
Michael Türkay 

Landkrabben 

Einleitung 
Krabben gehören bei uns eher zu den exoti

schen Geschöpfen, die der Normalbürger höch
stens anläßlich eines Urlaubs an der Meeresküste 
oder kulinarisch kennenlernt. Er nimmt den Ein
druck mit, daß es sich um Meerestiere handelt, 
die mit großem Aufwand gefangen werden müs
sen, bevor man sie zu Gesicht bekommt. 

Wer einmal tropische Küstenregionen besucht 
hat, wird sich sehr schnell darüber klar, daß die
ser Eindruck die dortigen Verhältnisse nicht 
trifft. Allenthalben sind, auch außerhalb des 
Wassers, Krabben zu sehen, nachts oft in riesigen 
Scharen, auch auf Landstraßen küstennaher Ge
biete , an Stränden, in Gärten. Diese Tiere sind so 
allgegenwärtig, daß man sich bald an ihren An
blick gewöhnt und sie nicht mehr exotisch findet. 
Biologisch sehr interessant ist die Frage, wie die
se Tiere es schaffen und geschafft haben, an Land 
zu leben. Von den großen Landkrabben, die die 
am besten landangepaßten Formen hervorge
bracht haben, soll in diesem Aufsatz berichtet 
werden. 

Erforschungsgeschichte 
Durch die Auffälligkeit der großen Landkrab

ben wurden diese Tiere schon früh wahrgenom
men, beschrieben und abgebildet, zumal sie auch 
als kommerziell wichtige Formen auf den lokalen 
Märkten der Tropen gehandelt wurden und wer
den. Die erste Beschreibung und Abbildung 
einer großen Landkrabbe stammt von MARC-
GRAV (1648:185). Unter dem Namen „Guanhumi 
Brasiliensibus" gibt er eine recht gute Beschrei
bung aber schlechte Abbildung (Abb. 1) der an 
der tropischen Atlantikküste Amerikas weit ver
breiteten Landkrabbe Cardisoma guanhumi. 
Ebenfalls in diesem Werk wird die Mangrove-
krabbe Ucides cordatus unter dem Namen „Uca 
Una Brasiliensibus" beschrieben und abgebildet 
(Abb. 2). Die von diesem Autor vergebenen Na
men lehnen sich an die in Brasilien bis heute noch 
gebräuchlichen Indianernamen „Guaiamu" und 
„Uca" an (CASTRO 1962: 40). Die Abbildungen 
von MARCGRAV (1648) sind in nachfolgende kom-
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pilatorische Werke (z. B. SACHS VON LEWENHEIMB 
1665) übernommen worden, während Piso 
(1658) nur MARCGRAV reproduziert hat (s. GUD-
GER 1914). KEYE (1659) und ROCHEFORT (1665) 
haben als nächste Autoren des 17. Jahrhunderts 
eine recht ausführliche Beschreibung der Biolo
gie der großen Landkrabben gegeben. KEYE 
(1659: 73, identisch in 1667: 73) beschreibt unter 
dem Namen „Lant-Krabben" den Biotop der 
Mangrovekrabbe Ucides cordatus in Surinam, 
während ROCHEFORT (1665) drei Arten von 
Landkrabben unterscheidet: „Tourlourou", 
„Crabes Manches" und „Crabes peintes". Von 
diesen lassen sich alleine die „Crabes Manches" 
zweifelsfrei als Cardisoma guanhumi identifizie
ren. Die „Tourlourou" stellen sehr wahrschein
lich eine andere Landkrabbe des tropischen 
Amerika, Gecarcinus lateralis, dar, während die 
„Crabes peintes" nicht eindeutig zuzuordnen 
sind. In dieser Publikation werden auch schön 
recht ausführliche Beschreibungen der Biologie 
und der Laichwanderungen gegeben. 

