonia excretion in aquatic and
terrestrial crabs®, Weihrauch, D., Morris, S., Towle, D.W.; Journal of Experi-
mental Biology 207, 4491-4504, 2004.

Protein/Transporter

Spezies

Lokalisation

Na'/K* -ATPase

Callinectes sapidus
Callinectes danae
Carcinus maenas
Eriocheir sinensis

Hemigrapsus nudus

alle basolateral

K*-Kanale

Carcinus maenas

basolateral, apikal

Na'/K*/2CI-Cotransporter

Callinectes sapidus
Carcinus maenas
Eriocheir sinensis

unbekannt
apikal ?
unbekannt

Na‘/H*-Austauscher

Callinectes sapidus
Carcinus maenas
Eriocheir sinensis

apikal ?
apikal ?
unbekannt

CI'/HCOj;-Austauscher

Carcinus maenas

apikal ?

V-Type H'-ATPase

Callinectes sapidus
Cancer irroratus
Carcinus maenas
Eriocheir sinensis

unbekannt
unbekannt
vesikelstandig
apikal

Carboanhydrase

Callinectes sapidus

cytoplasmatisch und basal-
membranstandig

Amilorid-sensitive Na"/NH,*-
Austauscher

Carcinus maenas

Cuticula

Rhesus-like proteins

Carcinus maenas

vesikelstandig?
basolateral?
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Abbildung 33: Schematische Darstellung der Ausscheidung bei Crustaceen. Abbildung verdndert nach
Weihrauch et al.: ,,Ammonia excretion in aquatic and terrestrial crabs.” Journal of Experimental Biology
207, 2004: 4491-4504.

Amiloridsensitive Na*/NH,"-Austauscher in der Cuticula
Na'/K*/NH, -ATPase, basolateral
basaler Kaliumkanal, der auch durchléssig ist fir NH,"
Na'/K*/2CI-Cotransporter
Na'/H"-Austauscher
V-ATPase, verursacht einen nach aul3en gerichteten Protonengradienten
intracytoplasmatische Carboanhydrase; basolaterale Fraktion nicht eingezeichnet
NH, -transportierende Vesikel mit eigener V-ATPase, die mittels
Mikrotubulitransportes zur apikalen Membran befordert werden

9:  basolateraler Na*/H*-Austauscher
10:  Rhesus like protein

»Rhesus like proteins* leiten sich von humanen ,,Rhesus related proteins* (RhGK) ab und sind,
wie bei Sdugern, fiir einen NH,4 -Transport verantwortlich. Bei Carcinus maenas wird der Sitz
dieser Proteine in den Vesikelmembranen sowie im Bereich der basolateralen Membran vermu-
tet. Weihrauch und Mitarbeiter (2002, 2004) konnten eine Sequenzanalyse einer DNS durch-
fiihren, die fiir derartige ,,Rhesus like proteins“ bei Carcinus maenas codiert. Uber die genaue
Funktion ist man sich derzeit noch nicht ganz klar, vermutet wird aber, dass diese Proteine bei
einer hohen externen NH,"-Konzentration exprimiert werden und NH4" wieder in Richtung
Haemolymphe transportieren. Bei einer hohen NH,"-Belastung der Umwelt kommt es zu einem
passiven Einstrom in die Zelle und so schnell zu einer toxischen Akkumulation. Durch Befor-
derung von Ammonium in Richtung Haemolymphe kann dies durch Bindung an Glutamin
kurzfristig aus der Zelle und Haemolymphe entfernt werden und verhindert so toxische Level.
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8.3.1. Ausscheidung bei terrestrisch lebenden Crustaceen

., rerrestrisch lebende Crustaceen scheinen einen weitaus hoheren Haemolymphammoniak-
gehalt zu ertragen als aquatische Spezies* (Weihrauch et al., 2004).

