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sehr auffillige Annéiherung an den xanthoiden Typus. Leider sind
Antennar- und Mundregion dieser Gattung nicht bekannt.:

Sichere Schliisse sind ans diesen Befunden naturgemifl vor-
liufig nicht aufzubauven. KEs mifte die Mund- und Antenuarregion
derin Frage stehenden Gattungen griindlich neu untersucht werden.
Immerhin ergibt sich, daf die primitiven unterkretazischen
Dynomeniden uund die dltesten Xanthimorphen morpho-
logisch unmittelbar aneinander anschlieflen, woraus ge-
folgert werden kann, daff die Xanthimorphen schon in
der Unterkreide itber Dynomeniden aus Dromiomorphen
sich entwickelt haben.

Sehr klar und eindeutig ist schlieblich die dritte Abteilung
der Brachyuren, die Ozystomata, durch die oxystome Mundbildung
umschriecben. Das Tribus der Gymmnopleura hat seine Hauptent-
faltung schon in der Kreide und dem Alttertiir. Sowohl durch
die geologische Verbreitung, wie anch durch das primitivere, weniger
reduzierte Sternum weist sich die Familie der Raninellidae als die
primitivere aus. Die Entwicklung ist eine sehr charakteristische:
die linglich ovale Karapaxform bleibt erhalten; dagegen zeigt der
Vorderrand eine fortschreitende Differenzierung und das Sternum
eine fortschreitende Reduktion. Die urspriinglich deutliche Kara-
paxgliederung verschwindet nahezu vollkommen. Die in beiden
Geschlechtern koxale ILage der Geschlechtsoffnungen, das nuor
unvollstiindig eingeschlagene Abdomen und die sehr charakte-
ristischen, aber primitiven Scheren — der Propodus ist nicht zu
einem eigentlichen Scherenfinger verlingert, sondern einfach
distal verbreitert und der Dactylus wird dagegen eingeklappt —
stellen die Gymnoplenren auf eine durchweg niedrige Organi-
sationsstufe.

Demgegeniiber zeigen die Calappoide mehr brachyuren Habitus.
Als die primitivsten Vertreter dieses Tribus gelten meist die
Dorippiden, die durch die subdorsale Liage des letzten oder der
beiden hinteren Pereiopoden an gewisse Dromiaceen erinnern und
an solche anschlieBen sollen. Auch die in beiden Geschlechtern
koxale Lage der Geschlechtsoffnungen wird fir diese Annahme
ausgewertet. Dem steht gegeniiber, daB die Dorippiden fossil erst
vom Kozin an aufltreten, wihrend die Callappiden schon vom Gault
an eine reiche Entwicklung aufweisen. Bei diesen letzteren sind
die Pereiopoden normal entwickelt; das gleiche gilt wohl auch fir
die primitiveren Gymnopleuren (Raninelliden), wihrend die jiingcren
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Vertreter derselben ebenfalls subdorsale Lage des letzten Pereio-
poden zeigen. Die Umbildung und subdorsale Lage der hinteren
Pereiopoden diirfte daher auch bei den Dorippiden erst sekundir
und unabhingig entstanden sein. ’

Die iltesten Vertreter der Calappoida sind die Calappiden,
mit der im Gault formenreich vertretenen Gattung Necrocarcinus.
In Oberflichengliederung und Skulptur zeigt diese Gattung weit-
gehende Ahnlichkeiten mit den gleichzeitigen Raninelliden (z. B.
Notopocorystes). Die vorhandenen Unterschiede im Karapax sind
einzig durch die stirkere Verkiivzung desselben bei Necrocarcinus
bedingt. Bei den rezenten Calappiden sind die weiblichen Ge-
schlechtsoffoungen sternal und das Abdomen ist fest unter das
Sternum geschlagen. Ob das auch fiir Necroearcinus gilt, ist durch-
aus zweifelhaft, ja unwahrscheinlich. Das Abdomen ist zwar nicht
bekannt, aber gerade diese Tatsache, dall es nie mit dem Karapax
zusammen erhalten ist, deutet darauf hin, dafl es nicht fest ein-
geschlagen war. Auch die noch urspriinglichere, koxale Lage der
weiblichen Geschlechtsoffnungen — entsprechend dem Verhalten
der Gymnopleuren — ist walrscheinlich. Die Schere zeigt bei
Necrocarcinus bemerkenswerterweise den gleich primitiven Habitus,
wie bei den Gymnopleuren.

Was trotzdem gegen eine Herleitung der Calappiden von
{rymnopleuren spricht, das ist die Ausbildung des Sternums. Schon
die primitivsten Gymmnopleuren besitzen die charakteristische Aus-
gestaltung der vorderen Sternalsegmente. Leider ist bei Neero-
carcinus auch das Sternum nicht bekannt. Aber von den rezenten
Calappiden aus geschlossen, war dasselbe auch” bei Necrocarcinus
normal einfach entwickelt. So wird es wahrscheinlicher, dafl die
Calappiden zwar nicht unmittelbar aus Gymnopleuren
hervorgegangen sind, dall aber doch beide Gruppen durch
eine gemeinsame Stammform mifeinander verkniipft sind.
Die Anniherung zwischen den unterkretacischen Gymmnopleuren
und Necrocarcinus, die typisch oxystome Mundbildung 148t kaum
eine andere Moglichkeit zu. Withrend nun die Gymnopleuren in
vieler Hinsicht primitiv bleiben — wurden sie ja doch vielfach
den Anomuren zugerechnet, denen sie auch ihrer Organisations-
stufe nach weitgehend entsprechen —, werden die Calappiden schon
in Necrocarcinus brachyuroid. Und diese brachyuroide Entwicklungs-
gruppe zeigt im Gegensatz zu den Gymnopleuren eine sehr reiche
Entfaltung.
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Die Dakoticancriden darften wohl in die nichste Nihe von
Necrocarcinus gehoren, nicht zu den Dromiaceen. Doch sind ein-
gehendere Untersuchungen hiertiber abzuwarten.

Daf3 die Dorippiden nicht als primitiv anzusehen sind,
wurde schon kurz erwihnt. Der ilteste Vertreter der Familic

—— Goniochele aus dem FEozin — hat zwar schon subdorsal ver-

lagerte, hintere Pereiopoden und klingt auch soust stark an rezente
Dorippiden an; auf der andern Seite schliefit diese Gattung aber
unmittelbar an gewisse , Necrocarcinus“-Formen an, so z. B. an
SNeer © Hamnae RATHB. Noch engere Beziehungen diirften zu
Orithopsis aus dem Gault bestehen. Bezeichnenderweise zeigen
die Scheren von Gondochele auch noch den Typus der Necrocarcinus-
Schere, im Gegensatz zu den rezenten Dorippiden. So ldBt sich
morphologisch die Abspaltung der Dorippiden von Ca-
lappiden recht gut verfolgen, trotz dem nicht reichlichen, vor-
liegenden Material. Die noch koxale Lage der Geschlechtsoffnungen
und das unterkretacische Alter der Gattung Orithopsis deutet an,
daB die Dorippiden sich frithzeitig schon abgespalten haben.

Die hochste Differenzierung erreichen die Oxystomen in den
erst mit dem Tertiir erscheinenden Lieucosiiden. Das geringe
fossile Material erlaubt leider keine Klarung der Entwicklung
innerhalb der heute sehr formenreichen Familie. Die starken
morphologischen Ankliinge der Leucosiiden an die alttertiire
Gattung  Calappilia macht Herkunft von Calappiden sehr
wahrscheinlich.

Was die Herkunft der Oxystomen befrifft, so sind hier in
erster Linie die Gymmnopleuren und Necrocarcinus als die primi-
tivsten und iltesten Vertreter zu beriicksichticen. BoOURNE hat
die Gymnopleuren unmittelbar von Astacuren abgeleitet, ohne den
Umweg fiiber die Dromiaceen, eine Ansicht, die VAN STRAELEN
tbernommen hat, wihrend Verfasser (LORENTHEY-BEURLEN) cine
Herleitung von Anomuren (Hippidea) annehmen wollte. Sicher ist,
dall Xanthimorpha, Caneriforma usw. entsprechend dem anders-
artigen Mundrahmen, der vielfach koxalen Lage der Geschlechts-
offnungen und dem hohen Alter der Oxystomen von vornherein
auszuscheiden haben. In I'rage kommen entweder primitive Dromi-
aceen (Prosoponiden) oder unmittelbar makrure Formen. Unter
den makruren Formen haben die Twichelida wmit ihren hoch ent-
wickelten Scherenfiifen von vornherein auszuscheiden, ebenso die

stark differenzierten Kryoniden und Seyllariden. Den Pemphicoida
Fortschritte der Geologic u. Palacontologic. Heft 26 (Beurlen) 27
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gegeniiber fehlen zeitliche und morphologische Zwischenglieder.
s Dbleiben sonach nur die Anomocarida, die ja in den Lithodidae
(Paguridea) die Tendenz zur Brachyurenbildung erkennen lassen.
Doch 148t die Ausbildung der Scheren, des Sternums und die ab-
weichende Oberflichengliederung das sehr wenig wahrscheinlich
sein.  So kommen praktisch nur die Prosoponiden oder die Homo-
lodromiiden in Frage. Und tatsichlich besteht kein Grund, der
eine derarlige Herleitung unméglich machen wirde; im Gegenteil
rein morphologisch wie zeitlich schliefen die unterkre-
tacisechen Raninelliden unmittelbar an Prosoponiden an.

Die Brachyuren stellen somit eine vollkommen ein-
heitliche, monophyletische Gruppe dar — im Gegensatz zu
den verschiedenen Versuchen der letzten Jahre (BOURNE, vAN
StraVLEN und der Verfasser), die Brachyuren als polyphyletisch
zu betrachtey —, deren primitivste Vertreter durch die Homo-
lodromiiden und Prosopouniden im Jura dargestellt sind, die also
gleichzeitig mit den Anomuren (Galatheites, Palaeomunidopsis) aut-
treten. Zwischen diesen dltesten Vertretern der beiden Abteilungen
hestehen nun zahlreiche grundsitzliche Ubereinstimmungen, die
durch die weitere Entwicklung, die in vielen Punkten parallel ver-
l4uft, noch vermehrt werden. So ist gemeinsam der Grundtypus
der Karapaxgliederung, die Ilerausbildung eines scharfen Seiten-
randes, die ¥ntwicklung eines kriftigen Sternums, die Pendenz,
das Abdomen unter das Sternum zu klappen; weiterhin zeigen
Mund- und Antennarregion weitgehende Ubereinstimmungen, die
Ontogenie verliduft fast vollkommen gleichartig; die Kiemen zeigen
iibereinstimmende Kntwicklung unsw. Anomuren und Brachyuren
sind sonach zweifellos nahe miteinander verwandt; ihr gleichzeitiges
Auftreten zeigt, daf sie sich durch verschiedenartige Differenzierung
von einer gemeinsamen Stammform aus entwickelt haben. Dabei
stellen die Anomuren die Gruppe dar, die offensichtlich auf primi-
tivem Entwicklungsstadium stehen geblieben ist, wihrend die
eigentlich sich weiterbildende Gruppe die Brachyuren darstellt.

Zusammenfassend crkennen wir:

1. Die Heterura treten im Jura auf, and gleich mit ihrem
ersten Auftreten spalten sie sich in ihre beiden Abteilungen Ano-
mura und Brachyura, die sich vollkommen getrennt weiter ent-
wickeln.

2. Wihrend die Anomura nie eine reichere Emtwicklung er-
lebt haben, entwickeln sich die Brachyuren unglaublich formenreich.
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3. Kine erste Kntfaltungsperiode erleben die Brachyuren
schon im Oberjura, indem von den primitivsten Homolodromiiden
aus die Homoliden, Prosoponiden, Dynomeniden sich herausbilden.

4. Die Hauptentfaltung und der Ubergang vom ano-
muren zum dromioiden Entwicklungsstadium erfoigt jedoch
erst in der Unterkreide.

5. In dieser Periode bilden sich aus den Dynomeniden die
primitivsten Xanthimorphen, doch tritt diese Gruppe zundchst noch
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Calappoida ;S
Gy »]il o §
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Fig. 54. Entwicklungsschema der Brachyuren.

stark zuriick, aus den Prosoponiden oder Homolodromiiden bilden
sich die Oxystomen. Ebenfalls an Prosoponiden (Coelopus) schlieBen
die auf dromioidem Kuntwicklungsstadium stehenbleibenden Oeypo-
doiden amn.

6. Eine dritte, ebenfalls wieder explosiv reiche Knt-
faltungsperiode fillt in die oberste Kreide und die Wende gegen
das Tertifir: nunmehr bildet sich das eigentliche Brachyurenstadinm
heraus. Aus den Homoliden entstehen die Oxyrrbynchen und
Cancriformia, aus den Homolodromiiden die Dromiiden. Die Oxy-
stomen erleben die reiche Kntfaltung der brachyuroiden Calappoida,
und die bis dahin zuriickiretenden Xanthimorphen werden zur vor-
herrschenden Gruppe innerhalb der Brachyuren.

27%
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5. Beziehungen zwischen den vier Unterordnungen

Anomocarida und Heferura treten erst vom Jura an auf;
Tyichelida und Palinura machen schon in der M'rias eine reiche
Entwicklung durch. Die beiden letzteren Unterordnungen sind
daher auch als die primitiveren anzusehen; die ersteren als die
abgeleiteten und hoher differenzierten. Windeutig ist das auf den
ersten Blick bei den Heteruren, die ja unter simtlichen Dekapoden
die stirkste Abwandlung vom urgprilnglichen Typus erfahren haben.
Weniger eindentlg scheint das fiir die Anomocarida zu gelten;
werden ja doch seit Boas allgemein die Natantier in ihrer Ge-
samtheit als besonders primitiv betrachtet — also auch die Eucy-
phiden —, insbesondere die Gruppen, denen im adulten Stadium
noch ein HExopodit auf den Pereiopoden zukommt. Demgegeniiber
ging freilich schon aus fritherem hervor, daBl der Besitz von Exo-
poditen bel einigen Subtribus der Hucyphiden nicht als primitives
Merkmal, sondern als besondere Spezialisierung zu betrachten sei.
Ferner deutet die Tatsache, dafl Tendenz zur Brachyurenbildung
auch bei den Anomocarida besteht, daranf hin, daf diese auf hoherer
Organisationsstufe stehen als die rein makruren Tricheliden und
Palinuren.

Es seien zunichst Herkunft und Beziehungen dieser beiden
jiingeren Unterordnungen betrachtet. Innerhalb der Anomocariden
werden die Kucyphiden, entsprechend ihrer natanten Lebensweise,
im allgemeinen an die Penaeiden angeschlossen, wihrend die Herpo-
cariden iiber die Thalassiniden von Nephropsiden hergeleitet werden.
Wie schon oben gezeigt, gehen die Kucyphiden in Wirklichkeit
auf primitive Thalassiniden zuriick und haben mit den Penaeiden
nicht das geringste zu tun. Da auch die Paguriden auf Tha-
lassiniden zuriickgehen, ist cinzig die Frage nach der Herkunft
der Thalassiniden kurz zu diskutieren.

Koénnen die Thalassiniden tatséichlich von Nephropsiden ab-
geleitet werden? Gemeinsam mit den Nephropsiden sind die Tricho-
branchien; eine Ubereinstimmung, die aber simtliche primitivere
Dekapoden mit umfaBt, und daher bedeutungslos ist. Gemeinsam
ist die Verkleinerung des ersten Abdominalsegments, aber auch
das ist ein Merkmal, das siimtlichen reptanten Dekapoden zukommt
und sich, wie die Nephropsiden und die Paranephropsiden zeigen,
bel reptanter Lebensweise sehr rasch herausbildet; auch diese
Ubereinstimmung ist daher unwesentlich. Fir die freie Beweglich-
keit, des letzten Thorakalsegments, die den Thalassiniden zukommt
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und auch bei den Potamobiiden sich herausbildet, dirfte das gleiche
gelten wie fiir die Grifenreduktion des ersten Abdominalsegments;
wahrscheinlich stehen diese beiden Merkmale in einer gewissen
Korrelation zueinander. Das gleiche gilt fir alle weiteren iiber-
einstimmenden Merkmale (das Vorhandensein einer Antennendeck-
schuppe, einer Difiresis, eines langen Abdomens, der Tatsache, dafl
das Epistom nicht mit dem Karapax verbunden ist usw.). Die
sdmilichen beiden Gruppen gemeinsamen Merkmale miissen dem-
nach bei einer Diskussion der Verwandtschaftsverhaltnisse aus-
scheiden und konnen nicht fiir spezielle Beziehungen zwischen
Nephropsiden und Thalassiniden ins Feld gefithrt werden.

Von um so grundsiitzlicherer Bedeutung sind dafiir die Unter-
schiede, die zwischen beiden Gruppen bestehen:

1. Die Weichhiutigkeit des Karapax. KEs wire allerdings
denkbar, daf die Weichhiutigkeit erst bei den Thalassiniden in-
folge ihrer Lebensweise erworben wurde, aber innerhalb der Ne-
phropsiden besteht nicht die geringste Tendenz, die auf eine Riick-
bildung des Panzers hindeutet.

2. Die Riickbildung, die das Abdomen bei den Thalassiniden
durchmacht, die bei den Paguriden noch gesteigert auftritt. Nirgends
innerhalb der Nephropsiden, auch nicht innerhalb der ganzen Unter-
ordnung der Tricheliden, zeigt sich die Tendenz auch nur einer
geringen Riickbildung des Abdomens, dasselbe ist im Gegenteil
auch, trotz der benthonischen Lebensweise, stets kréftig und normal
entwickelt.

3. Wesentlich eindeutiger ist die Versehiedenheit in der
Ausbildung der Scherenfufipaare. Hier gilt das gleiche, wie oben
schon beil der Diskussion der Kucyphiden gesagt wurde, aber in
noch viel ausgepriigterer Weise. Denn die Tatsache, dafi auch bel
den reptanten Paranephropsiden und Nephropsiden, trotzdem die
beiden hinteren Scherenpaare funktionslos sind, bei deren reptanter
Liebensweise, diese nicht ruckgebildet werden, zeigt deutlich, dall
dieses Merkmal ausgesprochen stabil ist. Die in dieser Hinsicht
s0 iiberaus variablen Thalassiniden, bei denen im Hoechstfall zwei
Scherenpaare vorhanden sind, unterscheiden sich in diesem Punkt
sonach ganz grundsitzlich.

4. Das Vorhandensein einer Stylamblys bei den primitiven
Thalassiniden. Dal} diese bei den Thalassiniden funktionslos ist,
geht darans bervor, daB sie sehr rasch reduziert wird. s kann
also nur ein Merkmal vorlicgen, das schon die Vorfahren der
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Thalassiniden erworben haben. Nun besitzen die Nephropsiden
ebensowenig wie die Penaeiden eine Stylamblys. Wenn diese bel
den Tricheliden, wo sie nicht funktionslos wire, nicht erworben
wird, dann sollte sie bei den Abkommlingen, die sie nicht mchr
brauchen, gebildet werden, nur um sofort wieder der Reduktion
anheim zu fallen?

Hierans geht meines Erachtens eindeutig hervor, dafl eine
Herleitung der Thalassiniden von Nephropsiden génzlich
ausgeschlossen ist, und damit scheiden auch die gesamten
Tricheliden aus. Da die Heteruren, die ja gleichzeitig auftreten
und bei denen das Abdomen viel stirker reduziert ist, naturgemib
von vorphercin nicht in Frage kommen, so bleiben einzig die
Palinuren als mogliche Vorfahren der T'halassiniden.

Die Palinura erweisen sich nun hinsichtlich der Ausbildung
der Pereiopoden, die meist nur in Klauen endigen oder subehelat
werden, wesentlich primitiver als die Tricheliden und entsprechen
dem, was wir von den Vorfahren der Thalassiniden verlangen
miissen. Fbenso ist, wie die rezenten Scyllaridea erkennen lassen
und die Kryoniden bestitigen, eine Stylamblys vorhanden. Auch
stehen die Palinura noch aunf dem Entwicklungsstadivm der Tricho-
branchien. Damit zeigt sich, daf gerade in den Punkten, nach
denen eine Herleitung der Thalassiniden von Nephropsiden aus-
geschlossen wird, Ubereinstimmung mit den Palinura besteht.

Innerhalb der Palinura kommen nun speziell die Scyllaridea
und die Eryonideq praktisch nicht in Betracht. Die Seyllaridea nicht,
da bei ihnen dic Antennendeckschuppe reduziert ist und iiberhaupt
die Antennarregion wesentliche Differenzierungen besitzt; auch
treten sie erst vom Oberjura an auf. Die Fryonedea nicht, da der
extrem dorsoventrale, abgeflachte Karapax, die Ausbildung der Orbiten,
die Kntwicklung der Pereiopoden und der Scherenpaare grundsitzlich
abweichende Verhiiltnisse zeigt. Dies gilt nicht far die dritte Ab-
teilung der Palinura, fir die Glypheidea. Zwar ist bei den Pemphi-
corda der Karapax zylindrisch bis schwach dorsoventral abgeflacht;
aber bei den GHypheoida ist der Karapax zylindrisch bis schwach
lateral abgeflacht, also die gleichen Formverhélinisse, wie bei den
Thalassiniden. Ids ist kein einziges Merkmal vorhanden bei den
Glypheoida, das eine Ableitung der Thalassiniden unmoglich machen
witrde. Dartiber hinaus aber lifit die Familie der Mecochiriden
cine den Thalassiniden vollkommen gleiche Anpassungsrichtung
erkennen: Weichhiutigkeit des Panzers und dhnliche Umbildung
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im Dicnste einer gleichartigen limnobenthonischen ILebensweise.
Wenn die Mecochiriden selber auch nicht die nnmittelbaren Stamm-
formen der Thalassiniden sein konnen, da der Skaphozerit schon
reduziert ist, wihrend bei den Thalassiniden diese Reduktion erst
im Launf der Entwicklung einsetzt, so geht doch daraus hervor,
dall cine entsprechende Kntwicklungstendenz die Glypheiden wihrend
des Jura beherrschte.

Daraus folgt absolut eindeutig, dall dic Thalassiniden
Abkdommlinge der jurassischen Glypheidea sind. Alle
Abnlichkeiten zwischen Eucyphiden und Penaeiden, die eventuellen
Ahnlichkeiten zwischen Thalassiniden und Nephropsiden, sind einzig
durch Konvergenz bedingt.

Was die Stellung und Herkunft der Heterura betrifft, so ist
diese I'rage vom Verfasser schon verschiedentlich diskutiert worden.
Da, wie gezeigt wurde, simtliche Brachyuren auf ein Prosoponiden-
stadium zuriickgehen, und weiterhin die Prosoponiden und die
primitiven Galatheiden weitgehende Ubereinstimmungen zeigen,
konzentriert sich das Problem der Herkunft der Heteruren auf die
Frage nach der Abstammung der Prosoponiden und Galatheiden.
Im alleemeinen wurden diese Gruppen bisher von den Astacuren
abgeleitet, vor allem unter dem Kindruck der Darlegungen BoU-
viErs. Das starre Festhalten an dem Vorhandensein von drei
Scherenfufipaaren bei séimtlichen Tricheliden schliefit allein schon,
abgeschen von sonstigen Unterschieden, diese Moglichkeit aus.
Diese Schwierigkeit besteht nicht hinsichtlich der Anomocarida,
zumal ja die Paguriden eine starke Annfiherung an den Heteruren-,
ja in den Lithodiden sogar an den Brachyurentyp erkennen lassen.
Eine Herleitung der Heteruren von den Anomocariden ist trotzdem
nicht moglich, nnd zwar vor allem aus folgenden Griinden:

1. Die Heteruren ftreten vom Lias an auf und entfalten sich

postjurassisch, also gleichzeitig mit den Anomocariden.

2. Der Karapax ist bei den Anomocariden fast ausnahmslos

weichhiutig (einzige Ausnahme dic aberranten, jungen
Lithodiden), wihrend fiir die Heteruren ebenso ein fester
Panzer charakteristisch ist.

Eine Herleitung von den Anomocariden ist sonach aus-
geschlossen, wie eine solche von den Tricheliden. Gewisse Ahn-
lichkeiten zwischen den primitiven Heteruren und den primitiven
Anomocariden (vgl. die frithere Zusammenfassung der Anomural),
sowie die Tatsache, daf die Kiemen in beiden Gruppen eine
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gleichartige Umbildung erfahren, deutet aber aufl gleiche oder nahe
verwandte Stammformen, die sonach, wie auch das vorhergehende
zeigt, nur unter den Palinura gesucht werden konnen.

Von den verschiedenen Abteilungen der Palinwren sind, wie
schon aus fritherem hervorgeht, die Iryonidea von vornherein aus-
zuscheiden. Die eigenartig differenzierten Scherenbildangen an
den Pereiopoden, der Mangel eines Iixopoditen am dritfen Maxilli-
peden, sprechen gegen unmittelbare Beziehungen; dazu kommt die
dorchgreifende Verschiedenheit in der Ontogenie. Die Scyllaridea
kommen schon wesentlich niher, indem die weitgehenden Diffe-
renzierangen der Pereiopoden und Maxillipeden fehlen. Die Diffe-
renzierung der Antennen - wenigstens bei den FPalinuridae —
zeigt summ mindesten Verbiltnisse, die an Brachyuren erinnern.
Die Umbildung des Karapax bei den Seyllaridae hat manche
Parallelen mit den Heteruren, so die Herausbildung der Pleural-
naht und des scharfen Seitenrandes, die Verlagerung der Augen-
stiele nach der Seite und die Bildung von Orbiten. Trotzdem
dirften auch die Seyllaridea nicht als unmittelbare Vorliufer der
Heteruren in Frage kommen: denn wihrend die Ontogenie der-
selben eine direkte Entwicklung zum adulten Stadinm hin erkennen
158%, wobei nicht mehr simtliche Stadien durchlaufen werden, macht
die Ontogenic der Scyllaridea charakteristische Umwege iiber kiino-
genetische Neubildungen (FPhyllosoma). AuBerdem lassen sich die
Scyllaridea erst vom Oberjura an nachweisen, wihrend die Hete-
rura schon im Lias auftreten. HKs bleiben die Gypheidea. Tuner-
halb dieser Abteilung zeigt das Tribus der Glypheoida Fntwicklungs-
tendenzen, die auf eine natante Anpassung hindeuten, d. h. also
von der Anpassungsrichtung der Brachyuren wegflithren (Mecochiridae,
z. T. auch schon die Glypheidae).

KEs bleiben als letzte Moglichkeit die Pemphicoida. Dazu ist
zuniichst festzustellen, daBl die Pemphicorde in keinem Punkt
Spezialisierungen zeigen, die eine derartige Beziehung ausschlieBen
wirden. Extremititen, Antennen, Karapax und Abdomen lasscn
eine Differenzierung nach Brachyuren zu. Uber diese ganz all-
gemeinen Tatsachen hinaus, die nur fir die Moglichkeit einer
solchen Ableitung beweisend sind, zeigt Pemphiz in vollkommener
Ubereinstimmung mit den primitiveren Proseponiden einen lang-
gestreckt zylindrischen, schwach dorsoventral abgeplatteten Karapax.
Kindeutig bewcisend scheint sechlieBlich die Karapaxgliederung:
diese ist bei Pemphiz in ganz extremer Weise vorhanden und
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differenziert, wie sonst beil keinem einzigen makruren Dekapoden.
Kinzig die iilteren, primitiven Vertreter der Prosoponiden (die
Alteren Arten von Profocarcinus und die Liasgattung Charassocarcinas)
besitzen eine &hnlich stark differenzierte Karapaxgliederung. Und
die Gegeniiberstellung von Charassocarcinus und LPemphix  zeigt,
.daf bis in Kinzelheiten dic Gliederung iibereinstimmt. Diese Uber-
einstimmung in einem Merkmal, das mit keinem anderen Deka-
poden gemeinsam ist, 14Bt sich nur durch unmitfelbare Verwandt-
schaft erkliren. Leider ist von den primitiveren Prosoponiden
nur der Karapax selber bekannt. Ks wire interessant, auch die
Extremititen und Antennen dieser Formen kennen zu lernent).

In der gleichen Richtung, wie diese unmittelbaren Uberein-
stimmungen, deutet es schlieBlich auch, daf die Art der Umbildung
des Karapax bei den makruren Abkommlingen der Pemphicoida
zahlreiche Parallelen zu den Brachyuren erkennen ldBt. Sowohl
Eryonides wie auch Scyllaridea zeigen die charakteristische Ver-
breiterung des Karapax, dic wie bei dén Brachyuren durch Um-
klappen der Seitenteile des Karapax bedingt wird; wie dort bildet
sich infolgedessen auch hier ein scharfer Seitenrand und eine
Pleuralnaht auf der Unterseite heraus. Wic bei zahlreichen Brachy-
uren, bilden sich bei den Scyllariden Verwachsungen der Antennen-
stielglieder. Bei beiden geht der Skaphozerit verloren, bilden sich
Orbiten, wird die Ansatzstelle des Augenstiels nach der Seite ver-
schoben. Diese gleichartigen Umbildungstendenzen sind zweifellos
Folge innerer Verwandischaft (Homoeoplasie!).

Die Heterura sind somit, ebenso wie die Anomocarida,
als Weiterbildung primitiver Palinuren (Glypheidea) zu be-
trachten. Die drei Unterordnungen Palinura, Anomocar-
ida, Brachyura stellen eine engere Kinheit dar, innerhalb
deren die Palinura die dltere, die Anomocaridea und Hete-
rura die fortschrittliche KEntwicklungsstufe darstellen.