Im folgenden XVIII. Jahrhundert haben eine 
ganze Reihe Autoren große Landkrabben aus ei
gener Anschauung beschrieben. Die erste asiati
sche Landkrabbe beschreibt RUMPHIUS (1705:12) 
unter dem Namen „Cancer Caninus, eerste 
soort". Es handelt sich hierbei um eine Cardiso
ma- Art, die nicht näher identifizierbar ist, zumal 
auch keine Abbildung gegeben wird (HOLTHUIS 
1959: 117). Nach dem von RUMPHIUS angegebe
nen Biotop ist es wahrscheinlich, daß es sich um 
die an indopazifischen Küsten weit verbreitete 
Art C. carnifex handelt. Recht ausführlich sind 
die biologischen Daten, die LABAT (1724) auf den 
französischen Antillen zusammengetragen hat. 
Er unterscheidet „tourlourou", „crabes violets" 
und „crabes blancs", die Gecarcinus lateralis, Ge
carcinus ruricola und Cardisoma guanhumi ent
sprechen. 

In der Folgezeit wurden zunächst von verschie
denen Autoren nur karibische Landkrabben be
handelt, wobei zwei neue Abbildungen publiziert 
wurden. SLOANE (1725: 269, Taf. 2) bildet unter 
„Cancer terrestris, cuniculos sub terra agens" 
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1. „Guanhumi Brasiliensibus" MARCGRAV (aus 
MARCGRAV 1648), die erste Abbildung der amerika
nischen Landkrabbe Cardisoma guanhumi. 

Gecarcinus ruricola ab (Abb. 3), während die von 
CATESBY (1734: 32, Taf. 32) unter dem SLOANE-
schen Namen gegebene Farbabbildung (Abb. 4) 
mehrdeutig ist und sowohl Gecarcinus ruricola 
als auch G. lateralis darstellen kann. Zwei weite
re Autoren dieses Zeitraumes sind FEUILLEE 
(1725) und BROWNE (1756), deren Beschreibun
gen mehrdeutig sind. LINNAEUS (1758:626) kann
te nur eine Landkrabbe, die er Cancer ruricola 
nannte, indem er sich ausdrücklich auf die vier 
letztgenannten Autoren bezieht. Besonders her
vorzuheben ist für diese Periode auch das Werk 
von SEBA, das in den Jahren 1734-1765 erschien 
und dessen dritter Band, der die Crustaceen ent
hält, erst posthum im Jahre 1759 publiziert wurde 
(SEBA starb 1736. - s. HOLTHUIS 1969). Entspre-

2. „Uca Una Brasiliensibus" MARCGRAV (aus MARC
GRAV 1648), die erste Abbildung der heute zu den 
Oeypodidae gerechneten Landkrabbe Ucides corda-
tus von der Atlantikküste Amerikas. 

chend dieser Tatsache ist SEBAS Werk eigentlich 
praelinnaeisch und benutzt die ältere, kompli
zierte Nomenklatur. Er bildet im erwähnten drit
ten Band seines Werkes zwei große Landkrabben 
auf Taf. 20 ab und beschreibt sie unter den Na
men: „Cancer sulcatus, terrestris, sive montanus, 
Americanus" (Taf. 20 Fig. 5. - s . Abb. 5) aus Cu-
racjao entspricht der Antillen-Landkrabbe Ge
carcinus ruricola und „Cancer Pagurus, hirsutus, 
Americanus, pronus" (Taf. 20 Fig. 4. - s . Abb. 6) 
der Mangrovekrabbe Ucides cordatus. LINNAEUS 
beschrieb 1763 Cancer cordatus aus Surinam, da
mit war der heute gültige Name für die Mangro
vekrabbe eingeführt. Im Jahre 1796 wurde die er
ste asiatische Landkrabbe von J. F. W. HERBST 
als Cancer carnifex benannt, beschrieben und ab
gebildet, so daß am Ende des Jahrhunderts drei 
Arten großer Landkrabben bekannt waren: die 
amerikanischen Cancer ruricola und C. cordatus 
sowie die asiatische C. carnifex. 