Weihrauch und Mitarbeiter (2004) liefern dazu eine Tabelle, in der der Haemolymphammoni-
akgehalt terrestrischer und aquatischer Crustaceen miteinander verglichen wird:

Tabelle 3: Konzentration von Ammoniak in der Haemolymphe bei ausgesuchten Crusta-
ceenspezies. Aus: ,,Ammonia excretion in aquatic and terrestrial crabs*, Weih-
rauch, D., Morris, S., Towle, D.W.; Journal of Experimental Biology 207,
4491-4504, 2004.

Spezies Ammoniakgehalt (mmol/l)
Aquatisch:

e Callinectes sapidus 0,83

e Cancer pagurus 0,22

e Carcinus maenas 0,88

e Eriocheir sinensis 0,12

Terrestrisch:

e Cardisoma carniflex 1,6

e Gecarcoidea natalis 1,46

e Geograpsus grayi 1,92

e Cardisoma hirtipes 1,66-2,31

Im Gegensatz zu aquatischen Crustaceen, die Ammoniak in Form von Ammonium mittels rela-
tiv einfacher Mechanismen und Transporter direkt ins Milieu Wasser abgeben koénnen, ist dies
bei zunehmender Terrestrizitat nicht mehr moglich, da ein standiger Kontakt mit dem Wasser
fehlt. Hier missen andere Exkretionsmechanismen tétig werden.

Terrestrische Crustaceen umspiilen daher ihre Kiemen mit dem eigenen Urin, um diesem Salze
zu entziehen, was gleichzeitig mit einer Exkretion von Ammoniak assoziiert ist (de Vries et al.,
1994). Crustaceen, die sich zumindest zeitweise im Wasser aufhalten, scheiden Ammoni-
ak/Ammonium wéhrend ihres Wasseraufenthaltes uber die Kiemen aus. Gehen sie an Land,
kommt die Exkretion Gber die Kiemen jedoch zum Erliegen. Beispielsweise steigen aber beli
Holthusiana transversa oder Potamonautes warreni die Ammoniakhaemolymphkonzentratio-
nen wahrend des terrestrischen Aufenthaltes nicht an, so dass eine Speicherung im Kdorper statt-
finden muss. Gelangen die Tiere ins Wasser, nehmen die Kiemen ihre exkretorische Funktion
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wieder auf und die N-Ausscheidung erreicht urspriingliche Werte (Dela-Cruz und Morris,
1997; Greenaway, 1990).

Mit zunehmender Terrestrizitat verandert sich die Art der N-Ausscheidung. Innerhalb
der Brachyuren kdnnen dabei zwei verschiedene Exkretionsmechanismen unterschieden wer-
den. Gecarcoidea natalis, eine terrestrisch lebende Brachyure, die vor allem auf den Weih-
nachtsinseln zu finden ist, zeigt nur noch zu Fortpflanzungszwecken einen Zugang zu Wasser.
Somit fehlt dieses Medium fir eine kontinuierliche N-Beseitigung. Gecarciniden nutzen nicht,
wie Ocypode quadrata, ihre Antennendriisen im Exkretionsprozess. Ihr Primarharn enthélt mit
0,36 mmol NH,"/1 deutlich weniger Ammonium/Ammoniak als ihre Haemolymphe. Nach Reu-
tilisierung des Harnes steigt jedoch der NH,"-Gehalt auf tiber 10,8 mmol/l, was eine bis zu
68%ige Exkretion Uber die Kiemen bedeutet. Dies erlaubt eine Exkretion an Land, die jedoch
vom Urinfluss abhéngig ist (Weihrauch et al., 2004). Aufgrund dessen synthetisieren die Tiere
Purine per ,,De-novo-Synthese* in Trockenzeiten, die eine nicht-toxische Speicherform der ,,N-
Abfalle” darstellen. Sobald sie wieder ins Wasser gelangen, nehmen die Kiemen ihre exkretori-
sche Funktion wieder auf.