Welche Stellung nehmen dazu die T¥ichelida ein? Sind sie
ihrerseits wieder die Vorstufe fir die Palinura? Oder sind um-
gekehrt die Palinuren Ausgangsform auch fir die Tricheliden? Von
der geologischen Verbreitung aus gesehen ist die erste Annahme
wahrscheinlicher: denn wihrend die Palinura erst vom Muschelkalk
auftreten, sind die Tricheliden durch zwei Abteilungen (Penaeiden

') Zu der gleichen Ansicht ist neuerdings auch vaN STRAELEN (1928 b) gelangt,
wie Verfasser nach Niederschrift dieser Abschuitte feststellte, ebenso GLAESNER.
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und Paranephropsidea) schon im Buntsandstein vertreten. In der
gleichen Richtung [aBt sich die Tatsache ausdeunten, dafl die Penaciden
keine Brutpflege besitzen, daBl die Ontogenie bei ihnen sehr vollstindig
ist und kaum nennenswerte kiinogenetische Neubildungen aufweist.

Sind nun die LPalinura mit ibrer primitivsten Gruppe, den
Pemphicoida, tatsichlich vou Pricheliden ableitbar? Bezw. ist der
nataunte, oder ist der reptante Dekapodentyp der primire? Schon
an anderer Stelle wurde betont, dal} die Verkiimmerung des Ruder-
fubastes (Exopodit), die allen Dekapoden mit Ausnahme weniger
extrem und degencrativ verianderter Formen zukommt, eine reptante
Ausgangsform fir die Gesamtheit der Dekapoden voraussetzt.
Innerhalb natapter Formen wire ja eine vollstindige Reduktion
des SchwimmfubBastes unverstindlich. In gleicher Richtung deutet
der Karapax: Als Hautduplikatur gebildet, iiberdeckt die Schale
die vorderen Korpersegmente, ohne fest mit ihnen zu verwachsen,
die hinteren Thorakalsegmente sind vollkommen frei beweglich
inuerhalb der Schale (Phyllocariden, Schizopoden); demgegeniiber
ist bei den Dekapoden der ebenfalls als Hautduplikatur von vorn
aus gebildete Karapax mit simtlichen Thorakalsegmenten fest ver-
wachsen. Kopf- und Brustsegmente haben keine eigene Beweglich-
keit mehr, sondern sind starr miteinander verbunden. Diese
Heraushildung eines festen und starren, simtliche Brustsegmente
einschliefenden Cephalothorax ist nur bel reptanter Anpassung
verstindlich. Denn die Umbildung der Thorakalbeine zu echten
Stitz- und Gehextremitiiten setzt auch einen krifltigen und festen
thorakalen Korperabschnitt voraus, wihrend umgekehrt bei natanter
Lebensweise, wo weder dem Korper noch den Kxtremititen irgend
gine Stiitzfunktion zukommt, diese Notwendigkeit nicht besteht, im
Gegenteil eine freie Beweglichkeit derSegmente in sich zweckmiifig ist.

In den gleichen Zusammenhang gehort die Krage der Ober-
flichengliederung. Unter allen Dekapoden hbesitzt Pemphiz die
stirkst differenzierte Ifurchengliederung. Dafi das ein sehr primi-
tives Merkmal ist. geht eindeutig daraus hervor, dafl in simtlichen
Linicnu, die von hier ithren Ausgang nehmen, diese Furchengliederung
rasch verschwindet, so schon innerhalb der Palinura (Eryonidea,
Seylloridea, Glypheoida), sodann auch innerhalb der Brachyura
(Prosoponidae)und beiden Anomocarida. DasallmihlicheVerschwinden
der zahlreichen Furchen 148t sich zum Teil recht schon verfolgen.
Im Gegensatz zu den Palinura und ihren Abkommlingen fehlt den
primitiven Tricheliden eine stirkere Furchengliederung und wird
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auch nie erworben. Sollen nun die Pemphicoida mit stark ge-
gliederter Oberfliche, von wenig bis gar nicht gegliederten Triche-
liden abstammend, eine differenziertec Gliederung erworben haben,
um dieselbe in simtlichen von hier ausgehenden Dinien sofort
wieder aufzugeben?  Das ist wenig wahrscheinlich. Dartiber hinaus
Lifit sich jedoch noch [olgendes feststellea.

Der Karapax der Dekapoden unterscheidet sich von dem der
Phyllocariden und Schizopoden — Cumaccen und Stomatopoden,
bei denen der Karapax nur-die vorderen Thorakalsegmente bedeckt,
di¢ hinteren aber ganz frei bleiben, scheiden bei einem Vergleich
hinsichtlich des Cephalothorax aus —— dadurch, dafl der Karapax
mit simtlichen Thorakalsegmenten fest verwachsen ist, wihrend
bei Phyllocariden und Schizopoden nur die vordersten Segmente
mit dem Karapax verwachsen. Das besagt, dall dem Karapax der
Schizopoden und Phyllocariden gegeniiber den Thorakalsegmenten
nur eine Funktion als Schutzorgan zukommen kann. Stiitz- und
Authéingefunktion fiir die Organe der Brustsegmente wird allein
von dem Integument dieser Segmente selber er{iillt Von dem
Augenblick an, wo der Karapax fest mit den Brustsegmenten ver-
wichst and damit deren Integument tberflissig macht, dieses ge-
wissermafien verdringt, mufl er {iber seine Funktion als Schutz-
organ hinaus auch dic Funktionen des urspriinglichen Hautskelettes
als Stiitz- und Aufhingeorgan fiir die inneren Organc tibernehmen.
Wenn bei den Phylloeariden und Schizopoden eine einfache, glatte,
eventuell durch Kalk- oder Chitineinlagerungen zu einem Panzer
verfestigte Hautduplikatur gentigt, und Griinde, die eine Kompli-
zierung derselben durch Falten veranlassen kdnnten, nicht bestehen,
so mull der Karapax bei den Dckapoden mit Ansatzstellen fiir
Muskeln, Sehnenbiinder usw. versehen sein; d. h. an den Stellen
des Karapax, an denen Muskeln inserieren oder andere Organe
bindegeweblich befestigt sind, milssen auf der Innenseite Rippen,
zum mindesten Raubigkeiten vorhanden sein. Der nichstliegende
Weg, dies zu erreichen, ist natiirlich der, daf} an solchen Stellen
der Karapax eine schwache Falte nach innen bildet, bzw. auf der
AuBenseite eine Furche entsteht. Im weiteren Verlauf der Ent-
wicklung kann das durch entsprechende Verdickung des Karapax
wicder ausgeglichen werden, und so zeigen mehr glatte Formen
vielfach auch rippenartige Verdickungen auf der Innenseite des
Panzers. Diesen Uberlegungen zufolge miiBten also die primitivsten
Dekapoden eine deutliche Oberflichengliederung besessen haben,
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und Formen mit wenig gegliedertem Karapax konnen nicht ohne
weiteres als primitiv bezeichnet werden.

HEine Bestitigung hierfiir scheinen mir die Brachyuren abzugeben. Bei den
Prosoponiden verschwindet die Oberflichengliederung verhiltnismifig rasch, es bleiben
nur wenige Hauptfurchen ibrig. Bei den von hier ausgehenden Brachyurengruppen zeigt
sich aber regelmillig am Anfang der Entwicklung wieder eine stirker differenzierte
Oberflichengliederung, die allmdhlich verloren geht. Mit der grundsitzlichen Umstellung
der Brachyuren, die dureh die Verkiirzung und Verbreiferung des Karapax und die
Reduktion des Abdomens bedingt ist, muf natiirlich auch die Muskulatur und die An-
ordnung der Organe eine Verschiebung erfahren; die dadurch notwendig werdenden
neuen Muskelansatzstellen entstelen wiederam als nach innen gerichtete Falten, die all-
mithlich durch rippenartige Verdickuugen iiberfliissig gemacht werden.

Zu dem allem kommt aber noch ein weiteres: die Anordnung
der Furchen selber. Solange der Karapax noch nicht als Cephalo-
thorax entwickelt ist, die Thorakalsegmente also noch in sich be-
weglich sind, mufl auch die 'Thorakalmuskulalur noch deutliche
Mectamerie zeigen. Da die Aufgabe der Selbstindigkeit der einzelnen
Thorakalsegmente eine sekundiire Hrscheinung ist, bedingt durch
deren Verwachsung mit dem schon vorhandenen einheitlichen Kara-
pax, mub die urspriingliche Metamerie der Muskulatur zunfichst
auch innerhalb des Cephalothorax noch vorhanden sein, und erst
alimiihlich infolge Kunktionslosigkeit verschwinden. Anklinge an
diese urspriingliche Metamerie konnten a. a. O. an Hand der
Furchengliederung bei Erymaidea und Glypheidae aufgezeigt werden;
beide Gruppen stchen in dieser Hinsicht auf gleicher Organisations-
stufe, indem diese Anklinge gerade im Verschwinden begriffen
sind. s ist zu erwarten, daBl primitivere Formen die Metamerie
noch ausgeprigter erkennen lassen. Das scheint nun tatséichlich
bei den LPemphicoida der Fall zu sein. Dic Querfurchen des Kara-
pax sind hier wesentlich kréftiger entwickelt, treten in groBerer
Menge auf und sind gleichartiger als bei den beiden andern Gruppen.

Aus alledem ergibt sich, dafi der Typus der Pemphicoida
der primitivere ist, gegeniiber den T'richeliden. Auch hin-
sichtlich der Extremitaten sind ja die Pemphicoida primitiver und
lassen wohl eine Ableitung der Tricheliden von einem Pemphiz-
Stadium zu, nicht aber umgekehrt. Damit ist aber nicht gesagt,
dafl Pemphiz selber die Stammform der Tricheliden sei; Pemphiz
ist ja junger als die #ltesten Tricheliden. Befont sei aber, daf
die Tricheliden nicht die primitivsten Dekapoden sind,
sondernAbkommlinge einer primitiven, reptanten Pemphix-
dhnlichen Form.
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C. Stammesgeschichte der Dekapoden

Der Ausgangstypus der Dekapoden ist bis jetzt niebt bekannt.
Nach dem Vorhergehenden wiire er ungefihr folgendermafien zu
charakterisieren:

Der mehr oder weniger feste Karapax war mit sémtlichen

" Thorakalsegmenten fest verwachsen und zeigte cine stark diffe-

renzierte Hurchengliederung, die vor allem durch die zahlreichen
und gut und gleichmiBig entwickelten Querfurchen charakterisiert
war. Der Karapax war zylindrisch oder schwach dorsoventral
abgeplattet, entsprechend der anzunehmenden benthonischen Liebens-
weise.  HKin miBiges Rostrum diirfte entwickelt gewesen sein.
Eine mediane Naht lief dorsal itber den Panzer hinweg und ge-
stattete eine Bewegung der beiden Karapaxhilften vermittels des
Muse. dorsoventralis posterior. Antennulen und Antennen waren
gleichartiz ausgebildet; der Stiel der Antennen besall einen blatt-
formigen Skaphoceriten. Augen gestielt, frei beweglich, nicht in
Orbiten eingeschlossen. Von den Thorakalbeinen waren die drei
vorderen in den Dienst der Nahrungsaufnahme gestellt und be-
saBen noch einen Exopoditen, wihrend bei den fiinf hinteren Thora-
kalbeinen, die im Dienste der Fortbewegung standen, der Kxopodit
reduziert war. Die Grenze zwischen Maxillipeden und Pereiopoden
war noch sehr wenig scharf, indem der hintere. Maxillipede noch
pereiopodendhnlich war, so daB cin ganz allméhlicher Ubergang
bestand. Sdmtliche Thorakalbeine waren siebengliedrig. Die Pereio-
poden gleichartig und cinfach, mit einfacher Klaue oder z. 1. viel-
leicht auch subchelat. Die Abdominalbeine als Pedes spuri mif
Exopodit und Kndopodit. Das letzte Segment war zum Telson
umgestaltet; die Kxtremititen des sechsten Abdominalsegments
waren als blattformige, zweiidstige Uropoden vorhanden. FKventu-
elle schwimmende Fortbewegung war wohl in der Hauptsache
Riuckstoschwimmen, wie bei den Reptantiern. Die Kiemen waren
Trichobranchien an den Koxen der Thorakalbeine. Bruftpflege be-
stand nicht. Die Larvenentwicklung begann mit dem Naaplius.

Am nichsten dieser Form kommt unter den bis jetzt be-
kannten Dekapoden die Muschelkalkgattung Pemphiz. Wie bei
Pemphiz, so handelt es sich wohl auch hier um Bewohner sehlammig
sandigen Untergrundes, die wahrscheinlich sich sogar eingruben.
Eine grofiere Vagilitit und Ausbreitungsfihigkeit des adulien
Tieres fehlte; die Ausbreitung geschah durch die pelagischen Larven.
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Auf diesem dltesten Stadium der Dekapodenentwicklung schon
haben die Tricheliden sich abgezweigt durch Anpassung an mehr
natante Lebensweise (FPenacidea). Das Abdomen und dessen kEx-
tremititen, die zweidsltigen DPedes spurie, die als Ruder dienen,
sind kraftig entwickelt als wiehtige Fortbewegungsorgane; die als
Gehextremititen ausgebildeten Pereiopoden werden teilwelse zu
Greiforganen umgebildet nnd damit in den Dienst der Nabruugs-
aufnahme gestellt (Scheren). Brutpflege besteht bei den primi-
tivsten Tricheliden noch nicht, wird aber im Lauf der Entwicklung
von deren Abkommlingen erworben. Die Ontogenie verharrt eben-
falls auf dem primitiven Stadium, indem die erste [reie Larve ein
Nauplius ist und irgend welche nennenswerten kinogenectischen
Modifikationen der Ontogenie nicht auftreten. Bel den differen-
zierteren Tricheliden zeigt die Ontogenie eine allmihliche Ab-
kitrzung. Die Kiemen sind durchweg Trichobranchien, nur die
Penaeiden gehen von diesem Kiementypus ab, indem hier sekundir
die sogen. Dendrebranchien auftreten. Hin Phyllobranchienstadium
wird in dieser frithen Abspaltung des Dekapodenstammes nie erreicht.

Kutsprechend der natanten Anpassungsrichtung des primitiven
Trichelidenstammes wird vor allem das Abdomen kriiftig entwickelt,
wihrend der Cephalothorax nur schwach und auch verhiltnismifig
bedeutungslos bleibt. Daher kommt es auch, dah die kriftige
Furchenglicderang und die kriftig metamere Muskulatur des Cephalo-
thorax hier so sehr rasch verschwindet. Bemerkenswerterweise
kommt sic dann bei den reptanten Abkémmlingen (Erymaiden)
wieder zu stdrkerer Kntwicklung. Die Tricheliden bleiben durch-
weg makrure Iformen. Reduktionserscheinungen des Abdomens
treten nie auf. IThre Hauptentfaltungsperiode féillt ins Mesozoikum.

Gegeniiber den dureh ihre natante Anpassungsrichtung vom
urspriinglich reptanten Typus aberrierenden, gewisssermalien riick-
linficen (Phyllocariden, Schizopoden) und dadurch in vielen Or-
ganisationsmerkmalen stabill werdenden (Trichobranchien, makrorer
Habitus, Ontogenic) und nur noch wenig umbildungsfihigen, ste-
rilen Tricheliden zeigt die orthogenetische Weiterbildung des primi-
tiven Pemphix- bzw. Vorpemphix-Stadiums eine ungeheure Plasti-
zitit und Umbildungsfihigkeit; und schon diese Tatsache spricht
unzweideutig dafiir, daB die Tricheliden, wie erwihnt, abgeleitete
Formen sind.

Kine erste, sehr formenreiche, fast explosive Aufspaltung tritt
schon in der Trias (Muschelkalk) ein. Die trig benthonischen,
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schlammbewohnenden firyonidea, die lebhalteren, reptantierdhnlichen
Glyphetdae und die fast natantierhatten Mecochiridae sind das Kr-
gebnis dieser Aanfspaltung; d. h. simtliche denkbaren Anpassungs-
richtungen sind verwirklicht, aber alle auf der Grundlage des ma-
kruren Habitus. Die Kiemen sind durchweg noch Trichobranchien:
die Perciopoden recht gleichartig, meist siebengliedrig: der An-
tennenstiel mit Skaphocerit. Die Ontogenic war zweilellos noch
cine ecinfach normale, eventuell noch etwas abgekiirzt, indem keine
frele Naupliuslarve wmehr gebildet wurde; im iibrigen war wohl
eine Zoéa und eine typische Mysislarve vorhanden. Die einzige,
heute in Relikten noch vorhandene Gruppe aus dieser Entwicklungs-
stafe sind die Eryoniden, deren Ontogenie schon stark abgekirzt
ist, und die in dieser Hinsicht zweifellos nicht mehr den urspriing-
lichen Zustand verkorpern. Dic Blitezeit fir dieses Stadium Hegt
in der Trias und dem Jura.

Die triig benthonische Anpassungsrichtung der Pemphicoida
wird frithzeitig stabil in den im Jura an diese oder die Glypheoida
anschliefenden Seyllaridea.  Der makrure Zustand, die Tricho-
branchien, die Primitivitit der Maxillipeden und Pereiopoden bleiben
erhalten; nur die Antennen zeigen durch Verwachsungen im Sticl
und Reduktion des Skaphoceriten Weiterbildung. Infolge des Ver-
harrens bei der trig benthonischen Liebensweise fehlt dieser Gruppe
aber eine stirkere Vagilitit, die Moglichkeit im adulten Stadinm
sich nennenswert auszubreiten: die Ontogenie zeigt daher typische
kinogenetische Neubildungen in der pelagischen Phyllosomalarve.
Eine reichere Entwicklung fehlt naturgemil} diesen stabil gewordenen
Relikten des Pemphixstadiums.

Die eigentliche orthogenetische Weiter- und Umbildung des
primér reptanten Typs erfolgt in den extrem reptanten, durch fort-
schreitende Riickbildung des Abdomens charakterisierten Heteruren.
Das Abdomen, in dem sich keine lebenswichtigen Organe befinden,
dem Gehbeine {ehlen und das nur mit Schwimmextremititen aus-
gestattet ist, ist naturgemif fir simtliche benthonischen Formen
ein Balast; seine Riickbildung bedeutet also die htchste Anpassungs-
stufe reptanter Dekapoden und liegt insofern auch schon in dem
reptanten Anpassungstyp der Ausgangsformen der Dekapoden be-
dingt. Die Brachyuren nehmen daher eine recht zentrale Stellung
ein, als eigentliche Verkorperung des Dekapodenstamms. Die
iltesten jurassischen Formen schliefien, wie oben gezeigt; un-
mittelbar an Pemphicoiden an: und schon im Jura, fast gleichzeitig
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mit der Herausbildung des neuen Typus, erfolgf bezeichnenderweise
eine erste explosive Aufspaltung, Die drei Gruppen der Dromio-
morpha, Xonthimorpha wnd Oxystomate trennen sich schon auf
diesem primitiven Stadium. Eine zweite, noch reichere Aufspaltung
erfolgt sodann in der oberen Kreide und der Wende zum Tertidr,
bezeichnenderweise in simtlichen drei Abteilungen ungefihr
gleichzeitig.

Abgesehen von der Reduktion des Abdomens zeigt diese
brachyure Entwicklungsstufe mnoch eine Reihe weiterer Neuer-
werbungen: so bilden sich in dieser mit dem Jura auftretenden
Gruppe aus den T'richobranchien die Phyllobranchien. Mit der
grofieren Beweglichkeit und Behendigkeit der Brachyaren ver-
schwinden die langen Antennengeifleln, dafiir werden die Perejo-
poden um so kriftiger, die Pleopoden verschwinden vollkommen,
ebenso natiirlich die Uropoden. — Bezeichnend ist auch, besonders
im Gegensatz zu den trigen, unbeweglichen Palinuren, die Onto-
genie. Als Laufformen besitzen die Brachyuren auch im erwachsenen
Zustand gewisse Verbreitungsmoglichkeiten; stark kinogenetisch
umgeidnderte Liarven, die — pelagisch lebend — die Verbreitung
der Arten bedingten, sind infolgedessen von geringerer Bedeutung.
Daher konnte auch mit fortschreitender Herausbildung und Stabili-
sierung des Brachyurentyps die Larvenentwicklung mehr und mehr
abgekirzt werden: so wird das Mysisstadium unterdriickt, indem
die Exopoditen an den Pereiopoden nicht mehr zur Entwicklung
kommen (vgl. im Gegensatz dazu das extrem pelagische Mysis-
stadium der Phyllosomal). Zoca und die unmittelbare Weiter-
bildung in der Metazoéa sind die einzigen dlteren Larvenstadien.
Nur das letzte Stadium der Heraumsbildung des Brachyurentyps,
die Umbildung makrurer in brachyure Formen, wird auch in der
Ontogenie im Megalopastadium noch ausfithrlicher wiederholt.

Ungefihr gleichzeitig mit dem Brachyurentypus — also eben-
falls im Jura — erscheinen die Anomocarida, ebenfalls als Ab-
kommlinge der Palinura. Dem gleichzeitigen KErscheinen entspricht
auch eine entsprechende Entwicklungsstufe: wie bei den Heteruren
bilden sich auch hier rasch Phyllobranchien heraus; wie dort, so
ist auch hier eine Tendenz zur Brachyurenbildung bemerkbar, und
diesen Gruppen kommt ebepfalls eine Unterdriickung des Mysis-
stadiums zu und die Herausbildung eines der Megalopa weitgehend
entsprechenden Larvenstadiums.  Wéihrend aber die Brachyuren
«die eigentlich orthogenetische Weiterbildung der Palinura darstellen,
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sind die Anomocarida in ihren bezeichnendsten Vertretern degene-
rativ, indem der makrure, ja der natante Typus sich herausbildet;
und in den extremsten Vertretern geht die absteigende Entwicklung
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Fig. 55. Stammbaum der Dekapoden nach BORRADAILE und BALSS.
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Fig. 56. Entwicklungsschema der Dekapoden nach den hier gegebenen Gesichtspunkten.

so weit, dafl die Geschlechtsreife gewissermallen schon im Mysis-
stadium erreicht wird.

Wir erkennen zusammenfassend:

1. Die Stammesgeschichte der Dekapoden ist durch zwei

Hauptentfaltungsperioden charakterisiert, eine erste, die ungefihr
Fortschritte der Geologie u. Palaeontologie. Heft 26 (Beurlen) 28
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mit dem Krscheinen der Dekapoden zeitlich zusammenfillt, und
eine zwelte im unteren Jura.

2. AuBerhalb dieser beiden Zeiten treten keine neuen Gruppen
auf. Dafir ist aber die Kntfaltung und Neubildung von Typen
in diesen Kntfaltungsperioden selber eine ausgesprochen explosive.

3. Ubergangsformen zwischen den verschiedenen Gruppen
sind in keinem einzigen Fall bekannt. Die Neubildung von Gruppen
und Typen diirfte in diesen Kntfaltungsperioden spruunghaft vor
sich gegangen sein.

4. Charakteristisch fiir heide Perioden explosiver Entfaltung
ist, dal jeweils neben der intensiven Gruppenneubildung in ortho-
genetischer, aufsteigender Kntwicklungsrichfung auch absteigend
degenerative Gruppen auftreten. Zwischen auf- und absteigender
Entwickiung scheint ein innerer Zusammenhang zu bestehen.

5. Die Organisationsstufe der aus der ersten Kntfaltungs-
periode stammenden Gruppen ist charakterisiert durch das Fest-
halten des makruren Habitus und das Vorhandensein von T'richo-
branchien.

6. Die in der zweiten Entfaltungsperiode neu auftretenden
Gruppen gehen rasch zwn Phyllobranchientypus iiber und haben
— abgesehen von den degenerativen Seitengruppen — die Tendenz,
den Brachyurentypus zu bilden.

7. Gegenilber der vom Verfasser frither vorgeschlagenen
Zweiteilung der Dekapoden in Rostralie und Arostralia ist die
hier durchgefithrte Vierteilung in vier selbstindige Unterordnungen
vorzuziehen. Zusammenfassen als Arostralia lieBen sich allenfalls
die Palinura und Heterura als eigentlich orthogenetisch aufsteigende
Entwicklungsgruppe oder von anderen Gesichtspunkten aus zwel
den Entwicklungsstufen entsprechende Gruppen, die eine, Triche-
lida und Palinure umfassende auf dem Trichobranchienstadinm
stehende, die andere, Anomocarida und Heterura umfassende, die
auf dem Phyllobranchienstadium steht. Die tblichen zoologischen
Binteilungen (Macrura- Anomura-Brachyura, bzw. Natantic und
Leptantia), die in jedem Kall Heterogenes zusammenfassen, er-
ledigen sich damit von selbst.

D. Herkunft der Dekapoden
Innerhalb der Malakostraken gehoren die Dekapoden den
Thorakostraken an, die in ihrer Gesamtheit vor allem durch die
zwei Merkmale des Cephalothorax und der gestielten Augen
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charakterisiert sind. Die Dekapoden sind die weitaus formenreichste
und vielseitigste Ordnung der Thorakostraken und gelten als deren
hochst entwickelte Vertreter. Die Vorfahren der Dekapoden wiiren
demnach inperhalb einer der anderen Thorakostrakenordnungen zu
suchen. Als solche kennen wir die Phyllocariden, die Schizo-
poden . (Mysidaceen), Dichelopoden (Kuphausiacecn), sowie die
Cumaceen und Stomatopoden.

1. Vergleich der Dekapoden mit den iibrigen
Thorakostrakenordnungen

A. Rumpfgliederung und Cephalothorax

Der Rumpf ist stets segmentiert und liBt drei Abschnitte erkennen: Kopf, Brust
= Thorax und Hinterleib =— Abdomen. Die Segmentierung des Kopfes ist in keinem

Fig. 57. Leptostraca, Nebalia, rezent (n. GERSTAECKER).

Fall erhalten geblieben, sondern nur noch aus der Anzahl der zugehorigen Extremititen-
paare zu erschlieffen; demnach wiren vorhanden ein Augen- und zwei Antennenseg-
mente, sowic drei Mundsegmente. Der Thorax besitzt stets acht Segmente, von denen
jedes ein Extremitdtenpaar besitzt. Die Ausbildung der Thorakalsegmente, ob frei, ob
verwachsen, steht in enger Abhingigkeit von der Ausbildung des Panzers.

Bei den Phyllocariden ist der Karapax diinn und elastisch, vollkommen glatt,
aus zwei Schalenhilfien bestehend oder verwachsen. Als Hautduplikatur von der Nacken-
partie des Kopfes aus gebildet, ist er nur an dieser Stelle mit dem Rumpf verwachsen
und umschlieBt die acht Thorakal- und die vier vorderen Abdominalsegmente ostracoden-
artig. Infolge eines dorsalen Ausschnittes am Hinterrand konnen die vorderen Abdomi-
nalsegmente von der Dorsalseite aus f{reiliegen. Die Thorakalbeine befinden sich ganz
innerhalb des Panzers, nur die Augen, die beiden Antennenpaare und die beiden Ab-
dominalbeine ragen aus dem Panger heraus. Vorn liuft der Panzer in einen beweglichen
Stirnschnabel aus. Da der Panzer wesentlich hoher als breit ist, erscheint seine Form
lateral komprimiert. Die freien Thorakalsegmnente sind unter sich sehr gleichartig, sehr

kurz und hoch.
28%
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Bei den Schizopoden und Dichelopoden ist der Cephalothorax ecbenfalls nur
diinn elastisch entwickell und nur selten durch Kalkeinlagerungen schwach verfestigt.
Zum Unterschied von den Phyllocariden ist er jedoch nie zweiklappig, sondern stets
einheitlich: er ist vielfach durch eine Nackenfurche in einen kiirzeren Kopf- und einen
lingeren Thoraxabschuitt geteilt. Der Vorderrand hat oft einen kiirzeren oder
lingeren, fest mit dem Panzer verbundenen Stirnschunabel. Seitlich reicht der Panzer
viel weniger weit herab als bei den Phyllocariden, indem die Thorakalbeine frei heraus-
ragen, mitunter sogar mnoch die unteren Teile der Thorakalsegmente. Im ersteren Fall
legt sich der Panzer ziemlich eng an die Basen der Thorakalbeine an. Die Thorakal-
segmente werden vom Panzer sdmtlich eingeschlossen; doch 148t ein dorsaler Ausschnitt
am Hinterrand vielfach die hintersten dorsal frei zutage treten. Die Abdominalseg-
mente werden im Gegensatz zu den Phyllocariden nie vom Panzer bedeckt. Wihrend

Fig. 58. Schizopoda, Petalophthalmus, rezent (n. GERSTAKCKER).

bei den Schizopoden die hinteren Thorakalsegmente nicht mit dem Panzer verwachsen,
sondern nur die vorderen zwei oder drei, sind bei den Dichelopoden samtliche Segmente
mit dem Panzer verwachsen. »

Hinsichtlich der diinn elastischen Panzerausbildang stimmen also
Phyllocariden, Schizopoden und Dichelopoden unter sich, wie auch mit
den natanten Dekapoden iiberein; hinsichtlich der Ausdehnung und Form
des Cephalothorax stehen die Phyllocariden isoliert, wihrend Schizopoden
und Dichelopoden sich eng an die Dekapoden auschliefien; hinsichtlich
des Verwachsungsgrades der Thorakalsegmente und des Panzers schlief-
Jich herrscht Ubereinstimmung zwiseheu Dichelopoden und Dekapoden,
wihrend die Schizopoden sich mehr den Phyllocariden nihern.