Im XIX. Jahrhundert begann man mit der Auf
spaltung der alten LiNNESchen Gattung Cancer. 
Es wurden in unterschiedlichen Publikationen 
die Gattungen Gecarcinus, Cardisoma, Ucides, 
Gecarcoidea, Discoplax und Epigrapsus einge
führt. Viel wichtiger ist aber die in dieser Periode 
einsetzende Diskussion über die Verwandt
schaftsbeziehungen der Krabben. Hierbei wurde 
bald erkannt, daß die Landkrabben hochentwik-
kelte Formen sind. Sie wurden in eine eigene Tri-
bus gestellt und mit dem Namen „Gecarciniens" 
belegt. Bei dieser Klassifikation blieb es im Prin
zip bis heute. Erst in jüngster Zeit haben CHACE & 
HOBBS (1969) und TÜRKAY (1970) eine Verände
rung im Umfang der Familie Gecarcinidae vorge
nommen, indem sie die Mangrovekrabbe Ucides 
zu den Reiterkrabbenartigen (Oeypodidae) 
überführten, innerhalb derer sie nach TÜRKAY 
(1983) mit der australischen Mangrovekrabbe 
Heloecius zusammen eine eigene Unterfamilie 
bildet. 

Einen sehr wichtigen Aspekt der Landkrab
benforschung unseres Jahrhunderts bilden die 
sich, insbesondere ab Beginn der sechziger Jah
re, intensivierenden Untersuchungen zur Biolo
gie, Ökologie, Physiologie und Ethologie. Durch 
diese sind wir heute über einige Arten sehr gut 
orientiert, so daß diese zu den bestbekannten 
Krabben zählen. Allerdings betrifft dies nur die 
häufigeren Formen mit einem weiten Verbrei
tungsgebiet, insbesondere die in Amerika vor
kommenden. Von einer monographischen Zu
sammenschau sind wir noch weit entfernt. 
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3. „Cancer terrestris, cuniculos sub terra agens" 
SLOANE (aus SLOANE 1725), erste Abbildung Gecarci
nus ruricola, einer Landkrabbe von den Antillen. 

Die Landkrabbenarten der Welt und ihre Ver
breitung 

Die Landkrabben der Familie Gecarcinidae 
sind tropische Tiere. Sie sind streng an diese Kli-
mate gebunden und können daher fast als Indika
tororganismen betrachtet werden. Gründe für 
diese Tatsache lassen sich bisher nicht angeben, 
es ist aber auffällig, daß die 20 °C-Isotherme des 
Meerwassers nirgends nach Norden bzw. Süden 
überschritten wird. 

Innerhalb der Familie lassen sich drei scharf 
unterscheidbare Gruppen ausmachen, deren Be
ziehungen zueinander noch nicht klar sind. 

1. Die Gattung Epigrapsus mit zwei Arten (politus 
und notatus) ist auf den Indopazifik beschränkt, be
sonders häufig erst vom Indomalayischen Archipel 
an nach Osten. Es handelt sich um kleine Formen, 
über deren Biologie so gut wie nichts bekannt ist. Sie 
nehmen innerhalb der Familie eine recht isolierte 
Stellung ein. 

2. Die Cardisoma-Gxuppe, die nach neueren ana
tomischen Untersuchungen aus zwei Gattungen zu
sammengesetzt ist: Cardisoma hat mit vier Arten (gu-
anhumi, crassum, armatum und carnifex) eine welt
weite Verbreitung. Diese großen Formen kommen 
stets in einer gewissen Küstennähe und am Außen
rand von Mangroven vor. Sehr bekannt sind die 
Laichwanderungen der Weibchen, die bei Voll- und 
Neumond einsetzten. 