Die Speicherung geschieht bei Gecarciniden und anderen terrestrischen Crustaceen intrazellu-
lar im Bindegewebe des gesamten Korpers. ,,N-Abfalle* wie NH;* werden an Glutamat unter
ATP-Verbrauch gebunden, wobei Glutamin entsteht. Weitere Verwendung finden die Abfalle
in der Aspartat- und Glycinsynthese. Glutamin kann zu einem gewissen Teil intrazelluldr ge-
speichert werden, ist in hoheren Konzentrationen aber osmotisch wirksam (Greenaway, 1990).
Daher erfolgt eine ,,De-novo-Synthese” von Purinen (Adenin und Guanin) aus den Aminosau-
ren, die dann gefahrlos gespeichert werden konnen (Abb. 34).

Co,
v Glycin
AEN ./ .
—
Aspartat N C \ .

10 — C «<— N™- Formyl-Tetra-
N I- For- | | / hydrofolat
myl- —C C
Tetrahy- \N / —~ N
drofolat N

Glutamin

Abbildung 34: Ubersicht tiber die Herkunft der Atome des Purinringes.
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Der Abbau der Purine erfolgt bei Wiedereintritt ins Wasser (ber eine Desaminierung und Oxi-
dation zu Hypoxanthin und Xanthin. Die Xanthinoxidase oxidiert dabei Hypoxanthin zu Xan-
thin und dann weiter zu Urat, Harnsdure. Als Oxidationsmittel fungiert hierbei molekularer
Sauerstoff, der zu H,O, reduziert und dann per Katalase in H,O und O, zerlegt wird. Urat wird
sodann mittels Uricase zu Allantoin oxidiert, ein Schritt, der bei Affen und Menschen nicht
maoglich ist (Abb. 35). Uricaseaktivitét findet sich im Bindegewebe und vor allem in den Kie-
men, die den Ort der Ammoniakausscheidung darstellen (Greenaway, 1998). Die metaboli-
schen Kosten der Synthese der purinhaltigen Nucleotide belaufen sich auf 7-9 ATP; der Abbau
der Purine zu Harnséure gewinnt 6 ATP, so dass die ,,Nettokosten* pro Molekiil Harnsdure 1-3
ATP betragen (Greenaway, 1998).

Harnséure wird tber Allantoin zu Allantoinsdure mittels Allantoinase umgewandelt.
Aus Allantoinsdure entsteht sodann Harnstoff, Urea, der wiederum durch in den Kiemen lokali-
sierter Urease zu CO, und NHj3 degradiert wird (Greenaway, 1998). Die Ammoniaksynthesera-
te aus Harnstoff durch Urease betrégt beispielsweise bei Gecarcoidea natalis 4,5 nmol/g/min
sobald das Tier wieder ins Wasser gelangt.
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Abbildung 35: Abbau der Purinbasen zu Urat und Urea.
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Geograpsus grayi, eine karnivorische, brachyurische Landkrabbe, Familie der Grapsidae, zeigt
die andere Variante der Exkretion bei Brachyuren und flihrt ebenfalls eine Urinaufbereitung im
Sinne einer Exkretion durch (Abb. 36). Allerdings findet auch bei ihr keinerlei lonenresorption
in den Antennendriisen statt. Sie weist eine fur Krabben hohe N-Exkretionsrate von rund 100
umol/kg/h auf (Greenaway, 1990). Der Unterschied zu Ocypoda quadrata und Gecarciniden ist
jedoch die Form der N-Ausscheidung. Sie findet wie bei terrestrischen Isopoden als NH; Vota-
lisation statt und betrégt rund 78% der Gesamt-N-Ausscheidung. Eine Purinsynthese in Tro-
ckenzeiten, wie sie bei Gecarciniden vorhanden ist, kommt bei Geograpsus grayi nicht vor
(Greenaway, 1990; Varley und Greenaway, 1994; Weihrauch et al., 2004). Die gasférmige
Exkretion findet dabei nicht kontinuierlich statt. Zeiten minimaler Exkretion wechseln sich mit
bis zu dreitégiger N-Ausscheidung ab (Varley und Greenaway, 1994; Weihrauch et al., 2004).
Allerdings ist die Exkretionsrate bei hungernden Tieren ahnlich der Tiere, die Futter aufge-
nommen haben. Dies zeigt, dass trotz Hungerphasen ein kontinuierlicher Proteinkatabolismus
stattfindet und Ammoniak entsorgt werden muss (Greenaway, 1990). Die gasférmige Aus-
scheidung findet in den Kiemenkammern statt. Ammoniak wird hier entweder direkt als NH;
votalisiert oder als NH;" in den Urin gegeben, wo es dann in Folge der Alkalisation des Urines
als NHs verloren geht (Greenaway, 1990).