~ Ganz abweichend verhalten sich Cumaceen und Stomatopoden. Die Thorakal-
segmente der Cumaceen sind durchweg kurz und hoch; sie nehmen nach vorn und
hinten an Breite und Héhe ab, so daf der gesamte Thorax eine eiférmige Gesialt be-
kommt. Der Panzer selber ist fest und sprode. Nicht glatt, wie bei den drei be-
sprochenen Gruppen, sondern durch charakterische, sehrig und quer verlaufende Kanten
und Furchen verziert. Er 1Bt die funf hinteren Thorakalsegmente frei, iberdeckt also
pur den Kopf und die drei vorderen Brustsegmente, mit welcben er jedoch fest ver-
wiichst; seitlich legt er sich eng an die Basen der entsprechenden Extremititen an. Er
ist einheitlich, nicht zweiklappig und lauft vorn vielfach in einen breiten, dreieckigen
Stirnschnabel aus, demgegeniiber dem Cephalothorax ecime beschrinkte Beweglichkeit zu-
kommt, in diesem Punkt also an die Phyllocariden erinmernd.
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Die Thorakalsegmente der Stomatopoden sind wie bei den Cumaccen nur kurz,
zeigen aber im Gegensatz zu der lateralen Kompression dort eine dorsoventrale Abplatfung;
wie dort sind die fiinf hinteren Scgmente frei, nicht vom Panzer bedeckt, aber alle sind
ungefihr gleich breit oder nehmen nach hinten sogar an Grdfe zu. Der Panzer selber
ist fest, er zerfillt der Linge nach in drei Teile, einen mittleren, der mit dem Rumpf

fest verwachsen ist und zwel seitliche, die als fliigelartige Verbreiterungen sich breit

Fig. 59. Cumacea, Fudorella, rezent {n. GERSTAECKER).

iiber die Ansatzstellen der Extremititen wolben. Nach vorn bedeckt der Panzer nicht
den gesamten Kopf, sondern liBt das Augen- und vordere Antennensegment frei.

In der Ausdehnung des Carapax erinnern sonach Cumaceen und
Stomatopoden sehr aneinander und stehen in scharfem Gegensatz zu
simtlichen anderen Thorakostraken; in der Ausbildung und Form des
Karapax und der Brustsegmente sind jedoeh auch Cumaceen und Stomato-

poden grundsidtzlieh verschieden.

Fig. 60. Stomalopoda, Squilla, rezent (n. GERSTAECKER).

Die Abdominalsegmente sind in sdmtlichen Fiallen frei entwickelt. Die Trennung
zwischen Thorakal- und Abdominalsegmenten ist verschieden scharf ausgeprigt. Die
Phyllocariden besitzen acht, simtliche anderen Gruppen sicben Abdominalsegmente. Das
letzte (sicbente) Segment ist stets zu einem Telson umgebildet, wieder im Gegensatz zu
dem letzten Segment der Phyllocariden, das in eine Furca auslinft. Die Phyllocariden
stehen also im Gegensatz zu sidmtlichen iibrigen Thorakostraken.

Im einzeluen nehmen bei den Phyllocariden, die verbidltnismiBig langgestreckten
Abdominalsegmente von vorn nach hinten an Liinge zu, an Hohe ab; durch die durch-

weg grofiere Lipge unterscheiden sie sich deutlich von den Thorakalsegmenten; abgesehen
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davon ist die Grenze zwischen Thorax und Abdomen wenig scharf. Hinsichtlich des
Verhiltnisses der Liéngen- und Breitenentwicklung der Abdominal- im Gegensatz zu den
Thorakalsegmenten zeigen dhuliche Verhiltnisse die Cumaceen: auch hier sind die ab-
dominalen Segmenie durchweg langer und schmiler als die thorakalen, eine Lingenzu-
nahme nach hinten findet jedoch im allgemeinen nicht statt, mit Ausnahme vom zweit-
letzten Segment, das stets ldnger als die vorhergehenden ist. Eine scharfe Grenze
zwischen Thorax und Abdomen ist mur teilweise vorhanden, vielfach ist der Ubergang
von der einen zu der andern Segmentgruppe fluktuierend; also auch hierin gewisse
Ahnlichkeit mit den Phyllocariden. Nur die Segmentzahl {sieben Abd.-Segm.) unter-
scheidet die Cumaceen deutlich von den Phyllocariden und nihert sie den iibrigen
Thorakostraken.

Die Schizopoden und Dichelopoden schlieBen sich, wie in der Form des
Karapax, auch in der Ausbildung der Abdominalsegmente eng an die natanten Dekapoden an
Im allgemeinen zeigen die einzelnen Segmente, und damit auch das ganze Abdomen eine
stirkere Lingenentwicklung im Verhiltnis zum Cephalothorax als bei den Dekapoden
und damit erinnern beide Gruppen auch etwas an Phyllocariden; im Gegensatz zu diesen,
wie auch den Cumaceen, besteht jedoch zwischen der Breite des Cephalothorax und des
Abdomens kein nennenswerter Unterschied, ein sehr charakteristisches Verhalten. Nur
eine schwache Breitenabnahme nach hinten ist zu beobachten.

Ganz abweichend verhalten sich auch hicrin wieder die Stomatopoden. Die
sieben Abdominalsegmente sind sehr gleicharti entwickelt — die beiden letzten etwas
abweichend — und nehmen im Gegensatz zu simtlichen ibrigen Formen nach hinten
schwach an Breite zu, wie sie auch wesentlich breiter und volumindser sind als die
Thorakalsegmente.

B. Extremitiiten

Die Differenzierung der verschiedenartigen KExtremititen entspricht in groBen
Zigen den verschiedenen Rumpfabschuitten. Die Extremititen des Kopfes dienen im
Gegensatz zu den Entomostraken mie mehr der Fortbewegung, vielleicht mit einer Aus-
nahme bei den Phyllocariden.

Das vorderste Extremitdfenpaar ist zum Auge umgestaltet. Dieses ist stets ge-
stielt mit der einzigen Ausnahme der Cumaceen, bei denen die urspriinglich paarigen
Augen zu einer unpaaren Yigmentanhiufung im Vorderrand des Panzers, che er in
den Stirnschnabel @ibergeht, und wenigen sehr kleinen, darin eingesenkten, lichtbrechenden
TLinsen redusiert sind, oft auch vollkommen feblen. Irgendwelche Beziehungen dieses
rudimentiren unpaaren Auges zau dem Siirnauge der Entomostracen bestchen nicht.

Bei den Phyllocariden inseriert der Augenstiel unter der Basis des Stirm-
schnabels; das Auge selber erinnert durch seine birnendhnliche Form an das der
Schizopoden, die sich in jeder Ilinsicht dhnlich verhalten, ebenso die Dichelopoden.
Auch die Stomatopoden stimmen im wesentlichen damit Giberein, abgesehen davon
natiirlich, daB das Augensegment nicht mehr vom Panzer bedeckt ist. Bemerkenswert
ist hochstens;, da#f gegeniiber dem verhiiltnismiliig groBen Auge der Phyllocariden und
Schizopoden, Dichielopoden bei den Stomatopoden die Augen ziemlich klein siud.

Die Antennen bestehen bei dem Phyllocariden in beiden Paaren aus einem ge-
knicten, dreigliedrigen Stiel, an den je eine vielgliedrige GeiBe] anschlieBft. Das dritte
Stielglied der oberen Antenne setzt sich neben der Geiflel noch in eine kurze ovale

Platte fort, die wohl der zweiten Antennulengeifel der iibrigen Thorakostraken entspricht.
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Sechizopoden und Dichelopoden haben ebenfalls an beiden Anfennenpaaren je eimen drei-
gliedrigen Stiel — die Grofenverhilinisse der einzelnen Stielglieder zueinander sind
groBen Schwankungen unterworfen —, an den jedoch bei der Antennule zwei gleichartig
gebaute, vielgliedrige Geifieln anschliefen. Die GeiBel der Antenne ist nur einfach. Am
Basalglied des Antennenstiels entspringt eine den gesamten Stiel bedeckende Deckschuppe.

Bei den Cumaccen besitzt die Antennule ebenfalls einen dreigliedrigen Stiel, an
den sich zwel wenig lange Geiflein anschlieBen, von denen die innere stets kiirzer ist.
Die Antenne hat beim Miannchen einen zweigliedrigen Stiel ohne Deckschuppe und eine
mehr oder weniger lange Geifiel, beim Weibchen ist sie stark rudimentir und besteht
aus einem stiellosen, weniggliedrigen, oder ganz ungegliederten Stummel. Die Antennulen
bet den Stomatopoden haben einen dreigliedrigen Stiel, dessen einzelne Glieder lang und
schlank sind, und drei maBig lange GeiBeln; wesentlich schwicher ist stets die Antenne
entwickelt: auf zwel kurze, dicke Basalglieder folgt einerseits eine Deckschuppe und
anderseits eine kurze, mit zwel diinnen Stielglicdern versehene Antennengeifel.

Die Gumaceen und die Stomatopoden stehen sonmach hinsichtlich
ihrer prdoralen Extremititen isoliert; Schizopoden und Dichelopoden
kommen in der Ausbildumg der Augen und der beiden Antennenpaare den
Dekapoden am nichsten; doch zeigen auch die Phyllocariden enge Be-
ziehungen.

Die Mandibeln bestehen bei den Phyllocariden aus einer rechtwinklig vom Grund-
glied abgehenden einzelnen Kaulade und einem langen, dreigliedrigen Taster, dessen
zweites Glied lappig verbreitert ist; bei den Schizopoden ist die Kaulade durch einen
tiefen Einschnitt in einen gezihnten vorderen Imcisorfortsatz und einen ungezihnten
hinteren Molarfortsatz geteilt, der dreigliedrige Tasfer hat ein sehr kurzes Basalglied
und ein verhidltnismifig grofles zweites Glied; die Dichelopoden verhalten sich wie die
Schizopodeu, doch besteht keine Tremnung der Kaulade in Inecisor- und Molarfortsatz,

Bei den Cumaceen sind die Mandibeln sehr kriftig entwickelt; ein Taster fehlt
ganz: doch ist ein kriftiger gezihnter, zweiteiliger Incisorfortsatz gebildet, von dem
unier einem rechten Winkel ein ebenfalls kriftiger Molarfortsatz sich abzweigt. Auch
die Stomatopoden besitzen sehr stark differenzierte Mandibeln: von einem rechteckigen
kriiftigen Basalstiick mit einer Hohlung zur Aufnahme von Muskeln entspringen zwel
kriftige, beweglich befestigte, gezihnte Kauladen sowie ecin kleiner dreigliedriger Taster.
Diesen stirker differenzierten Mandibeln der Cumaceen und Stomatopoden gegeniiber er-
innern die der Dekapoden durch die einfache Entwicklung der meist zweigeteilten Kau-
lade und des dreigliedrigen Tasters, dessen Basalglied bei den primitiveren Formen
ebenfalls das kiirzeste und dessen zweites Glied das lingste ist, am meisten an die der
Schizopoden. Extrem angepafite Natantier zeigen @hnlich den Dichelopoden eine Reduktion
der geziihnten Kaunlade. Auch bei den Brachyuren wird die Schneide glatt und einfach.
Bei Natantiern kann schlieflich wie bei den Cumaceen der Taster riickgebildet werden.
s zeigen sonach die Dekapoden unter sich eine Manmigfaltigkeit in der Ausbildung der
Mandibeln, die die Verhidltnisse fast simtlicher iibriger Thorakostraken wiederspiegelt;
das ist sehr wohl verstindlich, da die Dekapoden, wie in ihrer ibrigen Organisation,
so auch hinsichtlich der Nahrung die verschiedenartigste Differenzierung und An-
passung zeigen.

Den Mandibeln folgen durchweg zwei Maxillenpaare. Bel den Phyllocariden
zeigt die erste Maxille eine in zwei randlich beborstete Lappen geteilte Kaulade, sowie
einen sehr langen, schwach gekriimmien Taster, der gegen den Riickenschild zu gerichtet

ist  Die zweite Maxille besieht aus einem rechteckigen, dreigelappten Kauteil, an den
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ein zweigliedriger Taster und auf dessen Auflenseiie eine ungegliederte Lamelle sich an-
schlieBt. Das erste Maxiilenpaar besteht bei Schizopoden dhulich wie bei Phyllocariden
aus zwei bintereinander liegenden Kauladen, doch fehlt fast stets ein Taster; die Schueide
der Kauladen ist mit Borsten besetzt. Ahnlich gestaltet sind ferner die ersten Maxillen
der Cumaceen: auch hier zwel hintereinander liegende beborstete Kauladen, nur daB ein
Taster vorhanden ist, der aber herabhingt und in zwei lange Geifleln ausliuft. Bei den
Dichelopoden fehlt der Taster, aber es sind drei hintereinander licgende Kauladen und
ein breiter lamelloser Anhang vorhanden; die Dichelopoden zeigen also wesentlich kom-
pliziertere Verhdltnisse. Noch stirker differenziert ist die ebenfalls tasterlose, kleine
erste Maxille der Stomatopoden, da die beiden vorhandenen Kauladen verschiedenartig
entwickelt sind: eine vordere klauenformige und eine hintere breit blattférmige. Ahunlich
verhalten sich die zweiten Maxillen: bei den Cumaceen tasterlos mit drei Kauladen,
zwei kleinen vorderen und einer grofen hinteren, deren Schneide stachelbesetzt ist, bei
den Schizopoden aus drei, einander feilweise iberdeckenden, beborsteten Kauladen und
einem Kkurzen, zweigliedrigen Taster gebildet und bei den Dichelopoden aus drei hinter-
einander liegenden gleichartigen Kauladen und einem vierten lamellosen Anbang. Ver-
hiltnismifig beimférmig ist die zweite Maxille der Stomatopoden, in dem fiinf lappen-
artige Glieder aufeinander folgen, denen sich auBen eine dreigliedrige Parallelreihe
— der Taster anschlieBt. — Bei den Dekapoden schlieBlich ist die erste Maxille stets
klein, mif zwel Rauladen, von denen die vordere grofer ist, und cinem schwachen Taster
versehen; die zweite Maxille besteht meist ans vier kleinen Kauladen - durch Teilung
von zwei Kauladen entstanden — und dem Epipoditen. Die Phyllocariden und
Schizopoden nihern sich also den Dekapoden am meisten, wihrend Cuma-
ceen, Dichelopoden und Stomatopoden etwas kompliziertere Verh#ltnisse
aufweisen.

Wichtiger fiir die Systematik sind die Thorvakalbeine. Bei den Phyllocariden
sind sidmtliche acht Paare vollkommen gleichartig entwickelt: sieben aufeinanderfolgende,
distalwirts kleiner werdende Glieder, die ein tasterihnliches Gebilde darstellen, und
eine diiunhidutige breite Lamelle, die sich an die beiden Basalglieder nach auBen hin an-
setzt. Bel den Schizopoden und Dichelopoden sind die Thorakalbeine als normale Spalt-
fiie entwickelt. Der Endopodit ist beinformig, urspriinglich siebengliedrig, doch kaun
die Zahl durch Verschmelzung, bzw. Aufteilung im einzelnen verringert oder erhiht
werden. Bemerkenswert ist, dafl bei den Dichelopoden mitunter an einigen Thorakalbeinen
der Endopodit ganz verkiimmert. Der Exopodit besteht gewohnlich aus einem lamellosen
Basalglied und einer acht- bis zwolfgliedrigen Geifiel, die meist Ruderborsten ftrigt.
Eine vollkommen gleichartige Ausbildung sdmtlicher acht Beinpaare kommt wohl in
keinem Fall vor; das vorderste, meist die beiden vorderem, ja sogar die drei nnd vier
vorderen Beinpaare konnen in den Dienst der Nahrungsaufnahme gestelit sein, als Pedes
maxillares; sie zeigen dann im allgemeinen Verkiirzung und Verbreiterung des Endopodits
und vielfach eine weitgehende Reduktion des Exopodits, ohne sich jedoch formell allzu
stark vom Grundiypus des normalen Thorakalbeines zu unterscheiden; auch besteht nie
cine scharfe Grenze zwischen Maxillarbeinen und Pereiopoden. Bei den Cumaceen sind
stets die beiden vorderen Thorakopoden als Kieferfiile entwickelt: der Exopodit fehlt
ganz; der Endopodit ist verhidltnismiiflig kurz, mit kleinem Basal-, sehr langem, zweitem
und klauendhnlichemn letztem Glied. Bei dem ersten KieferfuB8 verbreitert sich das
zweite Glied zu einer ovalen Tade. Die folgenden drei, vier oder mitunter noch mehr
Thorakalbeinpaare sind als normale Spaltfiile mit siebenglicdrigem Endo- nnd kleinerem,
tasterformigem Fxopodit entwickelt, wihrend den hintersten Thorakalbeinen der Exopodit
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stets abgehi. Eigenartige Verhiilinisse zeigen die Stomatopoden, indem hier die finf
vorderen Thorakopodenpaare zu Greiforganen, und damit gewissermaBen zu Maxillipeden
umgebildet sind. ¥s sind siebengliedrige ziemlich lange Beine, denen ¢in Exopodit fehlt
und deren letztes Glied klauenartig eingeklappt wird; bekannt ist die miéchtige Knt-
wicklung des zweiten Paares. Die drei hinteren Thorakalbeine sind nur klein und kurz,
ein fiinfeliedriger KEndopodit mit einem kleinen Exopoditast.

Die Differenzierung der Thorakalbeine der Dekapoden in drei Maxillipeden- und
fiinf Pereiopodenpaare ist bekannt. Die Perciopoden sind stets mit Ausnahme der de-
generativ verdnderten Natantier, reine Gehbeine ohne Hxopoditen, urspriinglich sieben-,
bei differenzierteren Formen vielfach sechsgliedrig. Demgegenitber sind die Maxillipeden
als Spaltfiife entwickelt: der erste KieferfuB hat nunr Basis und Coxa in Form von
Kauladen und einen tasterihulichen Exopoditen; im zweiten KieferfuB folgen auf die
beiden Basalglieder stets ein fiinfgliedriger Endopodit und ein Exopodit mit Stielglied
und Geiflel, die bei nalanten Formen reduziert sein kann. Der dritte Maxilliped hat
bei den primitiveren Formen einen kriftigen, beindhulichen Kndopoditen, der bei den
héher differenzierten Formen mancherlei Modifikationen erleiden kann, und einen
schwicheren Exopoditen. Der SpalifuBcharakter der Maxillipeden bei Deka-
poden gemahnt an Schizopoden und Dichelopoden, wiahrend die Cumaceen
und Stomatopoden mit ihren nur aus dem Endopodit bestehenden Kiefer-
fiiBen und diec Phyllocariden, denen Kieferfiife ganz abgehen, mehr ab-
seits stehen.

Sehr verschiedenartig sind die Abdominalbeine entwickelt. Bei den Phyllo-
cariden sind die vorderen vier Paare als die eigentlichen Fortbewegungsorgane recht
kriftig ausgebildet, als Spaltbeine mit kriftigem breitern Ba‘:a'a[glied7 an dem distal zwel
Ruderlamellen inserieren; zwel weitere Paare, am fiinften und sechsten Abdominalseg-
ment sind nur als eindstige, kurze Rudimente entwickelt. DBei den Schizopoden und
Dichelopoden sind die fiinf vorderen Pleopodenpaare gleichartig entwickelt und zwar als
Spaltbeine mit einmem kriftigen zweigliedrigen Basalteil, an dem zwei Borsten tragende
GeiBeln ansetzen. Bei den Minnchen normal, sind sie bei den Weibchen meist rudimentir
und hochstens eindstig.  Auch die Stomatopoden haben fiinf unter sich gleichartig ent-
wickelte vordere Pleopoden, die aus sehr charakteristisch, breit blattférmig entwickelten
Spaltbeinen gebildet sind (ein breiles Basalglied und zwel breite, daran anschlicfende
Endglieder). Das sechste Abdominalbeinpaar zeigt bel Schizopoden, Dichelopoden und
Stomatopoden prinzipielle Ubereinstimmung, indem es teilhat an der Bildung eines
Rudersehwanzfichers. Bei Schizopoden und Dichelopoden ist das Basalglied sehr kurz
und breit, und die beiden daran anschlieBenden Spaltiste blattformig oval, der duBere
stets breiter als der inmere; die Linge ist verschieden, teils linger, teils kiirzer als das
zum Telson umgestaltete siebente Abdominalsegment. Sehr eigenartig sind die Uropoden
bei den Stomatopoden: das uupaare kurze quadratische Basalglied entsendet einen kriftigen
Fortsatz zwischen den beiden Spaitiisten, von denen der inmere aus einer ovalen Lamelle,
der duBere aus zwel gerundet rechteckigen Gliedern besteht. — Bei den Cumaceen ist
stels das sechste Abdominalbeinpaar entwickelt, und zwar in Form eines rund griffel-
formigen Basalgliedes, an das zwei zweigliedrige, spitz endigende Spaltdste inserieren.
Die iibrigen Abdominalsegmente sind entweder ganz oder zum groBten Teil extremititen-
los. Die vordersten Segmenle tragen vielfach rudimentire Spaltbeine.

Die Differenzierung der Abdominalbeine in fianf Pleopoden und ein se'clzxstes Uro-
podenpaar, wie sie den Schizopoden, Dichelopoden und Stomatopoden zukommt, kehrt

bei den Dekapoden wieder. Die Pleopoden sind als Spaltbein mit zwel schmal blait:
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formigen Spaltasten entwickelt, schlieBen also morphologisch am engsfen an die der
Schizopoden und Dichelopoden an. Die Uropoden sind breit blattformig. Der Exopodit
ist bei sdmtlichen primitiveren und geologisch #lteren Formen durch die Didresis zwei-
gliedrig, erinnert dadurch etwas an den zweigliedrigen Exopoditen der Uropoden bei
Stomatopoden; dagegen fehlt der eigenartige, die beiden Spaltiste tremnende Fortsatz
des Basalgliedes.

Zusammenfassung. Hinsichtlich der Entwicklung der Augen herrscht
groBe Gleichformigkeit; nur die Cumaceen sind aberrant; auch die An-
tennen, Mandibeln und Maxillen zeigen relativ geringe Differenzen; ver-
hialtnismidBig nahe stehen sichSchizopoden und Dekapoden; Cumaceen und
Stomatopoden zeigen stirkere Differenzierung, auch die Dichelopoden,

Mit Ausnahme der hierin isolicrt stehenden Phyllocariden sind die
Thorakalbeine die wichtigsten Bewegungsorgane. Schizopoden, Diche-
lopoden und Dekapoden stehenunter sich verhdltnismiBig nahe. Aberrant
sind die Stomatopoden.

Die Differenzierung der Abdominalbeine in 5-~1 ist den Schizo-
poden, Dichelopoden, Stomatopoden und Dekapoden gemeinsam., Bei den
Phyllocariden sind die vier vorderen Paare als Hauptschwimmorgane
sehr kriftig. Die Cumaceen verhalten sich aberrant durch weitgehende
Reduktion.

C. Respirationsorgane

Bei den Pbyllocariden wird die Atmung teilweise zweifellos durch die Korper-
oberfliche besorgt. Daneben sind jedoch noch eigentliche Kiemen vorhanden, und zwar
in Form breit lappiger Auswiichse von den Basalgliedern der Thorakalbeine. Ebenfalls
an der Basis der Thorakalbeine befindliche Kiemenausstiilpungen besitzen die Diche-
lopoden; dem ersten Thorakalbeinpaar im allgemeinen fehlend haben die folgenden
Paare mehr oder weniger stark zerschlitzte und veriistelte Kiemen, die am letzten oder
den beiden letzten Paaren auch fehlen konnen. Bei den Schizopoden treten mitunter
dhuliche, jedoch stets einfache Kiemen auf, hiufiger fehlen die Kiemen an den Thora-
kalbeinen mehr oder weniger ganz; in solchen Fillen treten vielfach lamellise, als
Kiemen funktionierende Anhdnge an den Pleopoden auf.

Eigepartig verhalten sich die Cumaceen, bel denen dic Kiemen an simtlichen
Thorakalbeinen fehlen und nur am ersten Paar, das als KieferfuBpaar entwickelt ist,
eine sehr groBie Kieme noch vorhanden ist. Diese Beschrinkung der Kiemen auf ein
Thorakalbeinpaar ist zweifellos eine sekundire Reduktionserscheinung, wie auch das
Fehlen der Kiemen bei den Schizopoden nicht als primir, sondern nur als degenerativ
aufgefaBt werden kann. Bei den Stomatopoden kommen den fiinf vorderen Thorakal-
beinen nur rudimentire Kiemeunausstiilpungen zu; in der Hauptsache wird die Atmung
durch kriftig entwickelte Kiemenanhinge an den Pleopoden besorgt. Auch das ist
zweifellos ein sekundirer Zustand: die Pleopodenkiemen treten in der Ontogenie sehr
spit auf, wihrend in den Jugendstadien die Atmung neben der Korperoberfiiche vor
allem durch die Kiemen der Thorakalbeine besorgt wird.

Bei den Dekapoden befinden sich bekanntlich die Kiemenanhinge primidr an den
Basalgliedern sdmtlicher Thorakalbeine, werden aber vielfach an cinzelnen Paaren, ins-
besondere an den vorderen Maxillipedenpaaren reduziert, wihrend sie den Pereiopoden

eigentlich stets zukommen. Die Dekapoden schlieBen dadurch am engsten an
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die Dichelopoden und die Phyllocariden an, wihrend die in dieser Hinsicht
degenerativen Schizopoden sich abweichend verhalten. Aberrant sind auch hinsichtlich

der Kiemen wieder die Cumaceen und Stomatopoden.

D. Zusammenfassung

Die Betrachtung der Rumpfgliederung, des Cephalothorax, der
‘Extremititen und Respirationsorgane, auf die wir uns hier be-
schriinkten — die iibrigen Organsysteme ergeben genau das gleiche
Bild und wiirden daher nur wiederholen —, ergeben hinsichtlich
der verwandtschaftlichen Verhiltnisse innerhalb der Thorakosiraken
folgende erste Anhaltspunkie:

1. Die Phyllocariden verhalten sich in vielen Punkten ganz
besonders primitiv, zeigen aber doch in manchen Merkmalen
~— z. B. der Ausbildung der Pleopoden usw. — eine ganz ab-
weichende Spezialisationsrichtung gegeniiber samtlichen iibrigen
Thorakostraken.

2. Cumaceen und Stomatopoden zeigen in fast allen Punkten
aberrantes Verhalten und aberrante Anpassungsrichtung. Beide
scheiden dadurch aus der Vorfahrenrcihe der Dekapoden aus.

3. Schizopoden und Dichelopoden zeigen unter sich sehr enge
Beziehungen, geben aber auch viele Vergleichspunkte mit den
Dekapoden. Die Schizopoden selber scheiden durch die starke
Reduktion der Kiemen als degenerative Formen aus der unmittel-
baren Vorfahrenreihe aus.

4. Hs sind daher vor allem zu verfolgen an Hand des fossilen
Materials die Phyllocariden, Schizopoden und Dichelopoden.

2. Beziehungen zwischen Schizopoden, Dichelopoden und
Dekapoden auf Grund der fossilen Reste

Betont sei nochmals, dafl die Ausgangsform der Deka-
poden eine reptante Form vom Pemphiz-Typ war mit
kraftigem, schwach dorsoventral abgeplattetem Karapax, mit ein-
dstigen Pereiopoden, denen ein Exopodit abging, mit wenig scharfer
Grenze zwischen den drei Maxillipeden und den fiinf Pereiopoden,
mit Didresis an dem Exopodit der Uropoden. Demgegeniiber stellen
Schizopoden und Dichelopoden ausgesprochen natante
Typen dar, wie sie in den Fenaetdea und Fucyphidea spiter auch
inmerhalb der Dekapoden gebildet werden, mit lateral komprimierter
Korperform, schwachem Panzer, mit zweilistigen Pereiopoden, ohne
scharfe Grenze zwischen Maxillipeden und Pereiopoden, ohne Zwei-
teilung des Kxopoditen der Uropoden. —
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Sichere Dichelopoden sind fossil nieht bekannt.

Schizopoden sind verschiedentlich beschrieben worden: aus
dem oberen Malm die Gattungen Elder MUNSTER und Francocaris
BrOILI; aus dem Callovien dic Gattungen Dollocaris VAN STRAEL.
und Kilianicaris VAN STRAEL.; aus dem Buntsandstein schlieBlich
Schimperella BILL. Diese mesozoischen Formen sind in ihrer Zu-
gehorigkeit zu den Schizopoden sicher. Mit recht grofier Wahr-
scheinlichkeit diirften hierher auch noch Pelaeomysis PEACH und
Tealliocaris PEACH aus dem Unterkarbon gehdren. Die Schizo-
poden lassen sich demnach bis zum Unterkarbon zuriick-
verfolgen, sind also wesentlich dlter als die Dekapoden und konnten,
unter diesem Gesichtspunkt geschen, sehr wohl die wirklichen Vor-
fahren der Dekapoden sein. Die Kiemen sind bei diesen ilteren
Formen natiirlich nicht bekannt; doeh ist es naheliegend, daf sie
noch nieht so stark reduziert waren, wie bei den rezenten Schizo-
poden. KEs wiirde somit auch von dieser Seite keine prinzipielle
Schwierigkeit bestehen. FKine Schwierigkeit liegt jedoch darin,
daB all diese fossile Formen, wie auch die rezenten, extrem natante
Anpassung zeigen mit all den dafiir charakteristischen Merkmalen,
wihrend die primitivsten Dekapoden ausgesprochene Reptantier
waren. Zwischen den primitivsten Dekapoden und den Schizopoden
besteht sonach eine grofie Liicke, die um so ausgesprochener ist
als ja die Schizopoden offensichtlich eine absteigende Entwicklungs-
linie darstellen (Kiemen').

Nun kennen wir aus dem jingeren Paliozoikum eine Reihe
von Hormen, die im allgemeinen zu den Schizopoden gestellt werden,
sich von diesen aber doch in einer ganzen Reihe von Punkten
unterscheiden. Diese scheinen fiir die vorliegende Irage von
grandsitzlicher Bedeutung; sie seien daher kurz besprochen.