Die zweite Gattung, Discoplax, ist rein indopazi
fisch. In ihr werden drei Arten unterschieden (hirti-
pes, rotundum und longipes). Über die Biologie die
ser Arten ist sehr wenig bekannt. Nach bisherigen Er-

4. „Cancer terrestris, cuniculos sub terra agens" CA-
TESBY (aus CATESBY 1734), eine atlantisch-amerikani
sche Landkrabbe, entspricht nach heutiger Auffas
sung Gecarcinus ruricola oder G. lateralis. 

kenntnissen scheinen sie keine organisierten Laich
wanderungen durchzuführen. 

3. Die Gecarcinus-Gmppo beinhaltet drei Gattun
gen, deren Arten z. T. eine sehr lokale Verbreitung 
haben. Sie stellen die am besten an das Leben am 
Land angepaßten Krabben dar. Gecarcinus ist auf 
Amerika beschränkt und weist neben der weiter ver
breiteten G. lateralis (Atlantikküste von Bermuda bis 
Guayana und Pazifikküste von Mittelamerika bis 
Peru) eine auf die Antillen beschränkte große Art 
(G. ruricola) auf. 

Johngarthia ist interessanterweise auf Inseln be
schränkt: planatus auf Revilla Gigedo (vor der Küste 
Mexikos) und Clipperton; malpilensis auf Malpelo 
(vor der Pazifikküste Kolumbiens); lagostoma auf 
Fernando Noronha, Atol das Rocas (querab Pernam-
buco, Brasilien), Trinidade (Südatlantik) und Ascen-
sion (mittlerer Südatlantik); weileri auf die Inseln des 
Golfs von Guinea (Sao Thome, Annobon, Rolas, 
Fernando Poo). Es ist bislang völlig unklar, wie die 
Rekrutierung der z. T. sehr dichten Inselpopulatio
nen verläuft, da die Tiere an Punkte im Ozean gebun
den sind und diese wiederfinden müssen. FIMPEL 
(1975) hat die Hypothese aufgestellt, daß sich die 
Larven nach dem Absetzen sogleich an Lithotham-
nien und anderen Litoralalgen festkrallen. Diese An
nahme konnte er jedoch nicht positiv belegen. 

Gecarcoidea ist eine rein indopazifische Gattung 
mit einer weiter verbreiteten (lalandii) und einer sehr 
lokalen, auf Cocos Keeling Island und die Weih
nachtsinsel im Indischen Ozean beschränkte Art (na-
talis). 

Aus dieser Übersicht geht hervor, daß die 
Landkrabben der Familie Gecarcinidae weltweit 
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5. „Cancer sulcatus, terrestris, sive montanus, Arae-
ricanus" SEBA (aus SEBA 1759) entspricht nach heuti
ger Auffassung Gecarcinus ruricola. 

17 Arten umfassen, mithin eine recht kleine 
Gruppe hochspezialisierter Tiere darstellen. 

Landanpassungen 
Ein wesentliches Problem, dem sich Landtiere 

gegenübersehen, ist das des Wasserhaushaltes. 
Auch Landkrabben müssen Einrichtungen ent
wickelt haben, die eine Austrocknung verhin
dern, zumal ihre Kutikula nicht wie bei den In
sekten mit einer Wachsschicht versehen und da
mit für Wasser dampf durchlässig ist. Eine ver
gleichende Untersuchung von HERREID (1969 a, 
b) hat jedoch gezeigt, daß bei Landkrabben der 
Gattungen Gecarcinus und Cardisoma der Was
serverlust durch Verdunstung in der Zeiteinheit 
deutlich geringer ist als bei semiterrestrischen 
und marinen Krabben. Darüber hinaus erzeugt 
die erhebliche Körpergröße ein günstigeres Ver
hältnis von Volumen zu Oberfläche. Dies alles ist 
aber noch nicht ausreichend, um den großen 

6. „Cancer Pagurus, hirsutus, Americanus, pronus" 
SEBA (aus SEBA 1759) entspricht nach heutiger Auf
fassung Ucides cordatus. 