Der Urin bei Geograpsus grayi ist im Vergleich zu ihrer Haemolymphe alkalischer mit einem
pH-Wert von 8,07. Der Urin-CO,-Gehalt betragt 36 mmol/l und ist somit ebenfalls héher als
der der Haemolymphe (13,7-17,2 mmol/l). Durch die Harnalkalisation kommt es zur NHs-
Votalisation, welche wiederum einen Diffusionsgradienten fir NH3 in Richtung Urin bildet.
Der apikale Na'/NH,4 -Austauscher sorgt fiir einen nach auRen gerichteten Ammoniaktransport,
der basolateral durch die Na"/K*/NH,"-ATPase gewissermaRen , motorisiert” wird. Der apikale
N-Transport macht bei Geograpsus grayi tber 80% des Gesamt-N-Transportes aus (Varley und
Greenaway, 1994). Nach Varley und Greenaway (1994) stellt die Form der Ausscheidung bei
Geograpsus grayi eine intensivierte Form der Exkretion aquatischer Crustaceen dar, indem der
apikale Austauscher verstarkt arbeitet.
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Abbildung 36: Darstellung der Ammoniakausscheidung bei der terrestrisch lebenden Krabbe Geograpsus
grayi. Abbildung veréndert nach Weihrauch et al.: ,,Ammonia excretion in aquatic and terrestrial crabs.*
Journal of Experimental Biology 207, 2004: 4491-4504.

apikaler Na'/H*/NH,"-Austauscher

Na'/K*-ATPase der basolateralen Kiemenzellmembran
Carboanhydrase

vermutliches ,,Rhesus like protein*

apikaler CI'/THCOj'- Austauscher

NH,"-permeable Kaliumkanale

Amiloridsensitive Na'/NH, -Austauscher in der Cuticula

Terrestrisch lebende Ocypode quadrata (,,Ghost crab®) stellen eine Sonderform unter den land-
lebenden Crustaceen hinsichtlich ihrer Ausscheidung von Ammoniak dar (Abb. 37). Wie auch
bei der Osmoregulation landlebender Crustaceen stehen bei ihr die Antennendriisen im Vor-
dergrund, denen bislang nur eine Funktion im Elektrolyt- und Wasserhaushalt, sowie im Sdure-
Basenhaushalt aber nicht im Exkretionsprozess nachgesagt wurden. Ihre basolaterale Na*/K*-
ATPase-Aktivitét ist hoher als die der hinteren Kiemen (de Vries et al., 1994).

