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C O M M E N T S O N C R U S T A C E A N B I O D I V E R S I T Y 

A N D D I S P A R I T Y OF B O D Y P L A N S 

F r e d e r i c k R. S c h r a m 

A b s t r a c t 

T h e s c i c n c e o f n a t u r a l h i s t o r y i s b u i l t o o t w i n p i l l a r s : c a t a l o g i n g t h e s p e c i e s found i n n a t u r e , a n d 

r e f l e c t i n g o n t h e v a r i e t y a n d f u n c t i o n o f b o d y p lans , i n t o w h i c h t h e s e s p e c i e s fit. W e o f t e n u s e 

t w o t e r m s . dtrcnily a n d disparity, i n t h i s c o n n e c t i o n , b u t t h e s e t e r m ; a r c f r e q u e n t l y u s e d i n t e r -

c h a n g e a b l y a n d t h i n r e p e a t e d l y c o n t u s e d in c o n t e m p o r a r y d i s c o u r s e a b o u t i s s u e s o f f u n c t i o n 

a n d f o r m N e v e r t h e l e s s , d i v e r s i t y a n d d i s p a r i t y a r e d i s t i n c t i s s u e s a n d m u t t b e t r e a t e d a s i u c b ; 

e a c h i n f l u e n c e s o u r v i e w s o : t h e e v o l u t i o n a n d m u r p h o i o g y o f c r u s t a c e a n s . 

C R U S T A C E A N D I V E R S I T Y 

C r u s t a c e a n s e x h i b i t g r e a t d i s p « r i t y i n b a s i c b o d y p l a n s { 1 r e t u r n : o t h i s s u b j e c t b e l o w ) , b u t 

d i s p a r i t y o f c r u s t a c e a n f o r m i s d i f f e r e n t f r o m c r u s t a c e a n b i o d i v e r s i t y , t h a t i s , t h e n u m b e r o f 

s p e c i e ) w o h a v e w i t h i n a n y p a r t i c u l a r g r o u p . N o o n e k n o w s l o r c e r t a i n t h e e x a c t n u m b e r o f 

s p e c i e s w i t h i n a n y g r o u p o f o r g a n i s m s , a l t h o u g h t h e s i t u a t i o n m i g h t i m p r o v e w i t h t h e a p p e a r -

a n c e o f o n l i n e c a t a l o g s f o r p a r t i c u l a r g r o u p s . T h e p e o p l e w h o s e t u p t h e s e d a t a b a s e s a n d 

m a i n t a i n t h e m a s n e w s p e c i e s a r c a d d e d a n d o l d s p c c i c s a r c p l a c c d i n s y n o n y m y p r o v i d e a 

m u c h - n e c d e d s e r v i c e t o w a r d a d e q u a t e l y c a t a l o g i n g t h e t r e e o f l i f e . N e v e r t h e l e s s , a s h u o i a n s 

w c l i k e n u m b e r s — t h e y a r e e a s i l y u n d e r s t o o d . S o 1 h a v e m a d e m y o w n t a l l y ( T a h l e 1 . 1 ) a n d 

p r e s e n t a s u m m a r y o f e s t i m a t e s c o m p i l e s ) f r o m v a r i o u s a u t h o r i t i e s a s t o t h e t o t a l n u m b e r o f 

c r u s t a c e a n s p e c i e s . 

T h e r e i s c l c a t l y n o a g r e e m e n t o n n u m b e r s a m o r . ? t h e a u t h o r s l i s t e d in T a b i c l . i , a l t h o u g h 

t b r e s t i m a t e s h a v e g p n e u p t h r o u g h t i m e . W i t h t h e e x c e p t i o n o f M i n e l l i ( 1 0 9 1 ) a n d B r u s c a a n d 

h m t m u d U e r r M t / y m o l Din-Mr.. I d . ' i d L a W*l ing and Martin Thi r f 

© j o y o i l o r d U f l i v f s i i y Press l"uWi"l»»<l n m b v O B < « d Uuivtoi iy ? i c » -
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" fclc Various estimates of global numbers o f $pccies of crustacean*. 

F - s t i m a t e d n a m b c i o f t p e c i e i S o u r e r 

•14,950 B o u c h e t ( 1 0 0 6 ) 

J!,000 B r u s c a a n d B r u s c a ( 1 9 9 0 ) 

68,171 B r u s c a a n d B r u s c a ( : o o i ) 

4 0 , 0 0 0 G r o o m b r i d g e a n d J e n k i n s ( 1 0 0 0 ) 

$9,000 M a y ( 1 9 S 8 ) 

75,000 M e g l i t s c h a n d S c h r a m ( 1 9 9 1 ) 

SSJ<*4 M i n e l l i ( 1 9 9 3 ) 

5 8 , 0 0 0 R u p p e r t a n d B a r n e s !i?9*) 
49,658 T h i s c h a p t e r 

B r u s c a ( z o o j ) , w h o a p p e a r 1 0 h a v e a t t e m p t e d a real c o u n t , i h c o t h e r a u t h o r s o b v i o u s l y p r o v i d e d 

r o u n d e d o i l a n d r o u g h e s t i m a t e s . i : o r e x a m p l e , t h e n u m b e r p r o v i d e d b y M e g l i t s c h a n d S c h r a m 

( 1 9 9 1 ) w a s a n e s t i m a t e o f w h a t t h e h i g h e s t n u m b e r m i g h t b e a t s o m e p o i n t : n t i m e w h e n k n o w l -

e d g e o ^ t b c n u m b e r o f s p e c i e s w i l l h a v e r e a c h e d a p l a t e a u . 