Die Gattung Pygocephalus HUXLEY ist in einer ganzen Reibe
von Stiicken aus dem englischen Karbon bekannt geworden, die
jedoch alle nur die Unterseite erkennen lassen. Die Antennulen
haben einen verhiiltnismébig schianken, langen dreigliedrigen Stiel;
der Stiel der Antennen besteht aus drei kurzen, dicken Gliedern,
eine breit ovale Antennenschuppe ist vorhanden. Die Mundglied-
maben sind upbekannt. Von den Thorakalbeinen liegen sicher
sichen Paare vor, die alle in Grofie und Ausbildung sehr gleich-
arfig sind: ein relativ kriftiger Indopodit und ein wesentlich
kieinerer Kxopodit. Die Pereiopoden sind also als typische Spali-
beine entwickelt. Da sie in der Siebenzahl vorhanden sind, kann
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hichstens das vorderste Paar zu einem Kieferfull nmgestaltet sein.
Die Abdominalbeine sind nicht bekannt. Nach den Pereiopoden
liegt also ein typischer Schizopode, sicher jedoch kein
Dekapode vor. Hiner unmittelbaren Zureihung zu den Schizo-
poden widerspricht jedoch die Ausbildung des Schwanzes. Schon
 Huxtey wies darauf hin, dafl der sehr breite Schwanzficher kein
Analogon unter den Schizopoden habe, sondern eher an Stomato-
poden erinnere. Kin Vergleich mit Stomatopoden kommt ja freilich
nach der Ausbildung der Pereiopoden nicht in Betracht; auffillig
bleibt aber die breit gerundete Ausbildung des Telson, dem sich
ebenfalls breite Uropoden seitlich anschlieBen. Diese sind von
HUuxXTEY einfach und ungeteilt gezeichnet, wihrend spiter WoOD-
WARD nach einem allerdings unsicheren Hxemplar angibt, daff die
Blitter der Uropoden durch Quernidhte in verschiedene Glieder
zerfallen. Abgesehen davon ist die breite Gestalt des Schwanz-
fichers die gleiche, wie sie von den Dekapoden bekannt ist. Dazu
kommt noch die Ausbildung des Sternums. Kigentliche Sternalplatten
gehen den Schizopoden ab, treten aber bei den Dekapoden — mit
Ausnahme der extrem natanten Anpassungsformen — iiberall auf.
In gleicher Weise finden wir sie auch bei Pygocephalus in Form
breit hexagonaler Platten zwischen den Basalglicdern der Pereio-
poden. Diesen beiden Merkmalen entspricht es, daB Pygocephalus,
soweit sich das aos der Unteransicht beurteilen 1aft, auch im
tbrigen ziemlich breit war; das Abdomen zum mindesten zeigt
recht auffillige Breite; fir den Karapax ist eine entsprechende
Rechteckform anzunehmen. Ferner deutet die Tatsache, daB kein
einziges Stiick in Seitenlage erhalten ist, aufl dorsoventrale Abplattung.
LPygocephalus verbindet somit mit der Organisationsstufe
der Schizopoden (Pereiopoden) Merkmale, die sonst nur bei
reptanten Dekapoden wiederkehren (Schwanz, dorsoventrale
Abplattung, breite Korperform, stark entwickeltes Sternum). Diese
Merkmale deuten auf reptante Lebensweise.

Wesentlich weniger vollstindig ist die gleichaltrige Gattung
Anthrapalaemon SALTER. Die Extremititen sind nicht bekannt;
dagegen liegen simtliche bekannt gewordenen Stiicke in Dorsal-
ansicht vor. Antennulen und Antennen scheinen mit Pygocephalus
iibereinzustimmen. Der Karapax ist breit, rechteckig, mit ge-
schwungenem Seitenrand, der vorn in einen Stachel ausliuft und
dadurch eine scharfe T'rennung zwischen Vorder- und Seitenrand
bedingt. Das Abdomen ist verhiltnismifBig kurz und anndhernd
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gleich breit, wie der Karapax. 'l'elson und Uropoden scheinen
mit den entsprechenden Teilen von Pygocephalus itbereinzustimmen,
Das ganze Tier zeig{ dorsoventrale Abplattung. Sehr charakter-
istisch ist ein mdichtig entwickeltes Rostrum, das sich scharl ab-
gesetzt auch noch aul dem Karapax fortsetzt. Iis liBt sich leider
nach den Abbildungen nicht feststellen, ob dicses Rostrum [est
mit dem Panzer verwachsen war oder nicht. Im Gesamthabitus
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Fig. 61. Pygocepholus Cooperi HUXLEY, von der  Fig. 62. Anthrapalaemon Gross-
Unterseite, Rekonstruktion (n. WOODWARD), Karbon. artitSALTER (0. SALTER), Karbon.

erinnert Anthrapalaemon an die Kryoniden: und wie diesen durfte
auch der vorliegenden Karbongattung eine rein benthonische
Lebensweise zukommen. Da den beiden Gattuungen Pygocephalus
und Anthrapalaemon die Verbreitung und simtliche Figenschaften,
die sich bel beiden feststellen lassen, gemeinsam sind, wird der
(Gedanke nahegelegt, dall Pygocephalus nur die Unterseite
von Anthrapalaemon darstellt. Zum mindesten sind beide
Gattungen sehr nahe verwandt und ergiinzen sich sehr
schon zu cinem Gesamtbild.

Ebenfalls aus dem Karbon stammt die Gattung Crangopsis
SALYER (= Pualaeocrangon SALTER). Extremititen unbekannt;
auch sonst ist dicse Gattung recht ungeniigend bekannt. Da
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seitliche Lage im Gestein vorherrscht, diirfte der Karapax zy-
lindrisch oder sogar schwach lateral komprimiert gewesen sein.
Ein auf der Dorsalseite zugeschiirftes und gesigtes Rostrum
— also dhnlich wie bei Anthrapalaemon — soll vorhanden gewesen
sein.  Bemerkenswert ist, daB, wie bei den beiden besprochenen
Gattungen der Schwanzficher durch seine breit blattformige Knt-

" wicklung Dekapodenhabitus, nicht Schizopodenhabitus zeigt. Tnt-

sprechend dem hohen Alter diirften die Perelopoden auf einer
dhnlich primitiven Organisationsstufe gestanden haben, wic bei
Pygocephalus, d. h. also Schizopodencharakter zeigen.

Fig. 63. Palaeopalaemon, Devon (n. HALL u. CLARKE).

Von sehr groBer Bedentung wegen ihres hohen Alfers
— Devon —, aber leider ebenfalls ungeniigend bekannt ist die
Gattung Palaeopalaemon WHITFIBLD. HKin zylindrischer oder
schwach seitlich zusammengedriickter Karapax umgibt den ganzen
Kopf- und Brustteil. Der Karapax ist einheitlich und 48t keine
Naht erkennen. Verziert ist er mit cinigen Lingskanten, und zwar
einer medianen und zwei seitlichen. Das siebengliedrige Abdomen
ist wenig hoher als breit; die Epimeren der Abdominalsegmente
greifen seitlich ziemlich weit herab. " Die vordersten Segmente
sind gleich breit, wie der Karapax, doch verschmilert sich das
Abdomen nach hinten. Der Schwanzficher ist breit und vom
Habitus der Dekapoden. Das Telson ist allerdings nur schmal,
spitz dreieckig, im Gegensatz zu dem breit rechteckigen Telson
bei Pygocephalus und Anthrapalaemon. Aber die Uropoden sind
breit ovale Blitter: somit ist der Schwanzficher in seiner Gesamt-
heif wesentlich breiter als die letzten Abdominalsegmente. Die
Augen selber sind nicht erhalten, waren aber nach den Angaben
von Havnt und CLARKE gestielt. Von den Thorakalextremititen
sind nicht identifizierbare Reste unterhalb des Seitenrandes des
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Karapax zu erkennen, aus denen nur soviel hervorgeht, daf kriiftige
(Gehbeine nicht vorhanden waren. Vermutlich waren es schizo~
podenihnlichen Spaltbeine. Thre Anzahl 1afit sich natiirlich nicht
feststellen, die IKrage, ob und wieviel von den Brustbeinen als
Maxillipeden ausgebildet waren, ist daher nicht zu beantworten.
Auffallend sind zwei sehr kriftige, zylindrische und grofie Extremi-
titenglieder ganz vorne in der Mitte und nach vorne gerichtet.
Sie sind wesentlich kriftiger als die Reste der Brustbeine. Man
konnte an ein besonders stark entwickeltes vorderes Brustbein
denken, nach Analogie mit den Scherenbeinen der Dekapoden.
Wahrscheinlicher ist die auch von HALL, und CLARKE gemachte
Annahme, daff es sich um ein Sticlglied der Antenne handelt.
Diese jungpaldozoischen Gattungen, denen schon
vermige ihres Alters besondere DBedeutung zukommt,
nehmen somit eine charakteristische Zwischenstellung
zwischen den Dekapoden und den Schizopoden ein, indem
der feste und breite, mit Rostrum versehene Cephalo-
thorax und der breite Schwanz{icher mit den Dekapoden
gemeinsam sind, wihrend die Ausbildung der Pereiopoden
die Verhiiltnisse der Schizopoden zeigt. FKine Zureihung zu
den Dekapoden ist daher ebensowenig moglich, wie eine solche
zu den Schizopoden. Vielmehr handelt es sich um eine selbstindige,
dicsen gegeniiber stehende Ordnung von Thorakostraken, die nach
der best bekannten Gattung als Pygocephalomorpha bezeichnet seien.
Ein Vergleich zwischen den Pygocephalomorphen und den
primitivsten Dekapodenformen (Pemphicoida) deutet aul unmittel-
bare Beziehungen. Der zylindrische bis schwach dorsoventrale
Karapax der Pemphicoida kehrt hier wieder, ebenso das Rostrum,
die Bildung eines breiten Schwanzfichers aus dem Telson und den
zu Uropoden umgestalteten Spaltbeinen des sechsten Abdominal-
segments. Die Differenzierung von drei Maxillipedenpaaren gegen-
iiber den Pereiopoden fehlt im einen Fall (Pygoceph.) noch und
ist im andern (Pemph). ganz orimentir; ebenso sind die noch ein-
fachen Spaltbeine der #lteren Gruppe zu noch kaum differenzierten
Gehbeinen unter Verlust des HExopoditen reduziert. Da beiden
Gruppen zweifellos die gleiche Liebensweise zukam als benthonischen
Schlammbewohnern, ist eine gleichsinnig, orthogenetisch verlaufende,
fortschreitende Anpassung an eben diese Lebensverhiltnisse, die
zu einer allmihlichen Reduktion der Schwimmfufiste, und damit
folgerichtig zu den Pemphicoide fihren mufite, wahrscheinlich. Mit
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andern Worten: da die Ruckbildung des Schwimmluf3astes nur bei
benthonisch lebenden Formen moglich ist, fiir natante Formen, bei
denen der SchwimmfuBast in dauernder Funktion steht, aber aus-
geschlossen werden mufl, k6nunen nur die benthonischen Pygo-

Fig. 64. Schwanzficher von Malakostraken: a Huphausia (Dichelopoda); b Squilla
(Stomatopoda); ¢ Parapandalus (Decapoda, Eucyphidea); 4 Pemphiz (Decapoda,
Palinura); e Nephrops (Decapoda, Nephropsidea).

cephalomorphen, unter keinen Umstinden aber die na-
tanten Schizopoden und Dichelopoden die Vorfahren der
Dekapoden sein.

In gleicher Richtung deutet die Bildung des Schwanz-
fachers. Dieser ist nur verstindlich als Anpassungsmerkmal bei
benthoniseh reptanter Lebensweise. Darauf deutet zunichst ein-
mal die Tatsache, dafl die reptanten Palinura einen breiten und
kraftigen Schwanzficher besitzen, ebenso die reptanten Frymaiden,
Astacuren, Thalassiniden, Galatheiden, dal aber die natanten

Penaeiden, Stenopiden und Eucyphiden nur einen schmalen Schwanz-
Fortschritte der Gedlogie u. Palaeontologie. Heft 26 (Beurlen) 29
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ficher haben. Die Uropoden werden schmal und langgestreckt and
sind um so schmiiler, je einseitiger die betreffende Gattung patant
pelagisch angepaft ist: so sind innerhalb der [enaeidea die Uro-
poden der Sergestiden im Durchschnitt schmiler als bei den Pena-
eiden, und innerhalb der Sergestiden wiederum besitzen die Luei-
ferinen schmilere Uropoden als die Sergestinén. Und wenn bel
den Stomatopoden der Schwanzficher relativ breit ist, so finden
wir bei Dichelopoden und Schizopoden ganz auflillig schmale Uro-
poden. Und abgesehen von diesen Tatsachen ist auch theoretisch
schwer vorstellbar, weshalb bei natanter Lebensweise, wobei die
Ruderbewegung durch die gleichartig ausgebildeten Abdominal-
bzw. Thorakalbeine ausgefithrt wird, das letzte Beinpaar eine be-
sondere Differenzierung erfahren haben soll, eine Differenzierung
zudem, durch die dieses Beinpaar aus der Ruderbewegung aus-
geschaltet wurde. Tatsiichlich verlieren denn auch bei den natanten
Formen die Uropoden den Uropodenhabitus weitgehend und nihern
sich formell stark den Abdominalbeinen — so zahlreiche Mysideen
und Fucyphiden. Auf der andern Seite aber ist diese besondere
Differenzierung des hinteren Abdominalbeinpaares von ganz be-
sonderer Bedeutung fir die benthonischen Formen, da dadurch
nach Aufgabe der eigentlichen Schwimmfiibigkeit ein rasches, stof-
artiges RiickstoBschwimmen ermdglicht wird.

Wenn durch diese Feststellungen auch von dieser Seite
wieder erhiirtet wird, daf} die natanten Dekapoden abgeleitete, de-
generative Seitenlinien sind und die reptanten Palinura die zentrale
Ausgangsgruppe darstellen, so fillt durch sie auch ein bedeutsames
Licht auf die Stellung der Schizopoden und Dichelopoden. Beide
Gruppen besitzen einen Schwanzficher, der allerdings in Riick-
bildung begriffen ist, und damit ein Merkmal, das auf ursprimglich
reptante Anpassung hindeutet. Die Uropoden der Schizopoden und
Dichelopoden sind nur als Relikt zu verstehen. Was nun die
Stammformen betrifft, so liegen die Verhiiltnisse fir die Schizo-
poden relativ klar: Die Ausbildung der Perciopoden der Schizo-
poden zeigt so weitgehende Ubereinstimmung mit denen der Pygo-
cephalomorphen, daB3 die Schizopoden nur von diesen ableitbar
sind, zudem da auch das geologische Auftreten vom Karbon ab,
derartige Beziehungen bestitigt. Die Schizopoden verhalten
sich demnach zu den Pygocephalomorphen genau so wie
die Trichelida und Anomocarida zu den reptanten
Palinura.
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Die Dichelopoden stehen dadurch, dafi der Karapax mit
simtlichen Thorakalsegmenten verwachsen ist, und durch die knt-
wicklung der Kiemen auf einer hoheren Organisationsstufe. Das
legt, da ja die Schizopoden eine absteigende Linie reprisentieren,
den Gedanken nahe, daB sie anf etwas hoherer Organisationsstufe als
diese abgespalten sind, in einer Periode, da die Pygocephalo-
morphen schon wesentlich mehr dem Dekapodentyp geniihert waren.

Daraus resultiert folgendes Gesamthild:

1. Die Pygocephalomorphen sind eine reptant an-
gepalite, benthonisch lebende Thorakostrakenordnung,
aufschizopodider Organisationsstufestehend, aberinfolge
der benthonischen Lebensweise dem reptanten Dekapoden-
habitus stark angenihert.

2. Orthogenetische Weiterbildung, gleichsinnig fortschreitende
Anpassung fithrt zu einer allmithlichen Riickbildung der bei ben-
thonischer Lebensweise funktionslosen Organe: der Schwimmfu8-
dste; aullerdem bedingt die Lebensweise eine Verwachsung des
Karapax mit dem gesamten Thorax. Dadurch hildet sich der primi-
tive Pemphiz-Typus heraus.

3. Von dieser zentralen Stammlinie spalten von Zeit
zu Zeit degenerative Seitenlinien ab, die sich infolge na-
tanter Anpassung mehr und mehr von dem reptanten
Grundtypus entfernen, und zwar umso weiter auf je
fritherem Stadium die Abspaltung erfolgt.

4. Auf dem schizopodoiden Entwicklungsstadium spalten ab
die Schizopoden, zu einer Zeit, als Thorax und Karapax noch un-
vollstindig verwachsen waren. Ktwas spiter — nachdem diese
Verwachsung schon vollstindig war — die Dichelopoden (nicht
ausgeschlossen ist, dal} die Dichelopoden auf einem ganz primitiven
Dekapodidstadium abspalten und die Exopodite eine sekundire
Riickentwicklung darstellen, dhnlich wie bei vielen Eucyphiden).
5. Auf dem Dekapodidstadium schlieBlich spalten ab die
Trichelide und Anomocarida.

6. Bemerkenswert ist, dafl diese absteigenden Linien
stets in den Zeiten abspalten, in denen der zentrale
Haunptstamm grundsitzliche Verinderungen durchmacht:
Gleichzeitig mit der Bildung des Brachyurentyps- entstehen die
Anomocarida, mit dem Pemphixz-Typ entstehen die Tricheliden,
gleichzeitig mit der Verwachsung von Karapax und Thorax bilden
sich die Dichelopoden, und mit der Bildung des Hauptstamms er-

29%
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scheinen auch die Schizopoden. Die fortschreitende Umbildung
des Hauptstamms und die Abspaltung der Seitenlinien
diurfte demnach in innerem Zusammenhang stehen.

3. Herkunft der Pygocephalomorpha

Die Cumaceen mit ihrem stark reduzierten, nur noch unpaar
entwickelten Auge, sowie den stark reduzierten Abdominalbeinen,
ebenso die Stomatopoden mit ihren extrem und aberrant differen-
zierten Thorakalbeinen scheiden als mogliche Ausgangsgruppe fiir
die Pygocephalomorphen von vornherein aus. Es bleibt die Gruppe
der Phyllocariden. Xehte Phyllocariden sind fossil nicht bekannt
und auch kaum zu erwarten, da ja der ganze Panzer nur chitinds
ist, und demnach normalerweise nicht fossil erhaltungstihig. Da-
gegen sind phyllocaridenihnliche Formen aus dem Palaeozoikum
in groBerer Menge bekannt geworden, so die Gattungen Hymeno-
caris SATTIER (Kambrium), Ceratiocaris M. Coy (Silur), Fehinocaris
wHrrrienLD (Devon), Nahecarss JAEKEL (Devon), um nur einige
wenige zu erwihnen. Wenn vielfach, inshesondere {rither, diese
fossilen ¥ormen mit den rezenten Phyllocariden (= Leptostraken)
unmittelbar vereinigt wurden, so hat doch schon GERSTAECKER
in Bronns Klassen und Ordnungen mit vollem Recht aunsdriicklich
darauf hingewiesen, dafl eine unmittelbare Vereinigung nicht in
Frage kime; auch PomPrCEJ weist auf den grofien, durch keine
Verbindungsglieder ausgefiillten Zeitraum hin und v. STROMER [afit
die paliozoischen Formen als Archaeostraca zusammen und stellt
sie den rezenten Leptostracen (Nebalia) gegenitber, da in der
sehr stark wechselnden Segmentzah! und der Ausbildung des Ind-
segments grundsitzliche Unterschiede bestehen.

Die Organisation dieser Archaeostraken ist noch wenig
bekannt. Der Karapax ist zweiklappig oder einheitlich, wobei
simtliche Uberginge bestehen. Im einzelnen ist die Ausbildung
sehr variabel; neben einfachen Nebalio-ihunlichen Formen, wie z. B.
Ceratiocaris Mc.CoY und Elymocaris BEECHER und anderen treten
Formen auf, bei denen der Karapax stark mit Hockern verziert
ist, wie z. B. FKehinocaris WHITFIELD u. 2. und schlieBlich kann
der Panzer auch noch in verschiedener Weise mit Lidngskanten
verziert sein, wie bei den Tropidocaris BEECHER, Mesothyra HALL
und CLARKE u. a. EKin Rostrum ist in den meisten Fillen vor-
handen, und wie bei den Nebalien als [reie, nicht fest mit dem
Karapax verwachsene Platte. — Die Thorakalsegmente waren
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zweifellos mit dem Karapax nicht verwachsen. Die Anzahl der
Segmente ist nur in seltenen Féllen bekannt, sie scheint im einzelnen
verschieden gewesen zu scin. Der Hinterrand des Panzers ist
dorsal wie bei den Nebalicn vielfach stark ausgebuchtet und l:aBt
nicht allein die vorderen Abdominal-, sondern wohl auch noch mit-
unter einige Thorakalsegmiente dorsal frei liegen.

Sehr charakteristisch und durchaus abweickend von den Lepto-
straken ist die Ausbildung des letzten Abdominalsegmentes. Bel
den Nebalien endigh es,” wie erwihnt, in zwel spitze Fortsitze;
bei den Archaeostraken lauft es in einen langen medianen Stachel

Fig. 65. Phyllocarida, Nahcearis JAECKEL, Devon, Rekonstruktion (u. BROILD).

aus und seitlich davon tritt jederseits noch ein weiterer, ebenso
kriiftiger Stachel auf; der Schwanz ist sonach dreispitzig, ermangelt
aber ebenso wie bei den Nebalien elnes Schwanzfichers. Bei den
iltesten IMormen ist der Schwanz sogar vier- bis sechsspitzig.
ildufig ist im vorderen Teil des Panzers, jederseits vom
Hinterrand des Rostrums, ein rundlicher Hécker, der gewdhbnlich
als Aungenhocker gedeutet wird. [st diese Deutung richtig, so
wire auch dieses Merkmal ein wichtiges Unterscheidungsmerkmal
gegeniiber den Leptostraken, da diese ja wohl entwickelte gestielte
Augen besitzen, die anter dem Rostrum nach vorn ans dem Panzer
heraustreten. Aber, wie auch schon HiNxiG betonte, liegen diese
Hocker vicl zu weit hinten fiir Augenhdcker, abgeschen davon,
dal sic vielfach auch ganz fehlen. Uberdies konnte aber BroOTLI

neuerdings — mnach freundlicher personlicher Mitteilung von Herrn
Professor BroiLl — auch normale gesticlte Augen bei Nahecaris

feststellen, und zwar in der gleichen Lage, wic sie auf der durch
Bromr gegebenen Rekonstruktion hypothethisch eingezeichnet
worden sind. Das Auge entspricht sonach nach Lage uid Aus-
bildung dem Auge von Nebalia; aunberdem konnte BROILI zeigen,
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dall der Exopodit der Antenne nicht als Deckschuppe, sondern in
form einer zweiten Antennengeiflel ausgebildet war. Wie die An-
tenne war bei Nahecaris auch die Antennula zweigeiBlig; bei Ne-
balia ist die zweite Geillel der Antennula nur noch rudimentir
vorhanden.

Die Thorakalbeine, die an den Stiicken von Nahecaris, die
HENNIG vorlagen, nicht sicher erkennbar waren, konnte an
spiateren Kxemplaren BRrOILI bekannt machen. Demzufolge be-

steht der Thorax — wie bel den rezenten Nebalien und Malako-
straken iiberhaupt — aus acht Segmenten, von denen jedes ein

Beinpaar besitzt. In Ubereinstimmung mit Nebalia fehlt eine Um-
bildung des oder der vorderen Thorakalbeine zu sekundiren Mund-
extremitiiten, immerhin deutet das Vorhandensein eines Kxopodit-
astes am  vordersten Thorakopodenpaar im Gegensatz zu den
folgenden Paaren eine besondere Hunktion dieses vorderen Paares
— vermutlich im Dienst der Nahrungsaufnahme — an. Die
iibrigen Thorakopoden scheinen einfistig gewesen zu sein; sie waren
relativ kriftig und dienten vermutlich noch als Fortbewegungsor- -
gane. Von den Pleopoden sind — in Ubereinstimmung mit Ne-
balia — die vier vorderen Paare als schlanke, aber wohl entwickelte
Spaltbeine ausgebildet.

Die kambrische Gattung Hiymenocaris SALTER zeigl neben
weitgehenden Ahnlichkeiten doch auch manche Unterschiede von
Nahecaris; so sind dort die Thorakopoden stets zweilistig entwickelt;
der Schwanz ist nicht mit nur drei Stacheln, sondern mit vier bis
sechs versehen. Auch sonst dirften in Wirklichkeit zwischen den
verschiedenen als Archaeostraken beschriebenen Tormen npoch
mannigfache Unterschiede bestehen, die sich vorldufig, da wir von
den BExtremititen im allgemeinen noch zu wenig wissen, nur noch
nicht erfassen lassen konnen. Abgeschen davon stimmen aber
die gesamfen als Archaeostraken bestimmten und beschriebenen
Jrormen in einer Reihe grundsitzlicher Merkmale iiberein, so die
Art des Karapax, die Ausbildung des Telson und der Furka, aufler-
dem relativ kriiftige Magenzihne, die Ausbildung der Thorakopoden
als Fortbewegungsorgane. Kine Zusammenfassung all dieser Formen
als Archacostraca scheint daher vorliufig durchaus zweckmiBig.

Damit 148t sich zusammenfassen, dafl die Archacostraken in
den Grundziigen ibrer Organisation weitgehend mit den Lepto-
straken iibereinstimmen (Ausbildung des Karapax, gestielte Augen,
Vorhandensein der Furka, Schmalheit des Abdomens im Gegensatz
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zum Karapax, stirkere Kntwicklung der vier vorderen Pleopoden-
paare), dafl sie aber in einer Reihe von Punkten auch grundsitzlich
abweichen (Drei- oder Mehrspitzigkeit des Schwanzendes, Aus-
bildung der Thorakalbeine als Fortbewegungsorgane, ZweigeiBlig-
keit von Antennula und Antenne, vielfach wechselnde Segmentzahl).
"Wepn das letztere Merkmal an Entomostraken erinnert, so sind
doch engere Bezichungen zu diesen auszuschliefen, da das Abdomen
kriftig entwickelt und mit Extremititen versehen ist — offenbar
mit Ausnahme von Hymenocaris —, wihrend es bei den Entomo-
straken starke Ritckbildung zeigt and stets extremititenlos ist.

Fig. 66. Hymenocaris (Phyllocarida), Mittelkambrium (Rekonstruktion n. d. Abbild.
WALGOTTs).

Die Archaeostraken gehoren sonach trotz duBerlicher Ahnlichkeit
mit Kntomostraken zweifellos der Entwicklungsgruppe der Thorako-
straken an. Wechselnde Segmentzabl, kriftigere Kntwicklung der
Thorakalbeine, Zweigeiligkeit von Antennula und Antenne sind
primitive Merkmale.

Dall die Leptostraken die unmittelbaren Abkémmlinge der
Archaeostraken sind, dirfte auws dem Gesagten schon hervorgehen.
Die Phyllocariden in ihrer Gesamtheit zeigen also ihre Hauptent-
faltungsperiode im Palacozoikum mit der Gruppe der Archaeostraken,
bei denmen der Karapax schon typisch entwickelt war, die Thora-
kalbeine noch nicht reduziert waren, die Abdominalbeine anscheinend
noch keine besounderen Differenzierungen erkennen lieen. Die
Leptostraken stellen nur noch ein letztes, stark degenerativ spezi-
alisiertes Relikt dieser palaeozoischen Gruppe dar: die Thorakal-
beine sind meist zu Kiementrigern reduziert, dic Bewegung wird
nur noch von den vier vorderen, besonders differenzierten Ab-
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dominalbeinen besorgt; der Telsonstachel des letzten Abdominal-
segments ist verloren gegangen. Infolge der geringeren Grofien-
entwicklung zeigt schlieBlich auch der Triturationsapparat des
Kaumagens Reduktionserscheinungen.

Wie verhalten sich die Phyllocariden zn den Pygo-
cephalomorphen? Dafi die Leptostraken als Vorfahrenformen fiir
die Pygocephalomorphen nicht in Frage kommen, ist offensichtlich;
denn withrend hier, wie bei simtlichen hoheren Thorakostraken
die Thorakalextremititen die Hauptentwicklung zeigen, sind diese
dort reduziert zu einfachen Kiementrigern. Anders die Archaeo-
straken: hier waren auch die Thorakalbeine noch normal entwickelt,
eine schizopodeniihnliche Differenzierung also noch moglich.
Dazu kommt eine starke formelle Annidherung: der dlteste Pygo-
cephalomorphe, der devonische Palaeopalaemon, besitzt auf dem
zylindrischen, zlemlich hoch gewdlbten Karapax einige kriftige
Lingskanten; eine ganz #hnliche Verzierung wmit Lingskanten
zeigt die devonische Archaeostrakengruppe der Rhsnocaridae. Fir
Nahecaris hat ja schon HENNIG aus eben diesem Grunde auf die
auffillige Ahnlichkeit mit Palacopalaemon hingewiesen. Auch der
relativ breite, kurze dreieckige Telsonstachel erinpert an diese
Gattung. Grundsitzliche Unterschiede neben diesen Ahnlichkeiten
liegen in dem breiten Schwanzficher und dem breiteren Abdomen
vou [alaeopalaemon, beides Merkmale, die auf die Féhigkeit des
Riickstofschwimmens deuten, die den Archaeostraken mit ihrem
schmalen Abdomen und den Schwanzstacheln natirlich abgeht.
Zwar waren auch die Archaeostraken groBenteils sicher benthonische
Formen. Der kriftige, vielfach dorsoventral abgeplattete Karapax,
das Fehlen eigentlicher Ruderorgane — weder die Antennen, wie
bei den Kntomostraken, sind als Ruder entwickelt, noch scheinen
grofere Ruderbeine vorhanden gewesen zu sein — deutet in dieses
Richtung. Die Forthewegung auf dem Boden ging wohl weit-
gehend springend vor sich, mit Hilfe der stets kriftigen Schwanz-
stacheln, die als Springstacheln beniitzt warden. Nun zcigen aber
gerade die Rhinocariden, z. B. Mesothyra ein rvelativ breites und
kurzes Abdomen und am Innerrand der seitlichen Schwanzstacheln
eine dichte Borstenreihe, so daB diese uropodenihnlich verbreitert
sind. Das macht es wahrscheinlich, da8 das Abdomen gelegentlich
nach der Art makrurer Dekapoden als Ruderschwanz zum Riick-
stoBschwimmen beniitzt wurde. Die devonisehen Rhinocariden
zeigen sonach biologischhabituell, wieauchmorphologisch
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eine deutliche Annidherung an Palacopalaemon, bzw. eine
auf Pygocephalomorphen hindentende Entwicklungsten-
denz.  Das kann aber praktisch nur bedeuten, dalB die
Wurzel der Pygocephalomorphen bei den Rhinocariden
oder in deren Nihe zu suchen ist.