Hier werden aus dem Primérharn Natriumionen im Tausch gegen NH4" und NH3 resorbiert.
Die Kiemenepithelien setzen dann den Exkretionsprozess fort. Die Beteiligung der Antennen-
drisen in der N-Ausscheidung scheint ausschlie3lich nur bei Ocypode quadrata vorzukommen
(Weihrauch et al., 2004). Die Konzentration von NH," im Primérharn von Ocypode quadrata
ist ungewohnlich hoch fur Crustaceen und liegt bei 116-212 mmol/l und ist somit um das
134fache groRer als die entsprechende Haemolymphkonzentration (de Vries et al., 1994). Der
pH-Wert des Urins liegt bei 5,36 und fordert so einen NHs-Einstrom von Seiten der Haemo-
lymphe entlang des Druckgradienten. Im Urin wird NHz sogleich zu NH," ionisiert, was wie-
derum den NHs-Gradienten aufrechterhélt (de Vries et al., 1994; Greenaway, 1990). Die Akti-
vitat des Na'/H*-Antiporters der Antennendriise hilt den niedrigen pH-Wert des Urins auf-
recht. Der Urin wird wéhrend der Passage in der Kiemenkammer alkalischer mit Werten von
7,01-7,24. In diesen Kiemenbereichen wird tber einen apikalen CI'/THCO3"-Austauscher Chlo-
rid in die Zelle und HCOj' in den subcuticuléren Bereich abgegeben. Durch Aufnahme von
Protonen und Bildung von CO, kommt es zur NH3-Votalisation und beschriebener Alkalisation
des Urins.
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Abbildung 37: Darstellung der Ammoniakausscheidung bei der terrestrischen Ocypode quadrata, ,,Ghost
Crab*. Abbildung veréndert nach Weihrauch et al.: ,,Ammonia excretion in aquatic and terrestrial crabs.*
Journal of Experimental Biology 207, 2004: 4491-4504.

Na'/K*-ATPase der basolateralen Antennendriisenmembran
apikaler Na'/H"-Austauscher der apikalen Antennendriisenmembran
Na'/K*-ATPase der basolateralen Kiemenzellmembran
Carboanhydrase
vermutliches ,,Rhesus like protein*
apikaler CI'/THCOj- Austauscher
NH, -permeable Kaliumkanéle
Amiloridsensitive Na'/NH; -Austauscher in der Cuticula

Mit dem Erreichen eines HochstmaRes an Terrestrizitat hat Birgus latro auch seine Exkreti-
onsweise an das Leben an Land angepasst. Birgus latro besitzt nur noch in seinem Juvenilsta-
dium eine aquatische Lebensweise, die sich im Adultstadium verliert. So muss seine Exkretion
unabhéngig vom Medium Wasser funktionieren kénnen. Birgus latro ist die einzige terrestri-
sche Spezies unter den Crustaceen, die zugleich eine Speicherung und Exkretion von Urat,
Harnséure, betreibt. Wahrend beispielsweise Gecarciniden ihre Purindepots bei Wasseranwe-
senheit zu NH3; umwandeln, kann Birgus latro direkt Harnséure ausscheiden (Greenaway et al.,
2005). Neueste Forschungsergebnisse haben zudem zeigen kénnen, dass die Tiere jedoch nicht
nur Urat, sondern auch Guanin ausscheiden. Die Gesamtpurinausscheidung héangt vom Stick-
stoffgehalt der Nahrung ab. Im Féces betrégt das Urat-Guanin-Verhaltnis 1,6:1, mit 61% Urat
und 39% Guanin. Die Mitteldarmdruse ist hierbei der Ort der Uratsynthese. Die Druse enthalt
reichlich Xanthinoxidoreduktase, die aus einer Xanthindehydrogenase und einer Xanthinoxida-
se besteht. Die Xanthinoxidase katalysiert die Reaktion von Hypoxanthin zu Xanthin unter
H,O- und O,-Verbrauch, sowie den weiteren Abbau zu Urat. Bei Gecarciniden ist die Xanthin-
dehydrogenase das dominierende Enzym, welches sich durch Trypsin und Chymotrypsin irre-
versibel und durch Oxidation der Sulfhydrylgruppe reversibel in Xanthinoxidase tberfiihren
lasst. (Dillaman et al., 1999). Die Behauptung, dass Birgus latro nur Xanthinoxidase besitze,
(Greenaway, 1989), wurde durch den selben Autor im Jahr 1999 (Dillaman et al., 1999) wider-
legt. Die Xanthindehydrogenase scheint demnach die ,,In-vivo-Form* der Xanthinoxidoreduk-
tase bei Crustaceen zu sein (Dillaman et al., 1999).