Landkrabben die Besiedlung wirklich trockener 
Lebensräume zu erlauben. Sie bleiben daher auf 
die feuchten Tropenregionen beschränkt und 
weichen den heißen Tagen durch Nachtaktivität 
aus. Dabei muß aber festgehalten werden, daß 
die Aktivitätsperiode zumindest eines Teils der 
Arten flexibel ist und sich nach dem vor Ort vor
liegenden Kleinklima richtet. Auch haben die 
Krabben die Fähigkeit zur aktiven Wasserauf
nahme aus feuchtem Substrat, so daß sie schon 
bei geringer Feuchtigkeit ihre Wasserbilanz ver
bessern können. 

Die Atmung der Krabben erfolgt durch Kie
men. Auch bei Landkrabben sind diese Organe 
erhalten. Da die Kiemenhöhlen dieser Tiere mit 
Luft gefüllt sind, besteht allerdings die Gefahr 
des Kollabierens und Zusammenklebens. Dem 
wird durch Reduktion der Anzahl an Kiemen
blättern und Versteifung derselben sowie durch 
Ausbildung von Kutikulazapfen vorgebeugt, die 
die Kiemenblätter auseinanderhalten. Trotzdem 
müssen die Kiemen stets feucht gehalten werden. 
Außer dieser Modifikation der Kiemen ist die 
Wand der Kiemenhöhle mit einem schwammigen 
Gewebe mit großer Oberfläche versehen, das 
stark durchblutet ist und dem direkten Gasaus
tausch dient. Die Kiemenhöhle der Landkrabben 
hat sich somit zur Lunge entwickelt (s. POWERS & 
BLISS 1983, dort weitere Literatur). 

Die Kommunikation der Meereskrabben läuft 
hauptsächlich über Schall- und chemische Signa
le. Optische Signale spielen dagegen eine unter
geordnete Rolle und sind nur für den Nahbereich 
wirksam. Bei Landkrabben hingegen scheiden 
chemische Reize für die Kommunikation im 
Fernbereich aus. Die Individuen verständigen 
sich über Substratschall (Erzeugung und Wahr
nehmung von Vibrationen des Bodens) und opti
sche Signale. KLAASSEN (1973) konnte zeigen, 
daß eine bestimmte Frequenzfolge von Bodenvi
brationen bei Gecarcinus lateralis Balz, Besänfti
gen oder Drohen bedeutet. Der angebalzte Part
ner wird zuvor optisch wahrgenommen (KLAAS
SEN 1975). HENNING (1975 b) konnte durch Atrap-
pen- und Spiegelversuche belegen, daß der Ge
sichtssinn bei der Einleitung des Kampfverhal
tens von Cardisoma guanhumi eine große Rolle 
spielt. Substratschall kann aber auch von dieser 
Art wahrgenommen werden und ist z. B. zur Or
tung der Beute sehr wichtig (HENNING 1975a). 
Diese Umstellung des Kommunikationssystems 
und der Hierarchie der Sinne erscheint unter dem 
Aspekt der Landanpassung logisch. Der Ver-
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gleich macht gleichzeitig auch deutlich, daß auf 
der ethologischen Ebene von einer echten Land-
tierwerdung gesprochen werden kann. 