Schon innerhalb der Archa®ostraken hat eine Sonderung in
verschiedener Richtung stattgefanden. Wenn die primitivsten
Formen wohl pelagische Formen
waren — die Bildung und Art
des Karapax deutet darauf hin -,
so ging mit dem allmihlichen
Groferwerden ein Teil desselben
zu mehr benthonischer Lebens-
weise fiber; der Panzer wurde
mehr dorsoventral abgeplattet, er
brauchte den Korper nur noch von
der Dorsalseite her zu schiitzen,
nicht mehr allseitig wie bei pela-
gischer Lebensweise. Als Folge
dieser Anpassung wurde schlief}-
lich die Fihigkeit des RiuckstoB3-
schwimmens erworben, die zu
einer Riickbildung der Abdominal-
extremitiiten und einer verstirk-
ten Ausbildung der Thorakalbeine
Anlafl geben mubte. Die brigen Fig. 67. Phyllocarida, Mesothyra
Archaeostraken verharrten bei (v HaLL u. CLARKE, verkleimert). Den
der ursprunguchen Lebensweise; Borstenbesatz des ,Schwanzfichers” dieser
ein Anstoff zu Neubildungen, zu
Neuanpassungen fehlte und dem-
entsprechend blieb die lateral kom-
primierte Gesamtform erhalten. Die Beine, die dem Rande des Kara-
pax am nichsten lagen und daher auch am weitesten hervorragten
wurden zu Ruderorganen, das sind die Extremititen der vorderen
Abdominalsegmente, wiihrend die Thorakalextremititen, die nur
mit lhren distalen Enden aus dem Panzer hervorragten und daher
als Ruderorgane nur geringe Wirkung ausitben konnten, eine starke
Riickbildung durchmachten.

Bestiitigend in der gleichen Richtung ist es, dafi der’bel den
Phyllocariden typisch auftretende und bei der Zweiklappigkeit der

dorsoventral abgeplatteten, benthonisch
lebenden Form zeigend.
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Schale auch funktionell notwendige SchalenschlieBmuskel als Rudi-
ment bei den primitiveren Dekapoden noch vorhanden ist und bei
den Paranephropsiden sogar noch in Ifunktion stand, wie an anderer
Stelle gezeigt werden konnte, wihrend bei den nicht in der Linie
der unmittelbaren, orthogenetischen Weiterbildung liegenden Schizo-
poden und Dichelopoden dieser Muskel fehlt, also schon volikominen
reduziert ist; auch diese Tatsache spricht dagegen, dall die
Dekapoden iiber Schizopoden und Dichelopoden sich aus den Phyllo-
cariden entwickelt haben. Weiterhin spricht in dieser Richtung,
daB die Ontogenie der Leptostraken ganz auffillige Ubereinstimmung
zeigt mit der Ontogenie der Schizopoden, also der Thorakostraken-
ordnung, dic aunf der gleichen Organisationsstufe steht wie die
Pygocephalomorphen, die unmittelbaren Abkémmlinge der Phyllo-
cariden.

Die Gesamtheit der als Thorakostraken, bzw. Podo-
phthalmen zusammengefafiten Formen 14t sonach zwel
Hauptetappen der Entwicklung erkennen, die erste, die
Phyllocariden-Hauptentfaltung im Palaeozoikum, postpalacozoisch
nur noch die wenigen degenerierten Iieliktformen der Leptostraken,
mit  zweiklappigem, den Korper entomostrakenihnlich um-
schlieBendem Karapax, im Gegensatz zum Panzer schmalem Ab-
domen und Schwanzstacheln, und die zweite (Pygocephalo-
morphen, Schizopoden, Dichelopoden und Dekapoden),
— Hauptentfaltung vom Mesozoikum an — mit dem am Kopf und
Thorax fest anliegenden Panzer, breitem Abdomen und Schwanzficher.

4. Stellung der Cumaceen, Stomatopoden und Syneariden

Allen drei Gruppen fehlt ein den gesamten Thorax umfassender
Panzer, es geht ihnen also das eigentliche Charakiermerkmal
der Thorakostraken ab; aunf der andern Seite zeigen sie in ihrer
Organisation und der Ausbildung der Extremititen, wie auch in
der Kinteilung des Korpers in einen einhejtlichen Kopf, acht dem
Thorax und sieben dem Abdomen angehorigen Segmente so weit-
geheude Ubereinstimmung mit den eigentlichen . Thorakostraken,
daB an ihrer Zugehorigkeit zu diesen noch kaum einmal gezweifelt
wurde. Auch das Merkmal der gesticlten Augen, das allein {iir
die Thorakostraken charakteristisch ist, kommt wenigstens den
Stomatopoden und Syncariden zu; bei den Cumaccen fehlt es, aber
wohl bloB im Zusammenhang damit, dall die. Augen bei diesen
ausgesprochenen Nachttieren in Riickbildung begriffen sind. Wie
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verhalten sich diese drel Ordnungen zu den ‘Thorakostraken?
Stellen sie, wie vielfach angenommen wird, Vorstufen zu diesen
dar, die hinsichtlich der Cephalothoraxentwicklung noch primitiver
sind? Mit den im Vorhergehenden gewonnenen Zusammenhingen
steht diese Annahme im Widerspruch; denn es kann keinem Zweifel
wunterliegen, dafl die entomostrakenihnliche Schale der Phyllo-
cariden als ganze crworben wurde, und zwar wie bei den
Entomostraken als Anpassung an die pelagische Lebensweise,
um bei diesen schwimmenden IFFormen, den Kérper moglichst all-
seitig zu schiitzen. Der Karapax miilte sonach bei den drei zur
Diskussion stehenden Orduungen entweder reduziert sein, oder
aber die oben skizzierte Herleitung der Dekapoden wiirde nicht
der Wirklichkeit entsprechen. Die Frage nach der Stellung dieser
Gruppen ist also fir die vorliegende Frage von grundsitzlicher
Bedeutung.

Rein theoretisch ist hierzu zu bemerken: ein einheitlicher,
den Korper ganz oder grofienteils umschliebender Karapax ist ein
Anpassungsmerkmal an pelagische, frei schwimmende Lebensweise,
wie bei den Phyllocariden, so auch bei den Entomostraken; bei
rein benthonischen Formen ist ein derartiger Karapax hinderlich
und kann daher auch nicht entstehen. Vielmehr ist eine moglichst,
grolie Beweglichkeit der einzelnen Segmente gegeneinander zweck-
mifig, wie leicht einzusehen. Primir benthonische Crustaceen,
wie die Trilobiten besitzen demnach aufler den verschmolzenen
Kopfsegmenten keinen Karapax. Gehen nun pelagische Formen
mit grofler, den Korper umhiillender Schale zu benthonischer
Lebensweise itber, so bestehen zwel grundsitzlich verschiedene
Moglichkeiten: entweder der Karapax geht verloren und die Be-
weglichkeit der Segmente wird wicder hergestellt, oder aber der
Karapax bleibt erhalten, beschrinkt sich aber auf die Dorsalseite
und liBt die Ventralseite {rgi und verwichst fest mit den einzelnen
Segnienten, bildet also ein festes, unmittelbares Hautskelett; diesen
zweiten Weg haben die Dekapoden eingeschlagen. Bildung eines
Cephalothorax durch allméhlich fortschreitende Verwachsung der
Kérpersegmente ist sonach unwabkrscheinlich. Wenn dadurch auf
der einen Seite die geschilderte Herleitung der Thorakostraken
im engeren Sinne (Phygocephalomorphen, Schizopoden, Dekapoden)
auch von dicsem Gesichtspunkt aus bestiitigt wird, so wird auf
der andern Scite der Gedanke nahegelegt, dafl bei Syncariden,
Cumaceen und Stomatopoden der Panzer riickgebildet ist.
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Tatsichlich haben wir nun ein Merkmal, das diese Ansicht
zu stiitzen vermag, das sind die gestielten Augen. Primir sind
bei den Crustaceen die Augen nicht gestielt; so haben die Entomo-
straken und die Trilobiten sitzende Augen. Irgend ein Anlaf, die
Augen durch einen Augenstiel beweglicher zu gestalten, liegt auch
nicht vor, solange der Kopf gegeniiber dem Thorax frei beweglich ist.
Sobald jedoch durch die Bildung des Panzers der Kopf seine freie
Beweglichkeit verliert, wird das Gesichtsfeld stark eingeschrankt,
ein Mangel, der durch die Bildung der Augenstiele wieder ausge-
glichen wird. Die gestielten Augen der Podophthalmen sind sonach
als unmittelbare Reaktion auf die Bildung des Karapax entstanden.
Vorhandensein gestielter Augen deutet auf urspriingliches Vor-
handensein eines Cephalothorax.

Den Syncariden fehlt ein Cephalothorax vollkommen. Der
cinheitliche Kopfpanzer ist durch eine Nackenfurche in zwei Ab-
schnitte geteilt und umfaht sechs Segmente, auller den beiden An-
tennen-, dem Mandibel- und den beiden Maxillensegmenten noch
ein Segment mit einem Paar Maxillarfitllen; das vorderste Thorax-
segment ist sonach noch in den Kopf einbezoger. Uber den An-
tennulen befinden sich die gestielten Augen. Infolge der Zuziehung
des ersten Thoraxsegments zum Kopf sind noch sieben freie Thorax-
segmente vorhanden, deren Extremititen als normale Spaltbeine
vom T'ypus der Schizopoden ausgebildet sind. Von den sieben
Abdominalsegmenten tragen die fiunf vorderen normale, als Spalt-
beine entwickelte Pleopoden, ebenfalls vom Typus der Schizopoden;
das siebente Segment ist als Telson extremititenlos, die Extremi-
titen des sechsten Paares sind als Uropoden ausgebildet und bilden
mit dem Telson zusammen ecinen Schwanzticher. Die Kiemen sind
als Anhinge an den Coxopoditen der Thorakalbeine entwickelt.
Die Ausbildung der HExtremititen zeigt demnach starke An-
klinge an Schizopoden und Pygocephalomorphen. Fossil sind die
Syncariden in einer Anzahl von Gattungen aus dem Karbon und
dem Rotliegenden bekannt, und zwar aus Siflwasserablagerungen,
wie auch die rezenten Syncariden SiBwasserbewohner sind. Die
auffillige Ubereinstimmung mit Pygocephalomorphen und
Schizopoden deutet auf Verwandtschaft mit diesen, das
Vorhandensein gestielter Augen auf Vorhandensein eines Karapax
bei den Stammformen. Herleitung von einer dicser beiden Ord-
nungen durfte demnach anzunehmen sein, und zwar darften aus
folgenden Griinden die Pygocephalomorphen die Vorfahren
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sein: Die Beibehaltung der trig benthonischen Lebensweise dieser
Grappe fithrt in allmé&hlicher Umbildung zm den Dekapoden, wie
oben ausgefithrt. Der Karapax, der mit den Thorakalsegmenten
noch nicht verwachsen war, blieb in dieser Stammlinie als Schutz
fiir die Dorsalseite erhalten. Ubergang zu natanter Lebensweise
fithrt zu den Schizopoden, bei denen der Karapax cbenfalls erhalten
bleiben konnte. Anpassung an eine lebhaftere benthonische Lebens-
weise konnte in diesem Kntwicklungsstadium nur dadurch erreicht
werden, dafl der noch nicht mit dem Thorax verwachsene Karapax
unterdriickt wurde, die Thorakalsegmente also wieder freie DBe-
weglichkeit erhielten. Die Syncariden sind sonach zu verstehen

Fizg 68. Syncarida. a Anaspides, rezent (n. ORTMANN); b Palacocaris praecursor
WOODWARD, Karbon (n. CALMAN).

als Anpassung an eine lebhaftere Reptantierlebensweise im
Entwicklungsstadium der Pygocephalomorphen; im Dekapoden-
stadium, wo der Karapax zu einem Hautskelett und Triger fiir
Muskelansatzstellen geworden isf, war bei entsprechender Lebens-
weise und Anpassung eine Riickbildung des Karapax natiirlich
nicht mehr moglich.

Dic eigenartig aberrante Differenzierung der Stomatopoden
in den Extremititen ist schon kurz beleuchtet worden; sie ist vor
allem dadurch bedingt, dafi finf Thorakalbeinpaare im Dienste der
Nahrungsaufnahme stehen. Im Zusammenhang damit steht es
auch, daB} die wichtigeren Organsysteme aus der Brust in das Ab-
domen verlegt sind (Herz, Geschlechtsorgane, Kiemen). Fossile
Stomatopoden sind selten. Sichere Reste kennen wir aus: dem
Jura und der Kreide (Sculda MUNST., Pseudosculda DAMES); dic
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heute noch lebende Squilla reicht bis zur Kreide zuriick. Sehr
wahrscheinlich gehort auch Necroscylla WOODWARD aus dem Kar-
bon hierher. Die Stomatopoden wiirden demnach bis zum Karbon
zuriickreichen und mit lebenden Gattungen ins jingere Mesozoikumn.
DaBl ein urspriinglich vollstiindiger ~Cephalothorax  vorhanden
war, geht aus den gestielten Augen hervor. Die Rickbildung des
Karapax ist wie bei den Syncariden, so auch hier aus der ganzen
Anpassung sehr wohl zu verstehen. Die Ausbildung der Bruost
ist vollkommen beherrscht von der Entwicklung der starken Raub-
arme. line volle Ausniitzung dieser Raubarme ist naturgemif
nur moglich, wenn dem vorderen Korperabschnitt eine freie Be-
weglichkeit zukommt. Diese Raubarme konnten sich sonach nur
entwickeln unter gleichzeitiger Riickbildung des Karapax. Da8
der nur wenige Segmente umfassende Karapax der Stomatopoden
nicht primir ist, sondern durch Reduktion zustande kam, ist ge-
rade bei den Stomatopoden sehr deutlich: nicht allein die hinteren
Thorakalsegmente sind hier frei, sondern auch — im Gegensatz
zu simtlichen Malacostraken - die vordersten Kopisegmente
(Augen- und Antennulensegment). Was die Herkunft der Stomato-
poden hetrifft, so deutet die dorsoventrale Abplattung des Korpers
auf benthonische Stammformen;  Vorhandensein des Schwanzfichers
und eipes breiten Abdomens schlieft die Archaeostraken aus.
Die eigehartige Differenzierung der Thorakalbeine ist nur von den
wenig differenzierten Thorakalbeinen schizopoder Formen aus zu
verstehen. Kbenso deutet die Riuckbildung des Karapax daranf
hin, daB wenigstens die hinteren Thorakalsegmente noch nicht mit
dem Panzer verschmolzen waren. s kommen somit nur die
Pygocephalomorphen als Stammgruppe in Frage. Tat-
sichlich hat denn auch SALTER schon auf Ahnlichkeiten von Pygo-
cephalus mit Stomatopoden in der Ausbildung des Schwanzes bin-
gewiesen. Das karbopische Alter der Stomatopoden deutet in
gleicher Richtung. Die Organisation der Pygocephalomorphen
zeigt keine einzige Differenzierung, die dem widersprechen kinnte.

Schwierig ist die Frage nach der Stellung der Cumaceen.
Das Feblen gesticlter Augen ist zweifellos durch sekundire
Riickbildung bedingt.  Rickbildung von Augen ist bel ent-
sprechender Lebensweise eine durchaus hiufige Erscheinung; leben
ja doch die Cumaceen vorwiegend im Schlamm eingegraben als
typische Nachttiere. Das Fehlen eines Schwanzfichers stellt die
Cumaceen in Gegensatz zu sidmtlichen iibrigen Thorakostraken,
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mit Ausnahme der Phyllocariden. Mit diesen stimmt auch das im
Verhiltpis zum Thorax nur schmale, langgestreckte Abdomen
iiberein, sowie die grofie Kiirze der Thorakalsegmente und die Be-
weglichkeit der Rostralplatte, durchweg Merkmale, die den
iibrigen Thorakostraken abgehen. Das legt den Gedanken nahe,
daBl die Cumaceen unmittelbare Abkommlinge von Phyllo-
"eariden sind. Dieser Annahme stehen freilich auch wieder
andere Merkmale gegentiber, so die normale Siebenzahl der Ab-
dominalsegmente, die griffelformigen Spaltbeine des sechsten Ab-
dominalsegments, die trotz habitueller und funktionetler Uberein-
stimmung wit den Schwanzstacheln der Phyllocariden nichts zu
tun haben, sondern den Uropoden der Thorakostraken homolog
sind. Kine durch die besondere Liebensweise bedingte, sehr weit-
gehende degenerative Umbildung von pygocephalomorpben- oder
schizopodenihnlichen Thorakostraken aus ware daher ebenfalls in
den Bereich der Moglichkeiten zu ziehen. Irgend welche fossilen
Formen, die eine Lidsung dieser Frage erlanbten, sifid nicht be-
kannt. Fossile Cumaceen sind bis jetzt noch nicht gefunden.
Sicher ist nur, dafl die Cumaceen nicht als primitiv an den Anfang
der Thorakostraken gestellt werden konnen, sondern sehr extrem
und aberrant differenziert sind

». Zusammenfassung, System der Thorakostraken

1. DieThorakostrakenlassendrei Hauptetappenihrer
Entwicklung erkennen, cine Phyllocaride, eine Schizopode
und eine Dekapode.

2. Der Phyllocaridenstufe gehoren die Ordnungen Achaeo-
strace und Leplostraca an, auBerdem anhangsweise die Cumacea.

3. Der Schizopodenstufe sind anfer den zentral stehenden
Pygocephalomorphen, die z. T. stark divergierenden, aber durch-
weg von diesem Grundtypuas ausgehenden Schizopoden, Dichelo-
poden, Stomatopoden und Syncariden zuzuordnen.

4. Die Dekapodenstufe umfalit nur eine, aber die weitaus
formenreichste Ordnung, die Decapoda, die unmittelbar an die
jungpalacozoischen Pygocephalomorphen anschlief3en.

5. Die Vorfahrenreihe der Decapode umfalit innerhalb
der Thoracostraca nur Archaeostraken und Pygocephalo-
morphen.

6. Leptostraken, Cumaceen, Schizopoden, Dichelopoden,. Sto-
matopoden und Syncariden sind z. T. aberrierende, einseitig und
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hoch spezialisierte, z. 1. absteigende, degenerative Seitenlinien. die
von diesem zentralen Stamm ihren Ursprung nehmen, ebenso wie
anch innerhalb der Decapoda die Trichelida und Anomocaride nicht
in der Vorfahrenreihe der Brachyura stehen, sondern absteigende
Seitenlinien darstellen.

7. Was das System der Thorakostraken betrifft, so ist
es offensichtlich, daB eine einfache seriale Anordnung der Kate-
gorien diesen Verhiltnissen nicht gerecht werden kann, da auf
diese Weise Zusammengehoriges auseinander gerissen werden muf.
Denn die ganze Form und Grundlage unseres Systems ist ja letzten
Endes geschaffen ohne Riicksicht auf die Dimension Zeit, auf die
historisch phylogenetischen Beziehungen, soundern einzig und allein
vom Gesichtspunkt ciner einheitlichen, allméhlich aufsteigenden
Tierreihe, Den Versuch, die Form des Systems auch in histori-
scher Richtung dehnbarer zu machen, hat JAEKEL gemacht und seine
Vorschlige an dem Beispiel der Wirbeltiere auch praktisch durch-
gefithrt. Fir den vorliegenden Fall der Thorakostraken sind diese
Vorsehlige unmittelbar anwendbar (vgl. nnten).
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I Teil

Vergleichend stammesgeschichtliche Analyse
A. Der Ablauf der Entwicklung in Einzelfdllen

1. Die Crustaceen?)

Die aus der eingehenden Besprechung der phylogenetischen
Beziehungen innerhalb der Thorakostraken gewonnenen Gesichts-
punkte ermoglichen eine Ausdehnung der Betrachtungen auf die
Gesamtheit der Crustaceen. HKs soll demnach im folgenden kurz
der Ablauf der Entfaltung und Entwicklung dieser Klasse dargestellt
werden. Voraussetzung dabei sind folgende Punlte:

1.

Der Crustaceenkorper ist metamer gegliedert. Verwischte
oder fehlende Segmentgliederung ist eine sekundire Kr-
scheinung.

Vollkommene Gleichwertigkeit simtlicher Korpersegmente
ist in keinem Fall verwirklicht; vielmehr ist mindestens
ein aus tiinf Segmenten bestehender Kopf gegeniiber dem
Rumpf abgegliedert. Weitere Differenzierung der Korper-

gliederung — Trennung von Vorderrumpf, bzw. Thorax
und Hinterrumpf bzw. Abdomen, Zuziehung -einzelner
Thorakalsegmente zum Kopf — ist sekundér.

Wechselnde Anzahl der Korpersegmente ist primitiv, Kon-
stanz der Segmentzahl ist Beweis weitgehender Spezi-
alisation.

Bewegliche Artikulation einzelner Segmente zueinander
ist primitiv. Vorhandensein einer Sehale oder eines Kara-
pax ist eine sekundire Krwerbung; doch kann freie Seg-
mentierung auch sekundir durch Verlust einer schon
vorhandenen Schale entstanden sein.

Von diesen Voraussetzungen aus scheiden als primitive
Crustaceen aus: '

1.

Simtliche Malakostraken wegen der stets vorhandenen

Konstanz der Anzahl der Korpersegmente, wozu bei den Arthro-
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straken noch die Zuziehung des vordersten Thorakalsegments zum
Kopfverband und bei den Thorakostraken das Vorhandensein des
Karapax und der gestielten Augen kommt.

2. Unter den Entomostraken die Cwrripedia und Ostracoda
wegen der vollkommen unterdriickten Korpersegmentierung, die
Cladoceren wegen der stark beschrinkten und nahezu konstanten
Segmentzahl und des Vorhandenseins einer Schale und die Cope-
poden wegen ihrer ebenfalls konstanten Segmentzahl und der Ein-
beziehung des ersten Thorakalsegments in den Kopfverband.

Es bleiben die Phyllopoden und die Trilobiten. Beiden
ist gemeinsam die ungemein wechselnde Segmentzahl und die Be-
schriinkung des Kopfes anf die fiinf eigentlichen Kopfsegmente.
Grundsitzlich verschieden bei beiden Gruppen ist die Ausbildung
der Extremititen indem den Phyllopoden einfache Blattfiifie, den
Trilobiten typische Spaltbeine zukommen. Welche dieser beiden
Gruppen ist die primitivere?

Innerhalb der Phyllopoden stehen die Notostraken (Apusiden) und die Coneho-
straken (Estherien) auBer Diskussion, da Panzerbildungen in gréBerem Ausmall vorhanden
sind. Den Anosiraken (Branchipodiden) fehlen Panzerbildungen vollkommen. Der Korper
zerfillt in ecinen ungegliederten Kopf- und einen gut segmentierten Rumpfabschnitt. Der
Rumpfabschnift gliedert sich in einen vorderen beintragenden ,Thorax® und cin beinloses
,Abdomen”. Die Segmentzahl beider Abschnitte variiert in welien Grenzen, selbst
innerhalb der Gatiung. --—— Die Augen sind gestielt. Die Antennule ist klein, stabformig,
kaum oder gar nicht gegliedert. Die Antenne ist cbenfalls kaum gegliedert und zeigt
sexuelle Dimorphismen. Die drei Mundextremitdten sind reduziert und werden be-
zeichnenderweise in der Ontogenie verspatet angelegt. Die Thorakopoden sind einfache
Blattbeine, die nicht gegeneinander differenziert sind. Nach hinten werden sie allmdhlich
kleiner, wm mit dem letzten Thoraxsegment ganz zu verschwinden. Das Abdomen ist
extremititenlos.

Bei den Trilobiten ist der einheitliche Kopf{ ebenfalls gegeniiber dem segmen-
tierten Rumpf abgegliedert. Doch deuten Querfurchen auf der (labella des Kopfschildes
die urspriingliche Segmentierung noch an. Der Rumpf ist von einer wechselnden Anzahl
von Segmenten zusammengesetzt, die unter sich sehr gleichartig. ausgebildet sind. Die
hintersten Segmente sind als Schwanz oder Pygidium abgegliedert und zu einer cinheit-
lichen Schwanzplatte verschmolzen. Bemerkenswert ist, daB bei den primitivsten Formen,
z. B. Mesonacidoe, dic Anzahl der Rumpfsegmeunte relativ grof ist und der Schwanz-
schild nur aus wenigen Segmenten besteht, wobei zudem die urspriingliche Segmentierung
noch deutlich erkennbar ist, wihrend bel stirker differenzierten Formen, z. B. Illaenidae,
Bronteidae, die Anzahl der Rumpfsegmente verminderf, dic der Schwanzsegmente ver-
mehrt ist und die urspriingliche Segmentierung des Schwanzes miehr oder weniger voll-
kommen verwischt wird. Der Rumpf ist sonach bei den dltesten uud primitivsten Formen
nahezu vollkommen homonom gegliedert, withrend die jiingeren abgeleiteten Formen durch
fortschreitende Differenzierung von Brust und Schwanz deutliche heteronome Metamerie

erkennen lassen. Noch ausgeprigter als im Dorsalpanzer ist die Howonomie bei den
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Extremititen. Am Kopf sitzt ein Paar vielgliedriger Antenuven mit je einer Antennen-
geiBel, die als vorderstes Extremititenpaar den Anfennulen entsprechen miissen. Es
folgen vier Paar normaler Spaltfiific, die sich von denen des Rumpfes nur dadurch unter-
scheiden, dall der Coxopodit etwas breiter ist. Diese vier Paar von Kopfextremititen
miissen der Antenne, der Mandibel und den beiden Maxillen der iibrigen Crustaceen ent-
sprechen.  Im Rompf trigt jedes Segment cin paar Spaltfiife; diese sind an jedem Seg
ment vollkommen gleichartig, auch im Schwanz, nur daB sie hier an Grofe abnehmen.
Im allgemeinen bestehen die Spaltbeine aus einem Coxopodit, an den sich ein meist sechs-
gliedriger Endopodit und ein geifelfdrmiger, vielgliedriger Exopodit von ungefihr gleicher
Linge wie der Endopodit anschlieBen, auBlerdem ein Kiemenanhang (Epipodit). DaB
dieses Grundschema in der verschiedensten Weise modifiziert wurde, braucht micht be-
sonders befont zn werden; auch ist die Moglichkeit in Betracht zu ziehen, daB bei
Formen vom Ilabitus der IHaeniden mit groBem Pygidium die Homonomie der Extremi-
titen durch feilweise oder ganze Reduktion der Extremitiiten im Schwanz verlassen
wurde. Abgesehen davon jedoch ist festzustellen, dal bei den primitiveren Trilo-
biten die Extremititeneinfache, kaum modifizierte Spaltbeine waren und,
mit Ausnahme des vordersten Paares (Antennule) fast vollkommene Homo-
nomie zeigten, HKs kann keinem Zweifel unterliegen, daBf auch die innere Organisation
sehr einfach gestaltet war. Die Homonomie der Exiremititen liBt cine Weitgehend' ho-
monom metamere Muskulatur crwarten, der zudem, wie R. RICHTER zeigle, keine grofe
Bedeutung zukam. Aus den gleichen Griinden muB auch das Nervensystem sehr primitiv
annelidenihnlich gewesen sein. Der relativ kleine Korperhohlraum IdBt nur einen ein-
fachen Darmiraktus erwarten, an dem grofiere Driisen (Leberschlinche) kaum nennenswert
entwickelt gewesen sein diirften.