Urat wird bei Birgus latro vornehmlich im Bindegewebe der Branchiostegiten gespei-
chert. Greenaway und Mitarbeiter (2005) untersuchten die verschiedensten Gewebe, in denen
eine Purinspeicherung stattfindet. Sowohl Urat und Guanin konnten in aufsteigenden Konzent-
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rationen in der Muskulatur, in der Mitteldarmdriise und im Bindegewebe der Branchiostegiten
gefunden werden, wobei hier im Driisengewebe im Verhaltnis mehr Urat als Guanin vorkam
(70%:30%). Weiterhin verglichen die Autoren den Uratgehalt der einzelnen Gewebe von Bir-
gus latro mit denen von Coenobita brevimanus, Coenobitidae. Wahrend die Muskulatur und
die Bindegewebe beider Spezies in ihrem Uratgehalt sich nicht stark unterschieden, enthielt die
Mitteldarmdrise von Birgus latro 12,7 mal mehr Urat als bei Coenobita brevimanus.

Die Faeces von Birgus latro enthdlt einen braunen und einen weien Anteil. Der braune Anteil
besteht aus unverdauten Futterresten, der weie Anteil wird durch Uratkristalle charakterisiert
(Greenaway, 1989). Urat wird in den R-Zellen der Mitteldarmdrise synthetisiert und mit einer
umgebenden peritrophischen Membran, die teils mit Nachbarmembranen fusioniert, als weiRe
Kigelchen im Sinne einer apokrinen oder merokrinen Sekretion ausgeschieden. Die Kigelchen
enthalten neben Urat viel Kalium, wenig Calcium und Phosphat. Der genaue Mechanismus der
Ausscheidung von Urat ist jedoch noch nicht ganz geklért (Dillaman et al., 1999). Da Urat in
fester Form ausgeschieden wird, ist zum einen das Problem der Toxizitat von NH; gel6st und
zum anderen geht die Ausscheidung so mit einem minimalen Wasserverlust einher
(Greenaway, 1989).

8.3.2. Elektrolyt- und Wasserhaushalt

. rerrestrische Crustaceen sind hinsichtlich ihres Elektrolyt- und Wasserhaushaltes ihren aqua-
tischen Verwandten trotz ihres eingeschréankten Zuganges zu Wasser sehr ahnlich* (Wolcott,
1992).

Im Folgenden soll die Physiologie des Wasser- und Elektrolythaushaltes bei terrestrischen
Coenobiten und Anomuren besprochen werden.

8.3.2.1. Wasserbedarf und -gewinn

,Der Mechanismus des Wassergewinns/-aufnahme hangt vom Habitat und der Form der Os-
moregulation der jeweiligen Spezies ab“ (Greenaway, 2003).

Terrestrische Spezies vermeiden zumeist ein Eintauchen in Gewasser, so dass sie auf Regen-
wasser, oder Tau angewiesen sind. Wasser wird mittels der Chelizeren gel6ffelt und zu den
Maxillipeden gefiihrt (Greenaway, 2003).
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Informationen ber die Verwendung und den Umsatz von Wasser bei terrestrischen De-
capoden sind meist durch indirekte Messungen, wie Bestimmung des evaporativen Fllssig-
keitsverlustes, der Urinproduktion und Wasseraufnahme durch Trinken entstanden. Diese Me-
thoden erlauben jedoch keine genaue Betrachtung des ,,Wasserturnovers®, da jede Messung nur
eine von vielen Komponenten der Wasseraufnahme und des -verlustes darstellt.