Dieses wirft auch ein anderes Licht auf die soge
nannten semiterrestrischen Krabben. Man darf diese 
nicht einfach als Übergangsstadien vom Meer zum 
Land deuten, nur weil sie amphibische Lebensräume 
besiedeln und sich damit in ihrer Physiologie (Was
ser- und Salzhaushalt etc.) nicht auf terrestrische Si
tuationen einzustellen brauchen. Im Gezeitenbe
reich leben Krabben sehr unterschiedlicher Ver
wandtschaftsgruppen nebeneinander. Wesentlich für 
ihre Einstufung ist das von ihnen an den Tag gelegte 
Verhalten. Marine Krabben, die die Trockenperiode 
des Niedrigwassers gut überstehen können, um-bei 
Hochwasser die großen Nahrungsressourcen zu nut
zen, verweilen während der Ebbe inaktiv, sie über
dauern diese Zeit einfach nur. Im selben Biotop le
bende Winkerkrabben entfalten alle ihre Lebensakti
vitäten bei Ebbe und überdauern die Flutperiode 
inaktiv in ihren Höhlen, die sie durch einen Schlick
pfropf verschließen. Obwohl sie im selben Lebens
raum vorkommen, muß man sie daher als Landtiere 
bezeichnen. Hieraus wird deutlich, daß der Land
gang zu einem qualitativen Umschwung führt, wenn 
gewisse Voraussetzungen vorliegen. Die Bezeich
nung „semiterrestrisch" täuscht darüber hinweg. 

Zum Abschütteln der Larven müssen die 
Landkrabbenweibchen das Meer aufsuchen. Die 
aus den Eiern schlüpfenden Zoea-Stadien ma
chen eine auch sonst für Krabben übliche Ent
wicklung im Meeresplankton durch und gelangen 
als Jungkrabben wieder an Land. Die von den 
Weibchen durchgeführten Laichwanderungen 
sind für eine Anzahl Arten gut bekannt und bie
ten für die ansässige Bevölkerung die beste Gele
genheit zum Fangen der Tiere. Diese werden da
her bereits in der alten Literatur beschrieben. 
Der Grund für Massenwanderungen einiger Ar
ten ist wohl darin zu suchen, daß das Abschütteln 
der Larven am besten bei einer besonders günsti
gen Flutsituation (hohe Springtide) erfolgt, da
mit die Weibchen nur eine möglichst kurze Strek-
ke ungeschützt über Land zu laufen brauchen. Es 
liegt also nahe, den Fortpflanzungszyklus wie das 
Ablaichverhalten durch die Mondphase steuern 
zu lassen. Bei Cardisoma guanhumi finden die 
Laichwanderungen im lunaren und semilunaren 
Rhythmus statt, d. h. die eiertragenden Weib
chen wandern in großen Scharen bei Voll- und 
Neumond zum Meer, um ihre Larven abzuschüt
teln (HENNING 1975b). Bei Gecarcinus lateralis 
treten hingegen die jeweiligen Ablaichmaxima 
einige Tage danach auf. Bei dieser Art wird auch 

die Ovarienreifung und damit der gesamte Fort-
pflanzungszyklus von den Mondphasen gesteuert 
(KLAASSEN 1975). Bei Auftreten ausgesproche
ner Trockenzeiten findet bei Gecarcinus das 
Fortplanzungsverhalten außerhalb dieser statt. 
In ariden Klimaten geht diese Eingrenzung der 
Fortpflanzungsperiode noch weiter, so daß etwa 
bei Johngarthia lagostoma eine zeitlich sehr enge 
Ablaichphase vorliegt (FIMPEL, nach KLAASSEN 
1975). Die lunarperiodische und klimatische 
Steuerung des Fortpflanzungsverhaltens ist ver
ständlich, da beide Zeitgeber an Land wahrge
nommen werden können und der erste eine gute 
Beziehung zur Tidephase herstellt. Es handelt 
sich hierbei insofern um eine Landanpassung, als 
„semiterrestrische" Krabben die Tidephase auch 
direkt wahrnehmen können. Das Problem stellt 
sich somit nur für die Landkrabben. 