Diese Gegeniiberstellung zeigt, dal die Trilobiten um ein
wesentliches primitiver sind als wenigstens die heute lebenden
Anostraken und Phyllopoden. Der ausgesprochenen Homonomie der
Trilobitenextremititen steht bei den Anostraken ein Kehlen der
Extremititen am Abdomen und eine Differenzierung der Kopfextremi-
titen gegeniiber, indem dic Reduktion der Antennulen, der sexuelle
Dimorphismus der Antennen und die Reduktionserscheinungen
an Mandibe! und Maxillen auf starke Abwandlung vom Grundtyp
schlieffen lassen. Abgesehen davon ist die Ausbildung der Augen
von Bedeutung. Die Trilobiten haben Fazettenaugen, die seitlich
der (labella auf dem Kopschild sitzen und nur bei spezialisierten
Formen (Asaphiden) stielartig vorgewtlbt werden, ohne daf jedoch
ein eigentlicher Augenstiel sich bildet, der ja bei diesen cephalo-
thoraxlosen Formen auch gar nicht zu erwarten ist. Demgegeniiber

sind bel den Anostraken die Augen gestielt. Das deutet -— vgl.
oben — auf das Vorhandensein eines Panzers oder einer Schale

bei den Vorfahren hin, so dah auch aus diesem Grunde die Ano-
straken nicht primitiv sein konnen. Apusiden und Estherien haben
allerdings sitzende Augen und einen Panzer; doch scheinen hier
die Augen in Riickbildung begriffen zu sein.
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Wenn sonach die Trilobiten in jeder Hinsicht als die primi-
tiveren erscheinen, so bleibt noch eine Schwierigkeit, niimlich die
Ausbildung der Extremititen. Nach allgemeiner Ansicht — auch
GIESBRECHT vertritt diese Meinung — soll der Blattfull der Phyllo-
poden die Vorstufe des Spaltfufes sein und unmittelbar an die
Parapodien der Anneliden anschlieBen. Wenn es nun schon schwer
fallt, anzunehmen, daf bei den Anostraken ausgerechnet die Thorako-
poden das primitivste Stadium der Crustaceenextremitiit repriisen-
tieren sollen, wo doch sfmtliche #ibrigen Kxtremititen eine so

Fig. 69.  Crustaccenextremititen. a Blattbein von Daphnia (Phyllopoda), rezent;
b Spaltbein von Triarthrus (Trilobitee); (b Basipodit, ¢ Exopodit, ¢ Endopodit, % Kiemen-

anhang).

weitgehende Differenzierung zeigen, so hat neuerdings STEINMANN,
allerdings von Myriapoden ausgehend, mit guten Griinden die An-
sicht vertreten konnen, daB der Grundtyp der Arthropodenextremitit
durch lange geilelformige, gegliederte Anhiinge reprisentiert wird.
Und in der Tat scheint die Vorstellung, daf bei frei schwimmenden
Chaetopoden die Borsten sich zu langen, fein gegliederten Geileln
auswachsen und die Grundlage der Arthropodenextremitit abgeben,
viel plausibler, als die, daBl die Parapodien sich allmiblich ab-
gliedern®). Peripatus kann als einseitig spezialisierte und an be-
stimmte Lebensweise angepalBite Form demgegeniiber nicht ins Feld
gefiiirt werden, da hier vermutlich Riickbildungen vorliegen. Die
Blattfiille der Phyllopoden wiiren demnach ebenfalls als Riick-
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bildungen zu betrachten gegeniiber den einfachen noch geiBel-
ihnlichen Spaltbeinen der Trilobiten.

Diese Folgerungen werden durch die palaeontologischen Be-
funde in schonster Weise bestétigt. Zwar gehen die Phyllopoden
vereinzelt ebenfalls bis ins Unterkambrium zuriick, allerdings nur
Formen mit Panzer, wihrend Anostraken erst vom Mittelkambrium
angegeben werden, aber sie persistieren bis zur Gegenwart. Dem-
gegenitber zeigen die Trilobiten dadurch, dafi sie sich auf das
Palaeozoikum beschrinken, daBl sie — mit dem Unterkambrium
zahlreich auftretend — schon im Oberkambrium und Untersilur
ihre Hauptbliite erleben und schon vom Devon an rasch zuriick-
gehen und verschwinden, ihre anzestrale Stellang im System so
deutlich, daf eine Umdeutung nicht moglich ist.

Die Trilobiten sind sonach die primitivste, zentrale
Ausgangsgruppe der Crustacea iberhaupt, die durch die
Primitivitit ihrer Spaltbeine und die ausgesprochene

Homonomie ihres Korpers, von der — wenigstens bei den
primitivsten Vertretern — nur der einfache aus fiinf Segmenten

bestehende Kopf auszunehmen ist, all das verwirklichen, was
wir von einer hypothetischen Stammform der Crustaceen
theoretisch fordern miifiten, und zwar in so schiner Weise,
wie das im gesamten Tierreich kaum cinmal wieder der Fall sein
dirfte.  Von hier aus wird dic Entfaltang des Crustaceenstamms
nunmehr verstindlich?®).

Hinsichtlich der lnkonstanz der Segmentzahl auf dem gleichen
Entwicklungsstadium wie die Trilobiten stehen die Phyllopoden.
Sie miissen sich demnach schon aufl sehr frithem Entwicklungs-
stadium, wie auch ibr unterkambrisches Alter zeigt, abgespalten
haben, und zwar, im Gegensatz zu den benthonischen 'I'rilobiten,
durch Ubergang zu pelagischer Lebensweise. Simtliche Unterschiede
gegeniiber den Trilobiten sind dadurch verstindlich. Der kriftige
metamer gegliederte Dorsalpanzer ist bei pelagischer Liebensweise
hinderlich und nutzlos, wird reduziert, dafiir aber e¢ine den Kéorper
allseitig umschlieBende einheitliche Schale gebildet. Die Extremititen
werden zu breiten Ruderplatten (BlattfiiBe); parallel mit der nur
den Thorax umschliefenden Schale wird das Abdomen riickgebildet
und extremititenlos. Augenstiele konnen zur Entwicklung kommen.
Die Schale ist offenbar auf zwei verschiedenen Wegen gebildet worden,
einerseits als unpaare, dorsale Hautduplikatur (Apusiden), "ander-
seits als Doppelschale (Estherien). Wenn durch den ersten Typus
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nur eine unvollkommene Umbhiillung des Korpers erreicht wurde
— die Apusiden gingen daher sekundir zu benthonischer Lebens-
weise iiber — ,Dekapodentyp® des Phyllopodenstadiums -—— so war
durch den zweiten Typus eine vollkommene Umbillung sicher
gewihrleistet; diese Losung fithrte daher zu reicher Entfaltung
{Cladoceren, Ostracoden, letztere vom Silur an hiufig). Die um-
hiillende Schale fitbrte zu ciner Beschrinkung der Segmentzahl und
zu einer Verwischung der Segmentgrenzen. Auf der andern Seite
freilich bedingte dicse Schale, daf dic zu kurzen, breiten Blattfiifen
(Rudern) umgestalteten 'Thorakopoden nicht mehr dber die Schale
herausreichten, daher als Ruderorgane funkfionslos wurden; sie
erlitten daber ecine weitere, starke Reduktion, dafiir traten die
Antennen als Ruder in Funktion. Kine dritte Gruppe schliefflich,
die Anostraken, verlor ihren Panzer frithzeitig wieder, nachdem
vermutlich das unzweckmiBigere Apusidenstadium durchlaufen war.
Es sprechen alle Anzeichen dafiir, dafl gleich mit dem ersten Auf-
ireten dieser pelagischen Gruppe auch die drei verschiedenen An-
passungstypen — Anostraken, Notostraken, Conchostraken — gebildet
wurden. Als wirklich umbildungsfihig und entwicklungsfihig er-
wies sich nur der zweiklappige Conchostrakentyp.

Ebenfalls durch Ubergang zu pelagischer Liebensweise spalten
die Archaeostraken ab — vermutlich aus gleicher Wurzel, wie
die Phyllopoden. Darauf deuatet nicht allein das ebenfalls kambrische
Alter der Archacostraken, sondern vielmehr die gleichartige Um-
bildungstendenz: wie bei den Phyllopoden bildet sich das zweite
Extremititenpaar des Kopfes zu einer den SpaltfuBicharakter be-
haltenden Antenne wm, das dritte Paar zur Mandibel, das vierte
und finfte Paar zu den beiden Maxillenpaaren. . Wie dort bleibt
auch hier der Kopl auf die fiinf urspriinglichen Kopfsegmente be-
schrinkt. Wie dort (Anostraken) bildet sich e¢in Augenstiel und
wie dort differenziert sich der Thorax gegeniiber einem Abdomen
und wird eine den Korper umhiillende Doppelschale gebildet. Wo-
durch Archaeostraken und primitivste Phyllopoden sich unterscheiden,
das ist dic geringere Umbildung der Rumpfextremititen bei den
Archaeostraken: der SpaltfuBlecharakter bleibt erhalten, die Abdominal-
extremititen werden nicht vollkommen reduziert. Dadurch bleiben
die Archaeostraken umbildungsfihiger. Wihrend von dem stark
reduzierten Blattfufl der Phylliopoden eine Differenzierung zu einer
sehextremitit nicht mehr moglich ist — die benthonisch werdenden
Apusiden zeigen daher nie eine reichere lintfalfung — liBt der
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primitivere Spaltfuly der Archaeostraken eine solche zu. Als daher
der allmihlich einsetzende Grélenwuchs die Archaeostraken zwang,
die frei schwimnende Lebensweise aufzugeben, konnte eine durch-
greifende Umbildung der Fxtremititen diese Formen auch an die
Bedingungen des Bodenlebens anpassen. Bemerkenswert ist, dal
bei den mehr pelagisch bleibenden Lieptostraken die Thorakopoden
sich dem Blattfubtypus nihern. Wenn die Reduktion der Thorakal-
beine zum Blattfulitypus bei den Phyllopoden somit eine Kinengung
der Anpassungsfihigkeit und eine Beschrinkung des Lebensraums
bedeutet, so ist es nur die Folge davon, daf stirkeres Grofien-

wachstum — als unzwecekmiBig bei pelagischen Formen — aus-
geschlossen blieb -- die relativ grofwiichsigen Leperditien des

Silur verschwanden rasch wieder — und daB die Mundextremitiiten
schwach blieben, ja teilweise reduziert wurden. Im Gegensatz
dazn mulite bei den plastischeren Archaeostraken und ihren Ab-
kémmlingen Griffenwachstum und Differenzierung der Mundextre-
mititen — in Folge davon auch die Ausbildung der Sinnesorgane —
aufsteigende Tendenz zeigen. Mit der Bildung der Sechale und
der Gliederung des Rumpfes in Thorax und Abdemen muBte auch
bel den Archaeostraken rasch eine Beschrinkung der Segmentzahl
auf einen konstanten Wert einsetzen, wie bel den Estherien und
ihren Abkommlingen.

Gleicher Grundtypus der Organisation und weit-
gehend parallele Umbildung in der Anpassung an pela-
gische Liebensweise 1403t Phyllopoden und Archaeostraken
als Abkommlinge der gleichen Stammgruppe erscheinen
(primitivste Formen des Trilobitentypus). Wihrend aber bei
Archaeostraken dieExtremititenprimitiverhaltenbleiben,
daher in verschiedenster Weise und Richtung umbildungs-
und anpassungsfihig sind -- aufsteigende Entwicklung der
Thorakostraken —, machen die Kxtremititen der Phyllopoden
c¢ine rasche durchgreifende Umbildung zu Rudcerplatten
durch und verlieren daher weitere Umbildungsfdhigkeit —
absteigende Entwicklung der Phyllopoden und ihrer Abkémmlinge
(Cladoceren, Ostracoden).

Weitestgehende Abweichung vom Grundtyp der Crustaceen
zeigen die Cwrripedia infolge ihrer sessilen Lebensweise und dem
dadurch bedingten Verlust der Segmentierung. Ihre geifielférmigen
Extremititen zeigen einen sehr primitiven Habitus. Die Ontogenie
macht ein frei schwimmendes Vorlahrenstadium wahrscheinlich
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(Cyprisstadium). Die Phyllopoden kommen infolge ihrer differen-
zierten Blattfiife als Vorfahren nicht in Betracht. Thr hohes Alter
— Untersilur — und dic Primitivitit ihrer Organisation macht es
wahrscheinlich, daf die Cirripedia sessil gewordene und dadurch
stark modifizierte Abkommlinge éiner dritten, von den Trilobiten
durch Ubergang zu pelagischer und sekundir zu sessiler Liebens-
weise abgespaltenen Gruppe darstellen. Die Phylogenie im einzelnen
ist noch sehr wenig geklirt.

Die als Arthrostraken zusammengefafite Gruppe der Ord-
nungen Awnisopoda, Isopoda und Amphipoda hat mit den Thorako-
straken gemeinsam die Konstanz der Korpersegmente, indem, wie
dort, acht Thorakal- und sieben Abdominalsegmente vorhanden sind.
Das letzte Segment ist cbenfalls als Telson extremititenlos und
die Kxtremititen des zweitletzten Segments sind als Uropoden
entwickelt. Diese Merkmale deuten auf Verwandtschaft mit den
Thorakostraken und meist werden daher die Arthrostraken auch
als deren Vorfahrenformen aufgefaflt, da das Kehlen eines eigent-
fichen Cephalothorax, sowie der Augenstiele sie als primitiver er-
scheinen iaft. Dem steht jedoch entgegen, dafl der Augenstiel bei
den Thorakostraken schon auf dem ersten Kntwicklungsstadinm der
Archaeostraken entwickelt wird, daf die Thorakopoden der Arthro-
straken stets nur einiistig sind, indem der Exopodit fehlt, und meist
auch in der Ontogenie nicht mehr angelegt wird -— nur auf friithen
ontogenetischen Stadien der Isopoden wird der Exopodit noch an-
gelegt, —, dal ferner die Antenne®nur ausnahmsweise noch den
urspriinglichen SpaltfuBcharakter erkennen liBt, im Gegensatz zu
den Thorakostraken, wo selbst noch bei den Dekapoden der Spalt-
fuBcharakter der Antenne deutlich ist, schlieBlich, daf in sdmtlichen
Fillen das erste, mitunter auch das zweite Thoraxsegment in den
Kopiverband einbezogen sind, wihrend bei den Thorakostraken
primir der Kopf auf die fiinf Kopfsegmente beschrinkt ist.

Der Kopf ist bei den Anisopoden stets mit den beiden vorderen Thoraxsegmenten
verbunden und von ungefihr gleicher Breite wie die freien Thorakalsegmente, #hnlich
bei den Amphipoden, bei denen aber meist nur ein Thorakalsegment mit dem Kopf ver-
cinigt ist. Bei den Isopoden tritt stets nur ein Segment zum Kopf, aber der Kopf ist
stets klein und schmiler als die freien Thoraxsegmente, vielfach vom ersten freien Thorax-
segment auch seitlich noeh umgeben. Innerbalb der Abdominalsegmente kénnen weitgehende
Verschmelzungen eintrelen, primir sind sieben freie Segmente vorhanden; nur selien sind
die Thoraxsegmente miteinander verschmolzen. Antenmulen entweder mit einer Geifiel und
vielfach raudimentir (Isopoden) oder mit zwei sehr verschieden langen Geifeln (Amphipoden
und  Anisopoden). Die Aulenue sehr verschiedenartig modifiziert, vielfach rickgebildet;

Exopoditanhang meist vollkommen reduziert (Isopoden, Amphipoden), nur mitunter noch
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rudimentiir vorhanden (ein Teil der Anisopoden) Mandibel und die beiden Maxillen
entweder gut entwickelt, vielfach noch den SpaltfuBcharakter zeigend, oder teilweise riick-
gebildet. Erster Thorakopod in allen Fiillen als Maxilliped stark verkiirzt und umgebildet,
stark nach der Medianlinie verschoben. Die sieben hinteren Thorakopodien sind als ein-
dstige, meist sechsgliedrige Beine relativ gleichartiz nur bei den Isopoden entwickelt, ob-

wohl mach Haltung und Funktien eine vordere Gruppe (meist Thorakopod zwei bis vier)

Fig. 70. Isopoda, Gatt. Cirolono, rezent (n. GERSTARCKER)

und eine hinfere (fiinf bis sieben) deutlich geschieden ist. Bei den Anisopoden ist der
zweite Thorakopod als Scherenbein, die iibrigen als normale Gehbeine ausgebildet. Bei
den Amphipoden sind das zweite bis fiinfte Paar als Greiforgan mit Klaue, das sechste
bis achte Paar als Kriechorgan entwickelt; das zweite und dritte Paar konnen als Kiefer-
beine noch besondere Umbildung zeigen. Die Pleopoden sind bel den Anisopoden als
einfache Spaltbeine mit je eingliedrigem, blattformigem Spaltast ausgebildet; bei den
Uropoden kénmnen die Spaltiste als lange gegliederte GeiBeln entwickelt sein. Die fiinf
Pleopodenpaare der Isopoden zeigen idhuliche Ausbildung, konnen aber stark verbreitert

Fig. 71. Amphipoda, Gatt. Amphitoé, rezent (n. GERSTAECKER)

sein; die Uropoden sind meist kurz und schmal reduziert. Bei den Amphipoden sind
die drei vorderen Abdominalextremititen gleichartig, indem an das einfache Basalglied
die beiden Spaltiste in Form von geiBelihnlichen Anhingen ansetzen. Die drei hinteren
Paare sind unter sich wiederum gleichartig, indem an das Basalglied die beiden Spaltiste
als ovale ungegliederte Platfen iuserieren. Die Respiration wird bei den Anisopoden
durch die Innenwand der nach unten umgebogenen Epimere des Kopfes besorgt, bei den
Isopoden durch die blattformigen Endopodite der Pleopoden, bei den Amphipoden durch
Anbinge an den Basalgliedern der Thorakopoden.

Die Differenzierung der drei hierher gehorigen Ordnungen
ist somit sehr verschiedenartig, so daB keine als primitiv den bheiden
andern gegeniiber charakterisiert werden kann. Das allen gemein-
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same, daBl der Exopodit an den Thorakopoden und in der
Ontogenie nicht mehr oder hichstens in sehr frithen Stadien an-
gelegt wird, deutet auf primir benthonische Lebensweise; die frei-
schwimmende, pelagische Lebensweise ist schon bei den anzu-
nehmenden Vorfahren endgilltiec aufgegeben worden. In der
gleichen Richtung deutet auch das Fehlen eines Karapax, das
demnach wohl auch als primir zu deaten ist, wolir ja auch das
Frehlen gestielter Augen spricht. Die Differcnzierung des vordersten
Thorakopodenpaares und die Kinbeziehung des ersten Thoraxseg-
ments in den Kopf kann dicser Annahme nicht widersprechen.
Aber die Differenzierung in Thorax und Abdomen, und zwar
an der gleichen Stelle wie bei den Thorakostraken und die Ent-
wicklung vom Uropoden? Sollte hierin nicht doch ein Hinweis
darauf zu schen sein, daB ein thorakostrakeniihnlicher Karapax
vorhanden war? Dieser Gedanke isf nicht ohne weiteres von der
Hand zu weisen, zudem da die Lage der Geschlechtsoffnungen am
11., bzw. 13. Segment die gleiche ist wie bei den Thorakostraken,
ein auffilliger Hinweis auf Verwandtschaft. Bemerkenswert ist
auch, dafBl bei den Thorakostraken aul der Entwicklungsstufe der
Pygocephalomorphen das vorderste Thorakopedenpaar zn Maxilli-
peden schon umgebildet war, aber noch sieben vollkommen homo-
nome PPereiopodenpaare vorhanden waren, dab fernerhin auf diesem
Stadinm  die Syncariden durch Verlust des Karapax sich heraus-
gebildet haben, die damit einen Typus darstellen, der in seiner
Korpergliederung  vollkommen den Arthrostraken entspricht und
sich von ihnen nur durch die geringere Differenzierung der Thorakal-
extremitiiten unterscheidet. Das unterscheidende Merkmal des
Augenstiels, der ja nach Reduktion des Karapax funktionsios wird,
ist bei den Syncariden in Reduktion begriffen, indem der Augen-
stiel bei vereinzelten Gattungen fehlt. Alle weiteren Unterschiede
sind nur gradueller Natur — ist die Anternule der Syncariden
normal zweigeiBlig, so tritt bei den Arthrostraken mitunter noch
eine rudimentire zweite AntennulengeiBiel auf, ist der Fxopodit der
Antenne bei den-Syncariden noch deutlich vorhanden, so tritt er
hier schwach rudimentdr vielfach noch auf; der Exopodit der
Thorakopoden bei den Arthrostraken ist deutlich nur riickgebildet,
usf. ——; all diese Unterschiede sind vollkommen zu verstehen aus
der fortschreitenden Anpassung an benthonische Lebenshedingungen
der Arthrostraken; da} die Syncariden in der gleichen Euntwicklungs-
richtung liegen, wurde schon frither gezeigt. Aus all diesem geht
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eindeutig hervor, daf die Arthrostraken stark differenzierte
Abkémmlinge der Syncariden sind*).

Kine positive Kntscheidung dieser Frage durch Ubergangs-
formen aus dem palacontologischen Material ist nicht zu erbringen.
Anisopoden keunnen .wir fossil @iberhaupt nicht, Amphipoden nur
aus dem Tertidr, Isopoden erst von Beginn des Mesozoikums an
(ausfithrliche Zusammenstellung des Materials bei vaN STRAELEN).
Immerhin deutet gerade diese Tatsache, daBl wir Isopoden, wenn
auch nicht hiufig, so doch aus ziemlich allen Formationen vom
Mesozoikum an kenmen, wilhrend sie in den Ablagerungen des
Rotliegenden und des Karbon, wo doch Crustaceen relativ hiufig
sind, vollkommen fehlen, daranf hin, daB Isopoden in dem jiingeren
Paliiozoikum noch fehiten, bzw. durch ihre Vorstufe, die Syncariden
vertreten sind. Vielleicht diirfte auf diese Ifrage einiges Licht
fallen, wenn die Syncariden des jungeren Palaeozoikums einmal
eingehend und kritisch revidiert sein werden; dafl deren Umbil-
dung auf den Typus der Arthrostraken hin geht, ergibt sich aunsg
der Tatsache, dafl neben Formen mit normalen Spaltbeinen auch
solche mit einfachen Gehbeinen auftreten z. B. Gampsonyz.

Dem konnten einige als Arthrostraken oder Vorfahrenformen derselben beschriebene
palacozoische Formen entgegengehalten werden. So werden Necrogammarus WOODWARD
aus dem Ludlow und Prosoponiscus KIRKBY aus dem Zechstein meist zu den Amphi-
poden gestellt,  Von beiden Gattungen kennen wir die Extremititen nicht. Was von
iltmen bekanut ist, konnte eine Zurethung zu Pygocephalomorphen oder Syncariden
oder aberrauten Phyllopoden mit dem gleichen Recht ermoglichen. Zum mindesten
ist eine Gegenbeweisfibrung von hier aus nicht méglich, wenn gleich natiirlich solche
fragmentarischen Funde ,durch Erginzung der fehlenden Teile und besonders durch die
Ausstattung mit GammaridengliedmafBen® sich jederzeit ,zu cinem Amphipodenbilde ver-
vollstindigen“ lassen (GERSTAEKER). Kbenso verhdilt es sich mit den angeblichen Vor-
fahrenformen der Isopoden. Von Arthroplewra kennen wir einige Exfremititen, aber in
einer Unvollstindigkeit, daBl keinerlei Schliisse daraus zu ziehen sind. Das Vorhanden-
sein von Scheren, das ANDREE nachwies, beweist nichts, da Scheren sowohl inuerhalb
der Crustaceen tberall auftreten konmnen, aber auch auBerhaldb der Crustaceen bei Arthro-
poden bekannt sind. Die Ausbildung der Sternalplaiten hat keinerlei Parallele unter
anderen Crustaceen, so dab schon dieses Merkmal der Gatiung eine vollkommen isolierte
Stellung zuschreibt. Die hohe Zahl der Segmente —nach CALMAN auBer dem Kopf mindestens
28 — spricht eindeutig gegen die Malakestrakennatur, ebenso das Fehlen einer Diffe-

#) Zu einer prinzipiell ganz dhnlichen Auffassung hinsichtlich der Arthrostraken
und ihrer Beziehungen zu den Thorakostraken ist, wie Verf. nachtriglich feststellte,
schon BoAs 1883 auf Grund vergleichend anatomiseher Untersuchungen gelangt, ohne
freilich diese Ansicht zu allgemeiner Anerkebnung bringen zu kénnen. (Boas, J. E. V.,
Studien iiber die Verwandtschaftsbeziehungen der Malakostraken. Morpholog. Jahrb.
Bd. 8, Leipzig 1883.)
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renzierung von Thorax und Abdomen, zudem da Herausbildung einer solchen ohne die
Annahme eines thorakostraken Durchgangsstadiums unvorstellbar ist.  Auf der andern
Seite 1Bt die sebr vollstindige Arthropl. Moyseyi CALM. die Mogliehkeit einer Zugehirig-
keit zu Myriapoden ins Auge fassen (grofie Zahl und Homonomie der Korpersegmente).
Die GroBe und das Vorhandensein der Epimeren ist nicht ausschlaggebend; denn wir
wissen von den jungpalaeozoischen Myriapoden, daB sie sowohl relativ groB wurden, wic
auch, daB vielfach epimerenihuliche Auswiichse an den Segmenten auftreten (Eupho-
beria und dhnliche Gattungen). Wesentlich naher dem Isopoden-Typus kommt die de-
vonische Gattung Ozyuropode CARPENTER und SWAIN. Nicht allein die Differenzierung
des Korpers in Thorakal- und Abdominalsegmente die Zahl von sieben freien Thora-
kal- und sechs Abdominalsegmenten, sondern auch der kieine Kopfschild nihern diese
Form stark den Isopoden. Anderseits zeigen die Augen eine den Trilsbiten entsprechende
Lage auf der Dorsalseite des Kopfschilds — bei den Isopoden liegen die Augen randlich.
AuBerdem fehlen TUropoden, dafiir ist eine Furca vorhanden. Die Extremititen sind
iiberhaupt nicht bekannt. Die Dorsalseite der Segmente zeigt so weltgehende Uberein-
stimmung mit Arthroplewra, daB CALMAN sogar schreiben konnte: [ Wenn Arthropleura
kein Isopode ist“ dali davon keine Rede sein kann, ja daB Arthropleura vermutlich nicht
einmal ein Crustacee ist, wurde gezeigt — _so gewinnen die Zweifel an der Isopoden-
natur von Oxywropoda an Stirke“. Auch diese Gattung mul demmach als zu den Iso-
poden gehirig ausscheiden. Die oben gewonnenen Zusammenhinge sind dureh das
palaeontologische Material sonach wenigstens durch negative Befunde durchaus zu bestitigen.

Damit scheiden auch alle moglichen Beziehungen zwischen Isopoden und Trilo-
biten, die immer wieder angenommen wurden, aus dem Bereich der Moglichkeit. Die
Ahnlichkeiten zwischen den Trilobiten und  einigen Isopodengattungen sind einzig das
Ergebnis konvergenter Appassung. Jede Andeutung zu einer Differenzierung des Rumpfes
in Thorax und Abdomen geht ja den Trilobiten ab und bei dem primiren Fehlen jeg-
licher Karapaxbildung kann eine solche auch gar micht statthaben, zeigen uns ja doch
die Isopoden, dafi — eben infolge des Verlustes eines Karapax — diese vorhandene
Scheidung, wenigstens duBerlich. sich nahezu vollkommen verwischt! Schon diese Tat-
sache spricht so klar, daB jede weitere Bemerkung hinfillig wird.

Ks bleiben noch die beiden Gruppen der Copepoden und
der ausgestorbenen Cycloidea. Die konstante Segmentzahl des
Copepodenkorpers deutet auf stirkere Differenzierung. Die Trenpung
von Thorax und Abdomen ist ein Zeichen dafiir, daB ein mit Karapax
verschenes Kntwicklungsstadium durchlaufen wurde. Die unpaare
Ausbildung der Geschlechtsorgane (Ovar und Hoden) ist Beweis
dafiir, daff eine stark degenerative Gruppe vorliegt. Die Tatsache,
dal das vorderste Thoraxsegment mit dem Kopf vereinigt ist, wie
bei Pygocepbalomorphen und Arthrostraken, im Gegensatz zu
Phyllopoden und Archaeostraken, deutet dahin, daf3 stark degene-
rierte Abkommlinge der Artbrostraken oder Pygocephalomorphen
vorliegen. In gleicher Richtung deutet die mit den Malakostraken
gemeinsame Lage der Genitaloffnung im 13. Segment. Die ge-
ringe Anzalbl von Korpersegmenten kaun nicht dagegen sprechen.
Sie ist vielmehr unmittelbare Folge der degeunerativen Umbildung,
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indem dic fortschreitende Abgliederung von Segmenten einfach
schon frithzeitic abgebrochen wird; dafl dem tatséchlich so ist,
geht aus der Verteilung der Segmente hervor: hinter dem Kopf
folgen vier oder fiinf Thoraxsegmente; die beiden vorderen Ab-
domensegmente gehdren aber morphologisch und dadurch, daf sie
vielfach noch Extremititen tragen enge zum Thorax. Der Thorax
ist also — einschliefilich des hintersten, in Wirklichkeit zum
Thorax gehorigen Kopfsegments — mit acht Segmenten noch nor-
mal entwickelt, aber die beiden hinteren sind in Riickbildung be-
griffen. Demgegenitiber ist das Abdomen mit zwei oder drei oder
vier freien Segmenten — exkl. der beiden vorderen, die zum Thorax
zu rechnen sind — deuflich reduziert. Ks erfolgt mit andern
Worten eine Verminderung der Segmentzahl durch Abbau vom
hinteren Korperende her, bzw. da die Abgliederung der Segmente
in der Ontogenie stets am hinteren Korperende erfolgt, ein ver-
frithter Abbruch der Ontogenie; die Copepoden sind gewisser-
mallen aul Jugendstadieu stehen gebliebene, degenerative
— neotenische — Pygocephalomorphen. HKin Vergleich der
Copepoden mit Jugendstadien der Schizopoden illustriert dies
sehr schon.

Die Stellung der Cycloidea ist — soweit dies im Rahmen
unserer heutigen Kenntnisse von diesen Formen moglich ist —
erst meuerdings durch GLAESSNER diskutiert worden, so dab ein
Kingehen hierauf eriibrigt wird.. Die Cycloidea sind demnach als
frithzeitig benthoniseh angepaBte Phyllopoden oder Phyllocariden
— das letztere scheint mir wahrscheinlicher -— anzusehen.

Daraus resultiert:

1. Der primitivste Crustaceentyp besall einen aus finf Seg-
menten zusammengesetzten einheitlichen Kopf mit einem ein-
geifiligen Paar von Antennulen und vier Paaren als Mundglied-
maflen funktionierender, nicht oder kaum modilizierter Spaltbeine.
Der Korper war von einer wechselnden Anzahl vollkommen homo-
nom gebauter Segmente gebildet, von denen jedes ein einfaches
Spaltbeinpaar mit einem Kiemenanhang trug. Das letzte Segment
war extremititenlos (Telson). Dicsem Typus kommen die primi-
tiven Trilobiten am nichsten.