Der Wasserverlust wird im Allgemeinen bei terrestrischen Decapoden als hoch be-
schrieben und basiert auf Messungen des evaporativen Wasserverlustes bei trockener Hitze.
Dies stellt aber in keinerlei Hinsicht das Geschehen des Turnovers von Wasser unter naturli-
chen Bedingungen dar (Greenaway, 2001). In der freien Natur wahlen terrestrische Krabben
Feuchtgebiete als ihren Lebensraum und beschranken ihre Aktivitaten auf die Nacht
(Greenaway, 2001; Greenaway, 2003). Unter diesen Umstdnden vermeiden sie einen starken
evaporativen Wasserverlust und der Wasserbedarf ist geringer als zu heilen Tagzeiten. Gree-
naway untersuchte in den Jahren 1991-1997 den Umsatz von Wasser und Natrium bei freile-
benden ,,Robber Crabs*, Birgus latro, unter Feldbedingungen. Die Studie wurde im Christmas
Island National Park durchgefiihrt. Greenaway stellte fest, dass die Wasseraufnahme von Bir-
gus latro unter Feldbedingungen mit 48 ml/kg/d bis zu zwei bis drei Mal héher ist als unter
Laborbedingungen (16-18 ml/kg/d) (Greenaway, 2001). Dies konnte ebenfalls fiir Brachyuren
(Gecarcoidea natalis) festgestellt werden (Greenaway, 1994).

Die Quellen des Wassers, das Birgus latro umsetzt, sind gebundenes Wasser im Fultter,
freies Wasser in Form von Tau, Regenwasser oder anderweitig frei vorkommendes Wasser,
sowie metabolisches Wasser im Koérper (Greenaway, 2001).

Die Aufnahme von Wasser tber das Futter hangt von der Art des Futters ab. In Greena-
ways Studien (2001) nahmen die Tiere vornehmlich Friichte und Samenkérner auf, die einen
hohen Fettanteil und Kohlehydratanteil besalRen, aber wenig Wasser enthielten. Somit stieg die
Aufnahme von Wasser - meist Regenwasser - erheblich, ganz im Gegensatz zu solchen Tieren,
die vermehrt tierisches Material, wie gecarcinide Krabben, vertilgten. Das aus dem jeweiligen
aufgenommenen Futter entstehende metabolische Wasser, bezifferte Greenaway (2001) wie
folgt: Fruchte: 0,81 ml/kg/d; Samenkdrner: 1,92 ml/kg/d; tierisches Gewebe: 5,5 ml/kg/d.
Demnach mussten Tiere, die sich hauptsachlich von Frucht oder Samen erndhren, ihren Was-
serbedarf Uber das Trinken decken, so der Autor. Laut Autor decke die Aufnahme einer etwa
70 g schweren Krabbe der Spezies Gecarcoidea natalis (Wassergehalt: 60-70%) den Wasser-
bedarf eines Tages eines 1 kg schweren Birgus latro (Greenaway, 2001).
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8.3.2.2. Wasserreserven

Terrestrische Crustaceen verhindern den evaporativen Wasserverlust, indem sie vornehmlich
nachtaktiv und in Feuchtgebieten leben. Coenobiten besitzen zwecks Wasserspeicherung zwei
dehnbare Sacke, die der Abdominalwand zugehorig sind. Diese kénnen nach Wasseraufnahme
gefillt werden und dienen so als Reservoir (Greenaway, 1989).

8.3.2.3. Salzaufnahme

Birgus latro zeigt eine hohe Salzaufnahmerate (7,8 mmol/kg/d). Grundwasser mit einem Ge-
halt von 0,5 mmol Na'/I versorgt das Tier zwar mit Natrium, was aber nur einen Anteil von
0,3% der Tagesration bedeutet (Greenaway, 2001). Die groRte Natriumquelle stellt daher tieri-
sches Eiweiss dar. Gecarcoidea natalis enthalt ca.114 g/m? (Greenaway, 2001), was den tagli-
chen Natriumverbrauch eines Birgus latro deckt.