Der Lokomotionsapparat der Krabben ist be
reits im Meer der von im Vergleich zu den „lang-
schwänzigen" Formen guten Läufern. Beim 
Übergang an Land stellt sich jedoch das Problem 
der Statik in größerer Schärfe. Das Stehen der 
Krabben sowie das statische Ausbalancieren ver
braucht Muskelkraft, die der Lokomotion verlo
rengeht, da beide Aufgaben von derselben Mus
kulatur wahrgenommen werden müssen. An 
Land entfällt der Auftrieb des Wassers, so daß 
bei unveränderter Körpergestalt mehr statische 
Leistung erbracht werden müßte. Eine schlechte 
Statik, die im Wasser noch tolerabel ist, kann an 
Land nicht genutzt werden. Das bedeutet, daß 
nur solche Krabben an Land gehen konnten, die 
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7. Gecarcinus lateralis von der Pazifikküste Kolum
biens, weiße Form. 
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8. Cardisoma guanhumi, eine atlantisch-amerikani
sche Landkrabbenart, die von Florida bis Brasilien 
vorkommt. 

zuvor ihre Statik optimiert hatten. Dies geschieht 
in einem grundsätzlichen Evolutionstrend der 
Verbreiterung des Thorakalsternums. Dadurch 
gerät der Schwerpunkt der Krabbe weiter nach 
hinten, zwischen die dritten Beinpaare, so daß 
der Körper gut ausbalanciert ist (TÜRKAY 1983). 
Die eingesparte statische Kraft kann der Loko-
motion zugute kommen. Nur Krabben dieses ho
hen Evolutionsniveaus haben es geschafft, das 
Land zu besiedeln. Dies zeigt einmal mehr, daß 
die „semiterrestrischen" Krabben eher Landtiere 
sind, da auch sie einen solchen Lokomotionsap-

9. Cardisoma guanhumi, eine amerikanisch-atlanti
sche Landkrabbenart, lebt auch in den Randberei
chen der Mangrove. 

parat aufweisen. Um so mehr läßt sich dieser Zu
stand bei den echten Landkrabben feststellen 
und belegen. 

Übergang mariner Krabben an Land 
Alle im vorangegangenen Abschnitt vorge

stellten Adaptationen müssen sich allmählich 
entwickelt haben. Völlig unvorstellbar wäre eine 
Vorausentwicklung in Hinblick auf den späteren 
Landgang. Entwicklungsgeschichtlich ist der Er
werb solcher Fähigkeiten nur vorstellbar, wenn 
eine allgemeine Effizienzsteigerung der jeweili
gen Apparate, etwa des Lokomotionssystems, 
ergänzt wird durch Adaptationen im öko-physio-
logischen Bereich, die ohne einen gewissen Um
weltstreß nicht vorstellbar sind. TÜRKAY (1973) 
hat für die Besiedlung extremer Lebensräume, 
darunter auch das Land, ein Modell entwickelt, 
das von der Auswirkung von Meerestransgressio-
nen und -regressionen ausgeht. In den Phasen 
weiträumiger Transgressionen weiten sich dem
nach die litoralen Lebensräume aus, es handelt 
sich um eine Phase, in der das Leben am Boden 
des Flachmeeres luxurieren kann. Eine Phase der 
Artaufspaltung und vielfältiger Einnischungen 
setzt ein. Bei der nach einiger Zeit folgenden Re
gressionsphase tritt das Gegenteil ein. Der litora-
le Bereich engt sich ein, die Konkurrenz wird 
stärker, viele Arten sterben aus. Wesentlich für 
einen möglichen Landgang ist nun, daß die Ar
ten, die alle Voraussetzungen etwa im Lokomo-
tionssystem im Litoral erworben hatten, in die
sem Gebiet „adaptiv verweilen" können. Sie 
bleiben am Ort und die Umweltbedingungen 
werden allmählich extremer. Von den prinzipiell 
zur Verfügung stehenden Formen können nur 
solche überleben, deren Physiologie sich um
stellt, so daß eine Auswahl aus bereits vorhande
nem getroffen wird. Nach der notwendigen Um
stellung sind aus Meeresorganismen Landtiere 
geworden. Wichtig ist aber auch, festzuhalten, 
daß nicht einfach der Druck der Umwelt Landtie
re erzeugt hat. Vieles muß bereits im marinen Le
bensraum vorgebildet gewesen sein, damit eine 
Umstellung auf das Landleben zum Erfolg wird. 
Liegen diese konstruktiven Voraussetzungen 
nicht vor, gibt es kein „adaptives Verweilen" son
dern nur das Aussterben. 