2. Dieser Grundtypus tritt im Kambrium in vier verschiedenen
Anpassungsformen auf.

3. Die am geringsten modifizierte Anpassungsform ist der
Trilobitentypus. Der kriftige Dorsalpanzer und die Pleuren — als

Fortschritte der Geologie u. Palacontologic. Heft 26 (Beurlen) 31
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Schutz fiir die Kxtremititen und Kiemenanhinge gegen die Dorsal-
seite infolge benthonischer Lebensweise — sind das einzige, was
den Trilobitenkdrper primir vom Grundtypus unterscheidet. Die
fortschreitende Differenzierung bedingt mannigfache Modifikationen,
ohne die Grundorganisation zu dndern.

4. Der Typus der Cirripedio ist bedingt durch Aufoabe freier
Beweglichkeit (Festwachsen).

Kambrium|  Silur Devon Karbon [ Perm | Irias f Jura Kreide | Terfigr |FPleistocin
— ———Cladgcerer —
[ “Usfracoden | R P R R DO
[Pliyllap- concliasiraca | S U T A
Phyllop. apgstrace | | -\ L 1
Phyllop nofostraca |} | [ A S I
| dnomosiracy -
l/i N 31715/10/0&111_ R S A A
e \Cumgcea 1 1 _ 1 __
L |Sfomatepody
-l Jehizopoda [
o Decapoda
Archaeastraca | Pygocephal. ha e \Phyllecarida
— Lycloidea
|\—— Marrelliidae
‘ Irilobitae
- +_ Cirripedia |
I

Fig. 72. Entwicklungsschema der Crustacea.

-

5. Dem steht das andere Ixtrem gegeniiber, das durch
pelagische Anpassung bedingt ist: der notwendige allseitige Schutz
fiir den Korper fithrt zur Bildung einer Schale und damit zur
Differenzierung des Korpers in Thorax und Abdomen. Rasch
durchgreifende pelagische Umbildung fihrt zum Verlust des Spalt-
beines — absteigende Linie der Phyllopoden.

6. Geringere Umbildung fithrt zu der aufsteigenden Linie
der Archaeostraken, bei denen das Spaltbein erhalten bleibt.

7. Sekundirer Verlust der Schale im Verfolg bestimmter
Anpassung bedingt in der Gruppe der Phyllopoda die Anostraken,
und in der Gruppe der Archaeostraken die Arthrostraken, wobei
das urspriingliche Vorhandensein des Karapax durch die Korperdiffe-~
renzierung — Thorax und Abdomen -— immer noch angedeutet wird.
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8. Im System wiirden sich diese Krgebnisse foleendermalien
ausdriicken:

Unterstamm: Arthropoda branchiata — Crustacea.
1. Klasse: Trilobitae.
Zweites Extremititenpaar noch als normaler Spaltfufl
ausgebildet; MundgliedmaBen kaum modifizierte Spalt-
beine. KérpergliedmafBien homonom, ebenfalls einfache
Spaltheine. Seitenteile der Segmente zu den die Ex-
tremititen uberdeckenden Pleuren verbreitert.
2. Klasse: Cirripedia.
Extremititen primitiv geielférmig. Segmentierung
unterdriickt.  Infolge {fossiler Lebensweise aberrant
umgebildet.
3. Klasse: FEucrustacea.
Zweites Extremititenpaar als Antenne, drittes als Man-
dibel, viertes und f{fiinftes als Maxillen ausgebildet.
Differenzierung der Korpersegmente in einen Thorax
(acht Segmente) und ein Abdomen (meist sieben Seg-
nmente). Karapax primir vorhanden.
1. Unterklasse: Phyllocarida.
Die funf Kopf- und acht Thorakal-
segmente deutlich getrennt. Schale
zweiklappig. Telson mit Furka.
1. Ordnung Archacostraca.
Nebenordnung Leptostraca.
Anhang: Cycloides.
2. Unterklasse: Thoracostraca.
Samtliche oder nur die vorderen
Thorakalsegmente mit dem Kopf ver-
einigt. Einheitlicher Karapax vor-
handen. Vordere Thorakopodenpaare
im "Dienst der Nahrungsautnahme.
Durch Telson und Uropoden ein
Schwanzticher gebildet.
2. Ordnung Pygocephalomorpha.
Nebenordnungen: Schizopoda, 1)i-
chelopoda, Stomatopoda, Cumacea.

3. Ordnung Decapoda.
31%
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Unterklasse 2a: Anomostraka.
Wie die Thorakostraca, aber mit
rilckgebildetem Panzer, so dafl nur
noch das vorderste Thorakalsegment
mit dem Kopf vereinigt ist.
4. Ordnung Syncarida.
Unterklasse 2b: Avrthrostraca.
Wie Anomostraca, aber stets mit
sitzenden Augen und ohne lxopodit
an den Thorakopoden.
5. Ordnung Amnisopoda,
6. Ordnung Isopoda,
7. Ordnung Amphipoda.
Nebenordnung Copepoda.
Nebenklasse 3a: FEntomostraca.

' Differenzierung der Kopfextremititen wie bei
Eucrustracea, Thorakalbeine zun Blattfiifen re-
duziert; Abdominalsegmente extremitéitenlos;
Telson mit Furca.

1. Ordnung Phyllopoda,
2. Ordnung Cladocera,
3. Qrdnung Ostracoda.

9. Ubergangsformen zwischen den vier A npassungs-
typen der Crustacea gibt es nicht, auch nicht zwischen
Trilobiten und Phyllopoden trotz den mittelkambrischen Marellidoe
WaALc. (vgl. Anm. 3).

10. Die Trilobitae treten formenreich schon im Unterkambrium
auf. Fucrustacea (Archacostraca) und HEniomostraca (Phyllopoda)
sind im Unterkambrium selten und erscheinen reichlich und typisch
im Mittelkambrium. Die Cirripedia treten erst mit Untersilur aul
(dltere Reste fraglich).

11. Die Aufspaltung ging also schon im Unter-
kambrium vor sich, und zwar zweifellos von primitivsten
Trilobitentypen. Das Fehlen jeglicher Ubergangsformen
148t ein plotzlich sprunghaftes Aufspalten vermuten.
Denn es wiire sonst nicht einzusehen, weshalb in der doch recht gut
bekannten kambrischen Fauna nur typische Trilobiten, Phyllopoden
usw. gefunden wurden, aber nie Ubergangsformen. Kin Zuriick-
verlegen der Ubergangsformen in vorkambrische Zeiten steht in
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Widerspruch zu der Tatsache, dafi Archaeostraken und Phyllopoden
im Gegensatz zu den Trilobiten erst mit dem Mittelkambrium
typisch aufireten.

12. Das gleich sprunghafte Aufspalten und Auftreten
neuer Anpassungs- und Organisationstypen ohne Uber-
gangsformen charakterisiert die Entwicklung der Crusta-
cea anch sonst: so lifit sich wohl eine Anniherung zwischen
Archaeostraken und Pygocephalomorphen feststellen, aber der Uber-
gang ist sprunghaff, ebenso zwischen Pygocephalomorphen und
Syncariden, zwischen Syncariden und Isopoden, zwischen Palinura
und Lryonidea, zwischen Palinura und Dromiocea, zwischen Dromi-
aceen einer- und Xanthoiden und Oxysfomen anderseits. 1In
scharfem Gegensatz zu diesem gprunghaften Auftreten
neuer Typen steht die kontinuierliche Fortentwicklung,
sobald ein Typus einmal da ist, so bel den Palinura bei
den FEryonidea, ebenso innerhalb zahlreicher Trilobitenlinien usw.

2. Die Vertebraten?).

Die iltesten Stadien des Entwicklungsganges und der Ent-
faltung im Wirbeltierstamm sind nar recht litckenhaft bekannt, so
dafl eine genanmere Rekonstruktion desselben noch nicht gewagt
werden kann. Immerhin geben die grundlegenden Untersuchungen
0. JAERELS, sodann neuerdings KIAgrs and vor allem A. STENSTOs
die Moglichkeit zu einigen eindeutigen, aber grundsiitzlichen Fest-
stellungen.

1. Vereinzelt im Untersilur schon, in reicher Entfaltung
aber im Obersilur trefen die Cyclostomen auf, und zwar gleich
getrennt in zwei Hauptgruppen (Cephalaspidomorpha und Plera-
spidomorpha), die beide mit verschiedenartigen Anpassungstypen
vertreten sind (Cephataspida, Anaspida, dzw. Pleraspida, Drepana-
spida). Gemeinsam mit den rezenten Cyclostomen ist das Fehlen
eigentlicher Kiefer (Agnathz), Vorhandensein einer nur unpaaren
Riechplakode (Monorhing), Ausbildung der Kiemen als Ausstilpungen
vom Entoderm ohne Mitwirkung des Ektoderms, sowie das Fehlen
paariger Kxtremititen. Den palaeozoischen Formen im Gegensatz
zu den rezenten kommt auBerdem noch zu ein kriftiges, knochernes
Hautskelett, sowie ein wenigsfens teilweise verknochertes Indo-
kranium; heide Eigenschaften zeigen aber schon innerhalb der
palaeozoischen Formen die eindeutige Tendenz der Riickbildung
(allméhlicher Zerfall des Panzers in kleinere Platten bei den
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Pteraspidae; Abbau des Panzers bei Tremataspidae und Cephala-
spidae usw. vgl. STEXSJO). Es kann demnach keinem Zweifel
unterliegen, dall Vorhandensein eines Hautpanzers, sowie eines
kniochernen Innenskeletts ein priméres Merkmal der Cyclostomen
war, dal somit das Knorpelkranium der rezenten Cyclostomen
nicht primitiv ist, sondern Krgebnis absteigend degenerativer
Entwicklung. Das Vorhandensein der unpaaren Riechplakode schon
bei den noch nicht degenerativen Silurformen ist beweisend dafiir,
daf3 die unpaare Nasendifnung der rezenten Cyclostomen kein se-
kundires Merkmal ist und auf eine normal paarige zuriickgeht
(wie bei Krokodiliern und Testudinaten), sondern daf} sie in dieser
Weise von vornherein schon ausgebildet war. Das enispricht der
aus der Ontogenie gewonnenen Ansicht, dafi die Riechplakede dem
Urmund bomolog und die paarige Nase der iibrigen Vertebraten
eine sekundire Neubildung ist. . Die paarige Anlage der Lobi ol-
factoris spricht nicht dagegen; denn sie ist nicht durch das paarige
Nasenorgan, sondern durch die bilaterale Anlage des Gehirns be-
dingt. Im einzelnen darauf einzugehen wiirde zu weit fiithren;
vgl. bei JAEKEL. Die Atmungsorgane (Atmung durch einfache
Ausbuchtungen vom Vorderdarm), der noch deutlich vorhandene
Urmund, das Fehlen von Kiefern und paarigen Extremi-
taten 1aBt die silurischen Cyclostomen — in Ubereinstimmung
mit ihrem geologischen Alter — als die primitivste Stufe des
Vertebratenstamms erkennen. Die Vorstellung der Ent-
stehung des Vertebratentypus aus vermoiden Formen infolge der
durch die Gehirnentwicklung bedingten Korperumkehr (JAREKEL)
stofft aunf keine allzu groBen Schwierigkeiten. Anzeichen fur
terrestrische Herkunft der Cyclostomen (rudimentire Extremititen)
sind nicht vorhanden, wenn gleich das Wohngebiet z. 1. wohl im
SiBwasser war. Die vielfach benthonische Lebensweise, z. T. als
Schlammbewohner, ermiglichte den Ubergang zu halb terrestrischer
-—— amphibischer — Lebensweise.

2. Fast gleichzeitig mit den Cyclostomen, nur weunig spiter,
tritt die zweite Stufe der Kntwicklung des Vertebratenstamms auf,
im Unterdevon, wiederum mit reicher und ganz verschiedenartig
differenzierter rascher Entfaltung: Anfiorchi und Arthrodira.
Gemeinsam mit den silurischen Cyclostomen ist das Vorhanden-
sein eines Hautskeletts, mit allerdings anderer Platteneinteilung.
Dagegen ist die Nasenofinung schon paarig; ferner sind Kiefer
vorhanden, allerdings noch sehr schwach und klein; auch ‘scheint
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eine echte Kiefermuskulatur noch nicht entwickelt gewesen zu sein
{,FallgebiB“). Kiemen unbekannt, aber vermutlich rein entoder-
maler Natur. Grundsitzlich aber ist das Auftreten paariger lixtremi-
titen. Anfiarchi und Arthrodira gingen vom Festland — vom
Oldredkontinent — aus. Die dntiarehi blieben darauf beschrinkt,
wihrend die Arthrodira in die devonischen Meere in grofer Formen-
fiille ausstrahlten. Die Bedingungen des Landlebens fithrten zur
Bildung von paarigen Extremititen — die Frage nach dem Wie
ist vorlaufiz nicht zmn beantworten; im vorliegenden Zusammen-
hang geniigt die Feststellung der Tatsache —, die jedoch in den
beiden Gruppen auf grundsitzlich verschiedenem Wege hervorge-
bracht wurden: bei den Anfiarchi vom Hautskelett aus (Seiten-
organ), bei den dwsthrodira in Anlehnung an das Achsenskelett.
Dem von den Anfearchi eingeschlagenen Weg fehlte, da er starr
an das Vorhandensein eines krifticen Panzers gebunden war, An-
passungs- und Entwicklungsfihigkeit. Um so entwicklungsfihiger
hat sich der Bauplan der Arthrodira erwiesen. Gegenilber Arthro-
diren und Artiarchen sind die silurischen Cyclostomen zweifellos
ancestral. Die groflen Regressionen des Obersilur, die Heraus-
bildung des Oldredkontinents begiinstigten den Ubergang der —
oder eines Teiles der — selber schon infolge ihrer Organisation
T'endenz zu amphibischer Liebensweise zeigenden silurischen Cyelo-
stomen auf das feste Land, und dieser Wechsel des Mediums seiner-.
seits diirfte mit Anlaf zu der raschen Umbildung dieser primitiven
Formen gewesen sein.

3. Ibenfalls vom Devon ab — wiederum gleich mit relativ
groBer Formenfillle — treten die Selachier auf. Die dltesten, aus
dem Devon bekannten Schiidel zeigen groflenteils ein kndchernes,
wohl entwickeltes Kndokranium, so daf auch hier wieder die An-
nahme unabweislich ist, daB der Knorpelschidel der rezenten und
jiilngeren Selachier das Ergebnis absteigender Entwicklung ist.
Absteigende Entwicklung zeigen auch die paarigen Extremititen:
die ausgesprochen axial gebauten Flossen der vom Devon an auf-
tretenden Cladodontiden sind nur verstindlich als urspriingliche
Landextremititen. Fortschreitende Riickbildung der Flossenachse
fithrte zu allmihlicher Herausbildung typischer Ruderflossen. Her-
kunft vom Festland und sekundirer Ubergang zu mariner Lebens-
weise wird damit auch fiir die Selachier wahrscheinlich. Die Auas-
bildung des Endokraniums der Selachier hat viele Ahnlichkeiten mit
dem der Arthrodiren (n. STENSJO), so dall engere Verwandtschaft
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anzunehmen ist. Die vollstindige Reduktion des Hautpanzers zu
Placoidschuppen — Ahnliches zeigen schon die Coelopiden —, die
stirkere Ausbildung der paarigen Kxtremititen sowie die normale
Entwicklung der Kieferbogen entsprechend den hioheren Vertebraten
— primitiver Zustand die Amphistylie; Hyostylie der hoheren
Selachier und Autostylie der Holocephalen sind sekundire An-
passungserscheinungen — lassen die Selachier jedoeh héher
differenziert erscheinen als die Arthrodiren; die Umbildung infolge
terrestrischer Lebensweise war durchgreifender und rascher als
bei den stabileren und daher auf einem primitiveren Stadium ver-
harrenden — oder frithzeitig aberrant angepalBten? — Arthrodiren.
- Die Riickkehr zu aquatischer liebensweise bedingt jedoch hier,
wie bei den Arthrodiren, cine Riickbildung wichtiger Organisations-
merkmale und damit absteigende Intwicklung, aberrierende
Differenzierung, von der aus ebensowenig, wie von den Arthro-
diren aus, mehr ein Weg zu den hoheren Vertebraten fithrt. Ab-
gesehen von allem anderen zeigt das schon die Ausbildung des
Achsenskeletts (Chordawirbel).

Wenn den silurischen Cyclostomen mit noeh teil-
weise kndchernem Innen- und kriftigem Hautskelett eine
ausgesprochen ancestrale Stellung zukommt, so sind die
rezenten Formen nur degenerativ aberrante Relikte. Uber-
gang zu terrestrischer Lebensweise gibt der Entwicklung
einen starken Anstoll: Wahrend nun die Antiarchen ge-
wissermaflien eine fehlgeschlagene Anpassung darstellen,
lassen die Arthrodiren zwar schon denBauplan derhdheren
Vertebraten in ihren Extremititen erkennen, die Gesamt-
umbildung des Organismus ist aber nur wenig durch-
greifend: Riuckkehr zu aquatischer Liebensweisc, ab-
steigende Entwicklung ist die notwendige Folge. Dasg
gleiche gilt fiir die Selachier; zwar war die Umbildung
~wesentlich intensiver, ohne aber doch eine wirkliche An-
passung an dieVerh#ltnisse des Festlandes zu erméglichen.
Kine wirklich weiterbildungs- und anpassungsfihige Umbildung des
‘Organismus findet erst in ecinem vierten, ebenfalls von hier aus-
strahlenden Stamm statt, bei den Crossopterygiern. Wenn
diese auf der einen Seite — Krhaltenbleiben des Hautpanzers am
Schiidel — primitiver bleiben als die Selachier, so tritt auf der
andern Seite in dem Organ, das durch den Mediumswechsel am
intensivsten betroffen wurde, in dem Atmungsorgan, eine grund-
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siitzliche Umstellung auf. Die Selachier — und mit groBter
Wahrscheinlichkeit die Anfcarchi und Avthrodira — zeigen die grund-
sitzlich gleichen Verhiltnisse wie die Cyclostomen: einfache Kiemen-
taschen, vom Vorderdarm aus gebildet und im hinteren Kopfab-
schoitt oder im Hals an der Kdorperoberfliche austretend und von
HEktoderm ausgekleidet. Lauftatmung war mit diesem, der Ver-
,trocknung sehr stark ausgesetzten Organ natiirlich nicht méglich.
Bei dem Crossopterygierstamm wiichst nun die hintere Kiemen-
tasche stark aus; sie bricht nicht nach der Korperoberfliche, son-
dern gewissermafien in den vorderen Teil des Rumpfes durch.
Dadurch blieb sie gegeniiber Austrocknung stark geschiitzt und
war — als Lunge — ein fir Luftatmung geeignetes und weiter-
bildungsfihiges Organ. Der Bauplan der Crossopterygier wurde
dadurch zu dem am mannigfaltigsten sich weiterbildenden.

Die Crossopterygier selber sind typisehe Wasserbewohner,
typische Fische; aber sie sind es cbensowenig primir wie Se-
lachier und Arthrodiren; auch sie zeigen in ihren primitivsten
Vertretern ausgesprochen axialen Bau der paarigen Flossen und
erst allmihlich eine Umbildung zu typischen Ruderplatten dureh
Reduktion der Lingsachse; auch sie strahlen vom Oldredkontinent
aus — die primitivsten Formen, die Holoptychidae —, sind noch
auf ihn beschrinkt; erst stirker differenzierte Formen gehen auch
in die Meere iber. Der Tatsache des Wasserlebens zufolge erfolgt
auch Kiemenatmung, aber auf anderer Grundlage als bei Selachiern
und Arthrodiren. Die letzte Kiementasche war schon in den Rumpf
zuriickverlegt — , Schwimmblase“ —, funktionierte bei den Crosso-
pterygiern aber zweifellos in dhnlicher Weise wie bei den Dipnoern
als Lunge. Nur die vordercn Kiementaschen dienten der Kiemen-
atmung: aber diese Kiemen waren nicht mehr entodermal, sondern,
wie aus dem Vorhandensein der Opercularplatten eindeutig her-
vorgeht, schon ektodermal. Das besagt: der Ubergang zur Luft-
atmung hatte den Durchbruch der XKiementaschen zur dufercn
Kiorperoberfliche unterdriickt; der sckundire Ubergang zum Wasser
lieB die Kiemen neu entstechen vom Kktoderm aus, wobei die
hintere schon stark umgewandelte Kiementasche sich nicht mehr
zur Kieme zuriickbildete. Die Crossopterygier sind also nur zu
verstehen als Abkommlinge von Landtieren, zeigen aber schon
wieder weitgehende Anpassungen an das Wasserleben.

Wihrend nun Arthrodiren und Selachier — cben da nur eine
teilweise Umstellung auf Tiandleben eingesetzt hatte und. gerade
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das Atmungsorgan nicht mit betroffen war — ausnahmslos-rasch

wieder aquatisch werden, ist es innerhalb des Crossopterygier-
stamms nur ein Teil, der wieder ins Meer zuriickwanderte, eben
die Crossopterygier i. e. S., fur den Rest bestand die Moglichkeit
weiterer terrestrischer Anpassung. FEin eigenartiger, auf dem
amphibisch-terrestrischen Stadium der primitivsten Crossopterygier
stehen gebliebener bzw. von hier aus sich differenzierender Stamm
sind die Dipnoer, dic im Devon des Oldredkontinents erscheinen,
zundchst mit Formen, die sich von primitiven Crossopterygiern
nur unscharf trennen. Immerhin bedingte die terrestrische Lebens-
weise eine grundsitzlich andere Differenzierung der Extremititen
und frithzeitige Ausbildung autostyler Kiefergelenkung, wihrend
bei den Crossopterygiern mit der nektonischen Anpassung — wie
bei den nektonischen Selachiern — Hyostylie sich herausbildete.

In orthogenetischer Weiterbildung der primér terrestrischen
Vertreter des Crossopterygierstamms liegen aber die mit dem Kar-
bon formenreich auftretenden Kmbolomeren, als die dltesten und
primitivsten Vertreter der eigentlichen Tetrapoda. DaBl zwischen
den Crossopterygiern und primitiven Stegocephalen enge Beziehungen
bestehen, ist schon relativ frith erkannt worden. Neuwerdings hat
WATSON durch die erneute, eingehende Untersuchung der kar-
bonischen Embolomeren die ganzen Verhiiltnisse wesentlich kliren
konnen. Das wohl verknocherte Kndokranium der Kmbolomeren
zeigh demnach weitgehende Ahnlichkeit mit dem ebenfalls ver-
knocherten Endokranium primitiver Crossopterygier — dal bei
diesen ein - kndchernes KEndokranium vorbanden war, hat auch
STENSJO zeigen konnen -——, ebenso das aus Hautknochen gebildete
Schideldach, der Gaumen und die Liage der inneren Nasensffnungen.
Von besonderer Bedeutung aber scheint die Ausbildung des
Schultergiirtels. Den gesamten primitiven Vertebraten ist gemein-
sam der Besitz eines Kopl und vorderen Rumpfabschnitt (Brust)
umschlieBenden  Panzers (Cephalothorax). Als innerbalb der
terrestrischen Abkommlinge der silurischen Cyclostomen sich
paarige Extremitiiten entwickelten, konnte das vordere Ixtremi-
tdtenpaar neben seiner Anlehnung an das Achsenskelett sich auch
auf die Knochenplatten des Cephalothorax stiitzen, die damit die
Funktion des Schultergiirtels mit {ibernahmen. HKine grofie DBe-
weglichkeit kann die Vorderextremitit dadurch naturlich nicht be-
kommen, da ja diese Panzerplatten nicht oder nur schwach beweglich
mit den iibrigen Cephalothoraxknochenplatten verbuanden sind.
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Dieser primire Zustand konnte erhalten bleiben bei den Crosso-
pterygiern i. e. S. und ihren Abkommlingen, da bel ihnen als aquatisch
nektonisch Iebenden Formen der Vorderextremitit bei der Fort-
bewegung keine allzu groBle Bedeutung zukam, wenigstens nicht
als selbstiindig stark beweglicher Extremitit. Innerhalb des bel
terrestrischer Liebensweise verharrenden Hauptstammes aber mubte,
um der Vorderextremitit Aktionsmoglichkeit zu verschaffen, die
starre Verbindung der als Schultergiirtel funktionierenden Thorax-
platten mit dem Kopfskelett gelost werden: diesen Vorgang lassen
die Embolomeren noch klar crkennen. Bei Fogyrinus schliefen
an die Tabularia des Hinterhauptes die Posttemporalia, an diese
die Supracleithra, die Cleithra und schlieBlich die Claviculae an.
Wihrend bei hiher differenzierten Kmbolomeren die Posttempo-
ralia rasch verschwinden und schliefilich auch die Supracleithra,
zeigen die Tabularia noch relativ lange einen nach hinten sich
erstreckenden Fortsatz. Der Schultergiirtel zeigt so die Beziehungen
ganz besonders augenfillig.

Embolomeren, Crossopterygier und Dipnoer sind so-
mit unter sich eng verwandt. Die Linie der Entwicklung
ging aber zweifellos nicht von den wasserlebenden Crosso-
pterygiern zu den amphibischen Kmbolomeren. Denn die
Crossopterygier besitzen grundsitzliche Organisations-
merkmale, die nur bei terrestrischer Lebensweise er-
worben werden konnten (Lungenatmung — ,Schwimmblase®
— und paarige Extremitiiten); aulierdem liegt die Entwicklung
der Kiemen  nicht in der Weiterbildung der Cyclostomen- oder
Selachierkiemen, sondern stellt eine sekundire Neubildung vom
Ektoderm aus dar. Wihrend die Dipuoer dieses primire
amphibisch-terrestrische Stadium eigenartig starr er-
halten haben, ermoglicht die noch geringe Anpassung an
terrestrische Verhidltnisse den Crossopterygiern den
Ubergang zu aquatischer Lebensweise. Und von hier
strahlen denn auch die gesamten hoheren Kische, ,Actino-
pterygier® aus. Die axial gebauten Kxtremititen machen eine
rasche Rickbildung durch zu strahlig gebauten Flossen -— &hn-
lich wie schon bei den Selachiern. Die auf die Crossopterygier
folgende Entwicklungsstufe der ,Ganoiden®, beil denen die Flossen
schon typisch aktinopteryg gebaut sind, bei denen die Schwanz-
flosse im Gegensatz zu der vielfach noch diphycerken Schwaunz-
flosse der Crossopterygier stets heterocerk ist und die Schwimm-
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blase schon beginnende Reduktion erkenmen li6t — wenigstens
ist ein knochernes Netzgeriist derselben, wie es die Dipnoer be-
sitzen und dic fossilen Crossopterygier vielfach zeigen, nie mehr
nachweishar —; wie Untersuchungen an Lepidosteus gezeigt
haben, kann allerdings der Schwimmblase noch eine gewisse Atem-
funktion zukommen. Zeitlich schlieBt die Entwicklungsstufe der
Granoiden mit ihrer Hauptentfaltung vom Karbon bis zur Trias
unmittelbar an die Crossopterygier an. Dic nichste und letzte
Entwicklungsstufe der Teleostier schlicft wiederum zeitlich —
Hauptentfaltung vom Oberjura an — recht gut an. Dic Sehwanz-
flosse wird #uBerlich wieder symmetrisch (homocerk); die Ganoid-
schuppen verschwinden, dafiir kommt dem Innenskelett, das stets
verknichert, eine groBere Bedeutung zu; die Schwimmblase wird
rudimentiir, vielfach tiberhaupt nicht mehr paarig entwickelt (Physo-
stomen-Physoclisten). Im Jura zeigen eine ganze Reihe von
(tanoiden Anniherung an den Teleostiertyp (Pycnodonten, Lepi-
dostei). — Die Beziehungen innerhalb dieser drei Kntwicklungs-
stufen der Kische sind noch sehr wenig geklirt. Untersuchungen
von STENSJO machen es wahrscheinlich, dafi das knoécherne Innen-
skelett, der Teleostier nicht eine an das Knorpelskelett der Ganoiden
anschlieBende hohere FEntwicklungsstufe darstellt, sondern daB
hierin ein urspriingliches Merkmal zu sehen ist. Primitive Crosso-
pterygier mit noch knéchernem Innenskeleit leiteten unmitfelbar zu
primitiven Palaeoniscoiden mif ebenfalls noch knéchernem Endo-
kranium iiber und von hier diirften, vielleicht iiber die Liepidostel,
die ja ebenfalls ein weitgehend verkndchertes Jlunenskelett
hatten, die Knochenfische unter Krhaltung dieses Merkmals un-
mittelbar ausgegangen sein. Die groBe Masse der Ganoiden und
auch Crossopterygier, bei denen das Innenskelett nur noch knorpelig
war, stehen somit picht in der eigentlichen Vorfahrenreihe, sondern
verhalten sich hinsichtlich des Skeletts — wie die Selachier und
syclostomen auf poch fritheren Stadien — degenerativ. Die starke
Rickbildung des lunenskeletts bei diesen Formen diirfte in unmittel-
barer Korrelation mit dem relativ kriftigen Hautskelett stehen
(Ganoid- bzw. Cosminschuppen), wihrend bei der aufsteigenden,
zu den 'Teleostei fithrenden Linie das Hautskelett (Schuppenkleid)
allmihlich riickgebildet wurde, dafiir aber das Innenskelett kriiftiger
sich entwickelte. )

Wenn die Gesamtheit der Fische in der Stufenfolge Crossop-
terygia—Ganoidea—Teleostel eine fortschreitende Anpassung an
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nektonische Lebensweise zeigt und damit in sich eine aunfsteigende
Entwicklung, so ist diese im Vergleich zu dem tetrapoden Grund-
typ der hoheren Wirbeltiere durchaus eine absteigende (Riick-
bildung der Extremitiiten, der Lunge zur Schwimmblase, primitiver
Zustand im Schultergiirtel, Erhaltenbleiben der Schideldachknochen
als echte Hautknochen usf.). Das prigt sich deutlich auch in der
Wirbelséule aus. Zwar werden die Wirbel, wie bei den Te'trapoden,
als Bogenwirbel gebildet; aber da der Wirbelsiule keine Stiitz-
funktion fiir den Korper und die Extremititengiirtel zukommt, be-
steht auch keine Notwendigkeit, das Achsenskeleft grundsitzlich
um- und weiterzubilden. Die urspriingliche Koérpersegmentierung
bleibt weitgehend erhalten. Die Wirbel selbst zeigen keine nennens-
werten Differenzierungen usf. In scharfem Gegensatz dazu stehen
die Tetrapoden: mit der Kntwicklung der Kxtremititen wird die
Wirbelgdule schlieBlich zum Triger des gesamten Korpers. Die
erste und grundsitzlichste Differenzierung, die den jungen Tetra-
podenstamm  betrifft, erstreckt sich daher zunichst auf die
Wirbelsiule.