8.3.2.4. Salzverlust

Verluste entstehen einerseits tber die Faces. In Greenaways Studie beziffert der Autor den Nat-
riumgehalt der F&ces mit 380 umol/gTM. Dieser Weg scheint jedoch nur fir 10% der gesamten
Natriumausscheidung verantwortlich zu sein (Greenaway, 2001). Ein Verlust tber den Urin
scheint nach Greenaway (2001) bedeutend gréfier zu sein (Abb. 38). Die Antennendriisen pro-
duzieren einen Primarharn, der isosmotisch zur Haemolymphe ist. Dieser Harn gelangt in die
Kiemenkammern, in der osmorgulatorische Mechanismen und lonenresorption stattfinden. Bei
einem Frischwasserangebot nimmt Birgus latro wenig Wasser auf (rund 1,82 ml/100g/d). Salz-
verluste werden daher tber Resorption aus dem Urin verhindert. Das zur Ausscheidung gelan-
gende Urinendprodukt P ist somit verdinnt (Alford et al., 1992; Greenaway et al., 1990). Bei
einem Salzwasserangebot im Experiment konnten die Autoren zeigen, dass die Wasseraufnah-
me und die Filtrationsrate des Harns ums Doppelte steigen. Somit erhoht sich ebenfalls die die
Kiemenkammern durchfliefende Urinmenge, wobei die Salzresorption aus dem Urin vermin-
dert ist. Das Urinendprodukt P enthdlt somit eine hdhere lonenkonzentration als beim SiifRwas-
serangebot. Daher ist auch hier der Urin isosmotisch zur Haemolymphe (Greenaway et al.,
1990; Greenaway und Taylor, 1993). Bei einer Rickkehr vom Salzwasserangebot zum SR-
wasser bleibt zunédchst die erhdhte Wasseraufnahmerate bestehen, die wiederum eine verstarkte
P-Produktion nach sich zieht. Hier kommt es zu einer Art Verdunnungseffekt/Haemodilution
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mit einem Angleichen der Haemolymph- und Wasserkonzentration (Alford et al., 1992; Gree-
naway und Taylor, 1993).

8.3.2.5. Trinkverhalten bei Birgus latro

Alford und Mitarbeiter (1992) untersuchten das Trinkverhalten von Birgus latro in Abangigkeit
von seiner Haemokonzentration. Bei normaler Haemokonzentration (<1050 mosm) verbringt
die Krabbe 61 Minuten/d mit der Wasseraufnahme, die aus 660 einzelnen Wasseraufnahme-
zyklen mit den Scheren besteht. Es wird weder Frisch- noch Salzwasser bevorzugt. Das Tier
reguliert seine Haemokonzentration tber ein stlickweises Trinken beider Wassersorten. Bei
Haemokozentrationen tiber 1050 mosm steigt die Wasseraufnahmezeit um das Vierfache mit
2702 einzelnen Zyklen, wobei Frischwasser bevorzugt wird.
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Evaporative loss
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Abbildung 38: Darstellung der Wasser- und Natriumbewegung bei Birgus latro.

Abbildung: Peter Greenaway : ,,Sodium and water balance in free ranging robber crabs, Birgus latro (A-
nomura: Coenobitidae).” Journal of Crustacean Biology, 21(2), 2001: 317-327. Mit freundlicher Genehmi-
gung von ,,Journal of Crustacean Biology*, Washington.
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8.4. Verdauung

Futterpartikel werden von den Maxillipeden in Richtung Mandibeln gefiihrt und dort in porti-
onsgerechte Stlicke zerkleinert. Im Kaumagen erfahren die Nahrungsbestandteile eine weitere
Zerkleinerung infolge der im Kaumagen befindlichen dorsalen und lateralen Z&hne.

In der VVorderkammer des Magens wird der so entstandene Futterbrei m