Dieses Modell hat den Vorteil, die langsame 
und graduelle Umwandlung erklären zu können. 
Es ist daher unnötig, einen direkten Weg an Land 
zu postulieren, der über „semiterrestrische" zu 
terrestrischen Krabben ginge. Wie aus der hier 
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entfalteten Argumentation folgt, sind die „semi
terrestrischen" Krabben Landtiere, die nur in ge
wissen physiologischen Dingen nicht der Not
wendigkeit gegenüberstehen, extreme Adapta
tionen aufzuweisen. Sie sind daher auch nicht 
oder nur in sehr beschränktem Maße als Modelle 
für die Übergangsformen brauchbar. 

Sehr interessant ist die Frage, wie es mit den 
Landkrabben weitergehen wird. Noch sind sie an 
die Küste und an feuchte Biotope gebunden. Im 
Bereich des Wasserhaushaltes, der Atmung und 
der Fortpflanzung ist sicher noch eine Weiterent
wicklung denkbar, zumal die Besiedlung des 
Landes mit Krabben noch sehr jung ist und nur in 
das Tertiär zurückreicht. Wird es einmal Krab
ben als vom Wasser unabhängige Tiere im Bin
nenland geben, wie Käfer oder Tausendfüßler? 
So faszinierend auch der Versuch einer Antwort 
wäre, kann man lediglich sagen, daß vieles mög
lich, aber wegen der großen Komplexität der Sy
steme nicht voraussagbar ist. 
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Gotthard Richter 

Celktloseverdaiieng bei Gastropodenlarven 
aus dem tropischen Atlantik 

„Teleplan" (weitwandernd) nennt SCHELTEMA 
(1971) Larvenformen, die 1) aus dem küstenna
hen Flachwasser-Benthos stammen, 2) regelmä
ßig im Hochsee-Plankton gefunden werden, 3) 
eine lange pelagische Entwicklungszeit haben 
und 4) die Art über weite Meeresgebiete verbrei
ten können. In mehreren Arbeiten habe ich über 
die mehr oder weniger weitgehenden Anpassun
gen solcher Larven (und anderer pelagischer Ga
stropoden) an die besonderen Bedingungen des 
freien Wasserraums berichtet (RICHTER 1973, 
1977). Im folgenden Beitrag wird nachgewiesen, 
daß einige Langzeitlarven von Meeresschnecken 
fähig sind, Cellulose zu spalten und sich damit 
eine zusätzliche Energiequelle, die Cellulosepan-
zer von Dinoflagellaten, erschlossen haben. Cel-
lulasen, ob durch symbiontische Bakterien oder 

körpereigen erzeugt, sind nur von herbivoren 
Schnecken bekannt (STONE & MORTON 1958), da 
sie auch nur für das Aufschließen pflanzlicher 
Nahrung benötigt werden, und die untersuchten 
Larven ernähren sich auch bevorzugt von pflanz
licher Nahrung, einzelligen planktonischen Al
gen. Dagegen sind die metamorphisierten Tiere 
der meisten der hier untersuchten Arten rein car-
nivor (Mollusken-, Polychaeten- oder Aasfres
ser) , so daß ein Cellulose-spaltendes Ferment für 
sie sinnlos wäre. Die Fähigkeit zur Cellulose-
Verdauung scheint hier also auf die - allerdings 
sehr lange - Larvenzeit beschränkt zu sein. 

Auf der Basis umfangreicher Lebendbeobach
tungen über Nahrungsaufnahme und -Verdauung 
bei planktotrophen Gastropodenveligern schrei
ben FRETTER & MONTGOMERY (1968, S. 503): „All 
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