Der primitivste Typus der Wirbelsiule ist der embolomere,
schon in seiner vollkommenen Beschrinkung aunf Karbon und
unteres Perm. Je zwel Halbwirbel entsprechen einem Korperseg-
ment. Auf die Ahnlichkeit dieses Wirbeltyps mit den embolomeren
Wirbeln bei manchen Ganoiden, z. B. Amia, ist ja schon ver-
schiedentlich hingewiesen worden und es besteht kein Grund zu
der Annahme, daB der embolomere Wirbel der Embolomeren nicht
upmittelbar gleichwertig dem der Ganoiden sei. Die noch geringe
Entwicklung der Kxtremititen gestattet noch kein Laufen vermittels
derselben; vielmehr muBl schlingelnde Bewegung des Kdrpers die
Fortbewegung in der Hauptsache besorgen; den KExtremitiiten
kommt lediglich die Aufgabe zm, ani dem Land durch Schieben
die Vorwirtsbewegung zu unterstiitzen und im Wasser den Korper
vom Boden abzuheben. Diese Bewegungsweise setzt weitgehende
Beweglichkeit des Korpers in sich voraus, und damit auch des
Achsenskeletts. Die Anordnung der Lingsmuskulatur an den
Myosepten verlangt dazn, daB innerhalb des Segments Bewegungs-
moglichkeit besteht: die Teilung des segmentalen Achsenskelett-
anteils in zwei Halbwirbelscheiben entspricht dem in jeder Hinsicht.
Da die Fortbewegung durch Schlingeln auch bei Crossopterygiern
und primitiveren Ganoiden noeh statthat, bleibt der embolommere
Wirbeltyp auch dort erhalten; erst innerhalb der Ganoiden wird
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der Schwanz znm Hauptfortbewegungsorgan, und damit verschwindet
der embolomere Wirbel auch bei den Fischen.

Innerhalb der Tetrapoden macht dieser embolomere Wirbel
zwel grundsitzlich verschiedene Arten der Umbildung durch: ent-
weder verschmilzt je der kaudale und der kraniale Halbwirbel
zweler aufeinander folgender Korpersegmente zu einem neuen,
also die Segmentgrenze durchbrechenden Wirbel; die Wirbelgrenze
wird dann intrasegmental; oder aber aus dem intrasegmentalen
Zawvischenwirbelknorpel bildet sich der eigentliche Wirbelkorper, der
den durch Verschmelzung zweier Halbwirbel entstehenden interseg-
mentalen Wirbelkorper zu einem Zwischenwirbel zuriickdringt. Da-
bei kénnen im einzelnen Ossifikationshemmungen oder Ossifikations-
verzogerungen aultreten, so dafl nicht mehr der Wirbelkorper
selber, sondern nur noch bestimmte Ossifikationszentren verknochern,
wodarch dann der Wirbel — da er ja als Bogenwirbel entstanden
ist — in die verschiedenen Bogenelemente zerfallen kann. Schliefi-
lich kann jeweils der Schwerpunkt der Verknocherung mehr in

die dorsale oder mehr in die ventrale Hilite des Wirbelkorpers

gelegt werden (rhachitom-stereospondyl bzw. pseudozentral im
ersten Fall der Wirbelbildung, gastrozentral bzw. notozentral im
zweiten Fall).

Der erste [Fall der Wirbelumbildung — Verschmelzung einer
kaudalen mit der niichst folgenden kranialen Wirbelhiilfte ist
bedingt durch das Frhaltenbleiben der intrasegmentalen Beweglich-
keit; denn die Grenze zwischen den neuen Wirbelmetameren fillt
ja intrasegmental, von der urspriinglichen Segmentierung des
Korpers aus gesehen. Diese Art der Wirbelumbildung ist somit
letzten Indes nur eine orthogenetische Weiterbildung des embo-
lomeren Wirbels; Funktion und Aufgabe bleiben die gleichen, sie
entsprechen der Tatsache, dal die Kxtremititen noch auf sehr
niederer Entwicklungsstufe stehen. So ist es aber auch nur not-
wendige Iolge, dafl von dem primitiven HEntwicklungsstadinm der
Embolomeren aus eine rasche und mannigfaltige Differenzierung
in dieser Richtung erfolgt: formenreiche Entfaltung der rhachitom-
stereospoudylen Gruppe im Perm und der Trias und der phyllo-
spondyl-pseudozentralen Gruppe schon vom Oberkarbon ab — letzte
Ausliufer der letzteren Gruppe sind die Urodelen. Wenn durch
diese Zusammenfassang je zweier Halbwirbel zum Wirbelkirper
der embolomere Amnpassungstyp der Wirbelsinle gewissermafien
stabilisiert wird, so ist fiir all diese Formen auf der anderen Seite
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die Umbildungsfihigkeit wesentlich eingeschrinkt, da dic Wirbel-
siule ja eine Trag- und Stitzfunktion nicht aunsiiben kann, eine
stirkere Entwicklung der Extremititen, so dafl der Korper vom
Boden weggehoben wird, folglich nicht moglich ist; damit bleibt
auch die Herausbildung rascherer Formen ausgeschlossen, bleiben
diese ganzen Gruppen an amphibische Lebensweise gebunden.
Diese Einschrinkung bedingt korrelativ ein Primitivbleiben der
ixtremitiiten, ein Erhaltenbleiben des Cephalothorax in Korm von
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Fig, 73. Schematisehe Darstellung der verschicdenen Wirbeltypen und ihrer Beziehungen
zueinander, X -o------ --- X urspringliche Segmentgrenze. a Bauplan des embolomeven
Wirbels; ca kaudaler, e kranialer Halbwirbel, Knorpelscheibe zwischen den beiden
Halbwirbeln. — b Bauplan des rhachitom-stereospondylen und pseundozentralen Wirbels;
ca—cr iiber die Segmentgrenze weg verschmolzeuer kaudaler und kranialer Halbwirbel
(Basidorsale und Basiventrale), Grundlage des Wirbelzentrums, ¢“ Knorpelscheibe zwischen
den Halbwirbeln, als Interdorsale uund Inlerventrale = Zwischenwirbelknorpel funktio-
nierend. — ¢ Bauplan des gastrozentralen und notozentralen Wirbels; eca—cr wie bei b,
aber hier nur als Zwischenwirbelknorpel funktioniererd, ¢/ (2 bei a und ¢/ bei b ent-

sprechend) als Interdorsale bezw. Interventrale die Grundlage des Wirbelzentruwms bildend.

schiitzenden Panzerknochenplatten auf dem Kopf und an der Brust;
da auflerdem cine Verfolgung von Beutetieren ausgeschlossen bleibt,
wird die Mundoffnung enorm vorgrifert und verbreitert, zu einer
LHallgrube; das bedingt die Verflachung und Verbreiterung des

Schidels — das Neuralkranium bleibt im Gegensatz zum Visceral-
skelett sehr klein — und die Losung der urspriinglichen Stapes-

Quadratum-Artikulation. Letzte Konsequenz dieser Entwicklung
schlieBlich ist es, wenn bei diesen Formen mit ihrem kriftigen
Panzer — analog wie bel Crossopterygiern und Ganoiden — das
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Neuralkranium nicht mehr verknochert. In die gleiche Linie ge-
hiort es, daB die obertriassischen Stegocephalen viel einseitiger
aquatiseh angepaBt sind als die unterpermischen. Die ortho-
genetische Weiterbildung der embolomeren Wirbelsidule
fithrt sonach naturgemifB zu einer frithzeitigen reichen
Aufspaltung und Entfaltung, aber sie muBl zwangsliufig
zn absteigend degenerativer Entwicklung fithren, da eine
Entfaltung der Kxtremititen und damit eine lebhaftere
Lebensweise auf dieser Basis nicht mdglich ist. Stegoce-
phalen und Amphibien sind eine aberrierende Weiter-
bildung des primitiv embolomeren Tetrapodentyps.

Der zweite Weg der Wirbelumbildung verzichtet von vorn-
herein auf starke intrasegmentale Beweglichkeit. Der intra-
segmentale Knorpel, der als elastisches Zwischenlager zwischen
den beiden Halbwirbeln, bzw. den durch Veschmelzung entstandenen
rhachitom-stereospondylen und ~ pseundozentralen Wirbelkorpern
diente und eine weitere Artikulation der Wirbelkorper selbst itber-
flissig machte, zeigt schon bei den Rachitomen mitunter schwache
Ossifikationszentren. Seine Funktion als Gelenkknorpel fithrt nun
unter extremer einseitiger Weiterbildung zur Entwicklung von
Artikulationsfortsitzen und-gruben bei gleichzeitiger Verknocherung.
Parallel der starken Entwicklung und Verknocherung dieses
sZwischenwirbelknorpels® geht die Unterdriickung der Ver-
knocherung im primdren Wirbelkiorper, der vollkommen iber-
wuchert wird. So entsteht der neume, intersegmentale Wirbel-
korper, der zwar durch secine andersartige Stellung zu der segmen-
talen Léngsmuskulatur die schiingelnde DBewegungsmoglichkeit
stark einengt, dafiir aber durch die Bildung von Gelenkfortsitzen
eine zwar bewegliche, aber doch stabile Verfestigung der Wirbel-
sidule bedingt. Die intervertebrale Gelenkung der Rippen bei
-primitiven Reptilien und die Ontogenie der Wirbelsiule von
Sphenodon illustrieren diese Beziehungen sehr schon.

Diese Umgestaltung der Wirbelsiule ermoglicht die Uber-
nahme der Funktion als Stiitz- und Trageorgane fir Extremititen
und fiir den Rumpf. Der Korper kann vom Boden weg gehoben
werden; die Extremitiiten konnen sich entfalten. Und so zeigt
sowohl der notozentrale Wirbeltypus (Anuren), wie auch
der gastrozentrale (Reptilien, Vigel, S#ugetiere), dab
die Extremititen kriftig entwickelt sind. Kinen eigenartigen
Zwischentypus stellen die notozentralen Anuren dar: denn neben
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der reptilhaft krifticen IEntwicklung der Extremitiiten und infolge
davon der lebhafteren Lebensweise steht ein typisch stegocephal-
amphiboider Schidel mit kleinem sehr flachem und breitem Neuro-
kranium und breiter Mundoffnung, mit geléster Stapes-Quadratum-
Artikulation usf., wie ja auch das Fehlen des Amnion, die Ausbildung
des Herzens usf. die Anuren als typische Amphibien erkennen lift.
‘Die Stellung der Anuren ist sehr wenig geklirt; vermutlich stellen sie
einen selbstdndigen, alten, auf amphibischer Organisationsstufe stehen
gebliebenen Stamm dar, der hinsichtlich der Wirbelsiule und der Extre-
mitiiten prinzipiell iiber die embolomere Stufe hinausgeschritten ist.

Der eigentlich fortschrittliche Tetrapodenstamm ist aber ein
dritter von den Kmbolomeren ausgehender Anpassungstyp, die
Reptilien. Wie unter den terrestrischen Abkommlingen der
silurischen Cyclostomen die Antiarchen wnd Arthrodiren nur eine
primitiv bleibende orthogenetische Weiterbildung sind, so hier
unter den Abkémmlingen der HKmbolomeren die Stegocephalen-
Amphibien; wie dort nehen den rasch und aberrant sich differen-
zierenden Selachiern die Crossopterygier stehen, die mit Ausnahme
der Weiterbildung der Atmungsorgane primitiv bleiben, so stehen
hier neben den rasch aherrant sich differcnzierenden Anuren die
Reptilien, die mit der Neudifferenzierung der Wirbelsiule durchauns
primitive Eigenschaften verbinden: der Gaumen der primitiven
Reptilien schlieft unmittelbar an den der Kmbolomeren an, withrend
der der Stegocephalen durchgreifende Unterschiede zeigt; die
schmalere und hoher gewilbte Schidelform der KKmbolomeren bleibt,
im Gegensatz zu den Stegocephalen gewahrt; die bei den Stego-
cephalen verloren gegangene primire Stapes-Quadratum-Artikalation
— Dbei den Embolomeren ist die Lidsung diescr Artikulation erst
in den Anfangsstadien — bleibt ebenfalls vorhanden. Die Primi-
tivitit des Gesamtorganismus gestattet sonach noch die verschieden-
artigste Spezialisation und die Wirbelsiiule eine KEntwicklung der
Extremititen und damit zu lebhafterer Liebensweise.

Die verschiedenen Anpassungsreihen der Amphibien-Stego-
ccephalen treten gleichzeitic mit den Reptilien im oberen Karbon,
hiufiger und typisch erst im unteren Perm auf. Ancestral heiden

gegeniiber — als dritte Gruppe kommen ‘dazu vermutlich die
Anuren — stehen die karbonischen Embolomeren. Amphibien-
Stegocephalen, Anuren und Reptilien sind sonach — das
zeitliche Auftreten bestitigt das aus dem Vergleich der Organi-
sation gewonnene — verschiedenartige Anpassungsformen
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von einem und demselben Grundtypus aus. Keine der
drei Gruppen verhilt sich ancestral zu den beiden andern
oder einer derselben. Das Grundlegende der verschieden-
artigen Differenzierung, das alles dibrige letzten Endes
bedingt, ist die Art, wie sich die Wirbelsdule auf die
Bedingungen der Tetrapodie einstellt.

Ts kann sich hier nicht darum handeln, Entfaltung und
Entwicklung der Reptilien im e¢inzelnen zu verfolgen. Einige
erundsiitzliche Bemerkungen sind notwendig, da der Reptilstamm
als der fortschrittliche innerhalb der primitiveren Tetrapoden zu
Vogeln und Sidugetieren weiterfithrt. Indem der Kieferstiel er-
halten bleibt, verharrt der Reptilschidel auf gleicher Organisations-
stufe wie bel den Stegocephalen. Auf der anderen Seite bedingt die
lebhaftere Lebensweise ein mehr aktives Verhalten bei der Nahrungs-
suche, gegeniiber dem passiven der Stegocephalen-Amphibien, und
dies fiithrt zu einer reicheren Kntwicklung der Sinnesorgane, d. h.
zu elner stirkeren Entfaltung des Gehirns. Der Schiidel bleibt
durechweg mehr hochgewdlbt. Die Kmporhebung iiber den Boden
macht den Kopfschutz durch die sehweren Panzerknoehen sowohl
iiberfliigsig, wie auch unzweckméiﬁig. Diese riicken daher teilweise
in die Tiefe — um sich mit dem Kndokranium zu einem festen
(rehirnschidel zu vereinigen -—, teilweise gehen sie ganz verloren.
TFine Verschiebung der Insertionssteilen fiir die Kanmuskulatur ist
die Folge: konnten die Kaumuskeln bei Stegocephalen an der
Innenseite des geschlossenen Kopfdaches ansetzen, so ist jetzt, wo
eine feste Verschmelzung mit dem Neuralkranium erfolgf, nur noch
eine Insertion aufl der AuBenseite moglich. Hin Verlauf dersclben
vollkomnmien aubien am Knochenschiidel wiirde sle aber sehr ge-
fihrden; es bilden sich daher die fir den Reptilsclifidel so sehr
charakteristischen Schlifenspangen. SchlieBlich hat der Verlust
des Schiidelpanzers im Gegensatz zu den Stegocephalen zur Folge,
dafl das Neurokranimm knochern bleibt. Die Schidelumbildang
der Reptilien erfolgt sonach in durchaus aufsteigender Umbildung.
-— Ahnliches, wie fiir das Schiideldach, gilt fiir die Schultergiirtel:
aunch der Brustpanzer wird funktionslos mit der fortschreifenden
Entwicklung der Kixtremititen; dafiir brauchen die Vorderextremi-
titen eine kriftige, bewegliche Stiitze am Achsenskelett: dement-
sprechend entwickeln sich die primiren Knochen des Schulter-
glrtels kriftig (Coracoid und Scapula) und die Hautknochen riicken
in die Tiefe oder werden reduziert.
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Wenn auf der ersten Stufe der Tetrapodenentwicklung die
Differenzierung in erster Linie die Wirbelsiule betraf, so sind
es jetzt, nachdem die Wirbelsdule einen funktionsfihigen Bauplan
besitzt, der Schiidel und die Extremitiiten, die eine grundsitzliche
Umbildung durchmachen. Die den stegalen Schédel in konservativer
Weise noch besitzenden Cotylosaurier miissen daher rasch er-
loschen (mit linde des Perm); nur der Stamm der Diadectosauria
scheint sich in den aberrant stabilen Testudinaten fortzusetzen.

Um so reicher entfalten sich dagegen die — gleichzeitig mit den
Cotylosauriern -— erscheinenden Reptilgruppen, deren Schidel den

primitiv stegalen Bauplan aufgegeben hat; das sind die Parap-
siden, die in Lacertiliern und Ophidiern kulminicren, bei denen
der Bauplan des Schildels nach einer moglichst gesteigerten Be-
weglichkeit, der Schiidelknochen tendiert, sind ferner die Pely-
cosauria mit relativ primitiven Extremititen, einem schlanken
und langgestreckten Schiidel, wenigstens bel primitiven Vertretern,
und einer ,mittleren® Schlifendffnung, sind schlieBlich die Thero-
morpha mit ebenfalls primitiven Kxtremititen, einem sehr kurzen
Schiidel und oberer Schlifenoffnung, sowie starker Tendenz zur
GebiBdifferenzierung und Reduktion des Kiclerstiels.  Kine vierte,
wohl ebenfalls selbstiindige Gruppe sind dic Iehthyosauria mit
starker Rostralentwicklung des Schnauzenteils und Tendenz einer
Verkiirzung des hinteren Schidelabschnitts, mit durchgreifenden
Anpassungen an aquatische Lebensweise. Dafl diese vier Gruppen,
mit jeweils grundsitzlich verschiedenem Schitdelbauplan selbstindig
nebeneinander stechen und nicht aufeinander zurtickzufithren sind,
daBl auch die Cotylosauria als {unfte cbenfalls selbstindige Gruppe
daneben stehen und sich nicht ancestral zu den vier anderen ver-
halten, sondern nur eben hinsichtlich des Schideldachs konservativ
sind, ergibt sich nicht allein aus dem gleichzeitigen Auftreten,
sondern auch daraus, daff im Schidel der Cotylosauria Differen-
zierungen nachwelsbar sind, die cine Ableitung der dbrigen Rep-
tilien von ihnen unméglich machen. Kbensowenig, wie die
Crossopterygier im Devon, dic Embolomeren im Karbon,
die Rhachitomen im Perm erscheinen die Reptilien mit
einer gencralisierten Stammform, sondern wo der Typus
auftritt, tritt er sofort mit verschiedenen Anpassungs-
moglichkeiten und dementsprechend Bauplinen auf, die
sich nur dadurch voneinander unterscheiden, dall sie
nicht alle gleich umbildungsfihig fir die Zukunft sind.
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Innerhalb der fanf Reptilgruppen sind es die. Pelyco-
saurier und die Theromorphen, die fir die Zukunft
wichtig werden.

Die Pelycosauria fihren auf Grund des typisch reptiloiden

Schiidelbaus — langgestreckte Kiefer mit normaler Kieferstiel-
artikulation und geringe Gebifidifferenzierung — zu den Reptilien

i. e. 8., den Diapsiden, bei denen die Bildung von Schlifen-
spangen durch Kntwicklung zweier getrennter Schlifengruben
ganz besonders betont wird. Abgesehen von der aquatisch wer-
denden, vermutlich hier anzuschlieBenden Gruppe der Plesiosaurier
sind es vor allem die Thecodontier, die mit ungeheurer Plastizitit
und Formenfiille hier ihren Ausgang nehmen (Kosuchia, Pelycosimia,
Parasuchia, Pseudosuchia und Sphenosuchia). Kin stark durch-
brochener Schidel und reiche Differenzierung in den Extremititen
ist bezeichnend. Neben quadrupeden Kormen bilden sich bipede
Gruppen (Pscudosuchia, und Sphenosuachia), Gruppen mit amphi-
bischer L.ebensweise (Parasuchia und Pelycosimia); bipede Formen
gehen sekundir zur Quadrupedie iiber (Chirotherien) andere werden
arboricol (Scleromochliden). Starke Differenzierungen des Schulter-
und Beckengiirtels sind die Folge; so wird bei bipeden Formen
der Schultergiirtel durch Reduktionen auf Coracoid und Scapula
besehrinkt (ein Teil der Pseudosuchier und die nahe verwandten
Dinosauria). Im Becken kann das Pubis Verschiebungen erleiden,
sekundir bildet sich ein Pripubis (Ornithischia); ja schlieBlich
kann bei sekundirer Rilckkehr zur Quadrupedie das verlagerte
Pubis nahezu (einige Ornithischia und Krokodilia) verschwinden,
seine Funktion wird vom Pripubis iibernommen. Hier auch nehmen
— iiber ein arboricoles Zwischenstadium ~— die Flugsaurier
ihren Ausgang. Und all diese verschiedenen Gruppen, Thecodontia,
Saurischia und Ornithischia, Krokodilia und Pterosauria, nehmen
ihren Ausgang in der unteren Trias; sie erscheinen nebeneinander
in verwirrender Formenfille; was gemeinsam ist, ist einzig der
Grundplan, auf den sie alle zuriickfithrbar sind, eben die Organi-
sationsstufe der Pelycosauria oder der primitiven Eosuchier. Mit
Ausgang des Mesozoikum erioscht diese reiche KEnftfaltung, mit
Ausnahme zweier Gruppen, die bis zur Gegenwart persistierten,
das sind die Krokodilier und die — Vigel.

Die Krokodile, dic auf der diapsiden Reptilorganisationsstufe
stehen bleiben, zeigen postmesozoisch keine reichere Imntfaltung
mehr, es sind gewissermafien Relikte, die heute noch leben. Nebenbei
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nur sel bemerkt, daB mit der amphibischen Lebensweise bei
den Krokodilen — und ebenso bei den Parasuchiern — wieder die
Tendenz zur Bildung eines Schideldachpanzers durchschligt, wie
bei den amphibischen Stegocephalen, nur eben auf der Basis des
diapsiden Schiidelbaus.

In scharfem Gegensatz dazu stehen dic Vogel. Ausgehend
zweifellos von einer &#hnlichen Anpassungsrichtung wie Selero-
mochliden und Pterosauria erwerben sie, wie die letzteren, das
Flugvermogen. Wihrend = diese Krwerbung bei den Pterosauria
aber auf einem Weg gewonnen wurde, der allzu starr keine

weitere Umbildungsfihigkeit mehr besafl — extreme Verlingerung
eines Iingerstrahls, an dem die Flughaut befestigt war — und

der daher auch keine Entwicklung aber die Reptilien hinaus zu-
lie3, erscheinen bei den Vogeln plotzlich Merkmale, die eine ein-
fachere wund daher auch zweckmifligere Flugelgestaltung er-
moglichten, bei der das Skelett viel weniger umgestaltet werden
mubite, durch die auch — im Gegensatz zu den Pterosauriern —
die Moglichkeit bestand, neben der Flugfihigkeit die Fihigkeit zu
normalem bipedem Gang zu behalten, das sind vor allem die Federn.
Die Pterosauria sind — von den Vogeln aus betrachtet -— eine
fehlgeschlagene Anpassung; ein miBgliickter Versuch ge-
wissermalen die Luft zu erobern, wie im Devon die Anti-
archen im Gegensatz zu den Tetrapoden ein mibgliickter
Versuch waren, auf das feste Land iberzugehen. Die Ent-
faltung der Vogel ist noch wenig geklirt; sicher ist, daf dieser
neu erscheinende Typus eine sehr reiche und rasche Entfaltung
durchmachte.

Im  Gegensatz zu den Pelycosauriern zeigen die Thero-
morphen schon in ihren &ltesten und primitivsten Vertretern
Organisationsgrundziige, die vom Reptiltypus wegfithren: so vor
allem die Tendenz zur Reduktion des Kieferstiels, die starke Ge-
biBditferenziernng, die Tendenz zur Bildung eines sekundiren
Graumens; das sind alles Merkmale, die an die Siugetiere erinnern,
inshesondere wenn wir die Art der GebiB3differenzierung betrachten.
Wie die Pelycosauria, so machen auch die Theromorpha im Perm
eine ungemein mannigfaltige und verschiedenartige Differenzierung
durch. In einzeluen Gruppen bildet sich eine ganz auffillige
Siugetierihnlichkeit beraus. Man hat jedoch festgestellt, daf von
den verschiedenen Theromorphengruppen keine als unmittelbare
Stammgruppe [iir die Siugetierc angesprochen werden kann, da
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iiberall Spezialisationen auftreten, die dem entgegenstehen. Aber
wic die Vogel nicht von Ornithischiern, noch von Pterosauriern,
noch Pseudosuchiern als solchen abgeleitet werden kénnen und
doch kein Zweifel besteht, dafl der Vogeltypus nur von hier aus-
gegangen sein kann, so ist es auch zweifelsfrei, daf nur in dieser,
so eindeutig auf Siugetiere hintendierenden Gruppe der Siuger-
typus entstanden sein kann.

Die Frage der Entstehung der Sduger aus Reptilien ist
schon viel diskutiert worden, ganz neuerdings wieder ausfithrlich
von SIMPSOXN auf Grund einer Revision des gesamten mesozoischen
Siugermaterials. ‘

Grundsitzlich fir die Differenzierung der Siuger und inner-
halb der Siuger ist die Ausbildung des Gebisses. Die schon bei
den Theromorphen einsetzende GebiBdifferenzierung ist es, die
korrelativ zur Rilckbildung des Kieferstiels, zur Bildung einer
neuen, stabileren Gelenkung des Unterkiefers vom Dentale aus
fithrt; dadurch werden die Knochen des Kieferstiels {unktionslos,
bzw. fir eine neue Funktion — im Dienste des Gehororgans frei.
Die verschiedenartige Gebil3differenzierung ist es, die Art der
Nahrung, damit die Liebensweise, den Lebensraum, damit die Aus-
bildung des Schidels, der Extremititen grundsitzlich beeinfluft.
Yom Gebify — in seiner typischen Beschrinkung auf zwel Zahn-
generationen und in seiner Kinteilung in Zahngruppen mit ver-
schicdener Funktion usf. — aus ist daher auch die Frage der
Entfaltung des Siugerstammes weitgehend zu beurteilen.

Mit dem FErloschen der Theromorphen — an der Wende von
Trias zu Jura — setzt der Typus der Siuger unvermittelt ein,
wiederum nicht mit einer allgemeinen Stammform, sondern mit
ganz verschiedenartigen nebeneinander stehenden Gruppen. SiMP-
SON unterscheidet Multituberculata, Triconodonta, Symmetrodonia
und Pantotheria. Wenn diese Kinteilung vielleicht auch zu weit
geht, so sind es doch unzweifelhaft zweil Haupttypen, die unver-
mittelt und plotzlich nebeneinander auftreten: der multituberculate
und der tritubcerculiire (-trikonodonte) Zahntypus. Der multituber-
culate Zahntypus bleibt relativ starr und wenig umbildungsfihig;
die Multituberculaten erloschen im Alttertiir als das, als wus sie
erschiencn sind. Demgegeniiber stellt der trituberculire Zahntypus
der Pantotheria einen umbildungsfihigen Typus dar: Marsupialia
und Placentalia nehmen hier ithren Ausgang. Wenn neben diesen
beiden Gruppen moglicherweise noch selbstindig die Tviconodonia
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und die Symmetrodonte stehen, so ist eine weitere, vollkommen
isolierte und selbstiindige Grappe der eigenartige Stamm der Mono-
fremen, der kaum unmittelbare Beziehungen zu den Multitubercu-
laten besitzen dirfte. Leider fehlen hier fossile Dokumente ganz.

Zwischen den jurassischen Siugern und der reichen tertiiiren
Siugerfauna klafft in der Kreide eine Liicke: aulier wenigen Insecti-
voren und Marsupialierresten ist nichts aus der Kreide bekannt.
Die Frage nach der Entfaltung der hoheren Siuger im einzelnen

Silur- Devon | Karbon | Perm Trias Jura | Kreide | lertrip |Fleistocin
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Fig. 74. Entwicklungsschema der Vertebrato

ist daher nicht zu beantworten. Zu Beginun des Tertiirs treten
uns die groBen Hauptgruppen der Placentalier, Insectivoren, Pri-
maten, Carnivoren, Cetaceen, die verschiedenen Ungulatengruppen,
wenn auch auf primitiver Organisationsstufe und daher einander
schwach geniihert, so doch in ihren jeweiligen Anpassungstypen
deuntlich festgelegt und getrennt gegeniiber. Konvergieren sie in
der Kreide allmiéhlich nach den Pantotheria hin oder miissen wir
auch hier, wie bei dem ersten Auftreten der Reptilien, bel der
Kntfaltung der Diapsiden in der Untertrias usf., ein sprunghaft
explosives Nebeneinandererscheinen der verschiedenen Haupt-
gruppen annehmen? Die Tatsache, daB die cretacischen Insecti-
voren typische Insectivoren sind, allenfalls Beziehungen zu den
Creodontiern erkennen lassen, daB die Carnivora fissipedid mit
gewaltiger Plastizitiit fast plotzlich aus der kleinen Gruppe der