A l t h o u g h w e k n o w a g r e a t d e a l a b o u t g r o u p s o f i n v e r t e b r a t e s , o u r k n o w l e d g e i s n o t v e r y 

g o o d a n d r a t h e r i n c o m p l e t e . 1 e i a m i n e d t h e p a t t e r n s t h r o u g h t i m e i n d o c u m e n t i n g a n i m a l 

t a i o n d i v e r s i t y { S c h r a m 1 0 0 3 ) a n d n o t e d s e v e r a l p e r i o d s d u r i n g w h i c h p l a t e a u s o f r e l a t i v e i n a c -

t i o n f o l l o w e d b u r s t s i n a c t i v i t y . It s e e m s c l e a r f r o m t h e s e c h a r t e d p a t t e r n s t h a t w e a r e c u r r e n t l y 

i n o n e o f t h o s e p e r i o d s o f i n c r e a s e d a c t i v i t y , b u t w h e t h e r w e w i l l s o o n r e a c h a n e w p late-au , o r 

w h e t h e r i n c r e a s e d u s e o f m o l e c u l a r t e c h n i q u e s t o i d e n t i f y m o n o p h y l e t i c g r o u p s m i g h t c o n -

t i n u e t o a d d n e w t a x a a t a l l l e v e l s — f r o m p h y l u m d o w n t o s p e c i e s — I c a n n o t s a y . H o w e v e r , 

i n c r e a s i n g a p p l i c a t i o n o f m o l e c u l a r t e c h n i q u e s d o e s s e e m t o i n d i c a t e t h a t w e h a v e u n d e r e s t i -

m a t e d t h e d e g r e e o l c r y p t i c s p e c i a t i o n i n n a t u r e . 

H a v i n g s t a t e d t h i s , I f e e l h o n o r b o u n d b y t h e c h a r g e g i v e n t o m e b y t h e e d i t o r s t o p r o v i d e 

m y o w n n u m b e r s , s o 1 t a l l y h e r e t h e c u r r e n t l y k n o w n c r u s t a c e a n s p e c i e s . T a b l e 1 . 2 i s b a s e d o n a 

c e n s u s O- r e l e v a n t w e b s i t e s , c u r r e n t l y a v a i l a b l e m o n o g r a p h i c l i t e r a t u r e , a n d t h e b e s t e s t i m a t e ! 

o f a u t h o r i t i e s a c t i v e i n o n e o r m o r e o f t h e s e g r o u p s . T h e r e a d e r s h o u l d k e e p i n m i n d t h a t t h i s 

is a t a l l y o f s p e c i e s n u m b e r s a t t h i s p o i n t i n t i m e , a n d t h e s e f i g u r e s c a n o n l y i n c r e a s e a s o u r 

k n o w l e d g e o f t h e s e t a x a e v o l v e s . In f a c t , t h e s u r v e y m a d e b y M a r t i n a n d D a v i s (joo6) s e e m s 

t o I n d i c a t e t h a t n o a s y m p t o t e s a r c y e t e m e r g i n g in t h e p a c e at w h i c h n e w s p e c i e s a r e b e i n g 

d e s c r i b e d . 

F i r s t , t h e t o t a l n u m b e r o f s p e c s e s o b t a i n e d b y t h i s s u r v e y , 4 9 , 0 5 8 , is n o t t o o f a r o f f f r o m t h e 

e s t i m a t e s o f i l o u c h c t ( a o o i s ) a n d M i n e l i i { 1 9 9 3 ) . W i t h i n t h a t n u m b e r , s o m e t h i n g s d e s e r v e s p e -

c i a l n o t i c e . O f t h e t w o l a r g e s t g r o u p s o n t h i s l i s t , M a n l l o p o d a a n d M a l a c o t t r a c a , t h e n u m b e r s 

a r c o f s i m i l a r m a g n i t u d e — a l m o s t - .9 ,000 a n d s o m e t h i n g m o r e t h a n 1 9 , 0 0 0 , r e s p e c t i v e l y . T h e 

n u m b e r o f m a x i l l o p o d a n s c a n o n l y i n c r e a s e . T h e 9 , 5 0 0 c o p c p o d s is o n l y a n e s t i m a t e , a l t h o u g h 

it m a y s t a n d c l o s e t o t h e a c t u a l n u m b e r s o f c u r r e n t l y d e s c r i b e d s p e c i e s . N e v e r t h e l e s s , c o p e p o d 

t a x o n o m y i s an a c t i v e d i s c i p l i n e , a n d i n c r e a s i n g l y s o p h i s t i c a t e d t e c h n i q u e s o f s t u d y w i l l h e l p 

i s o l a t e c r y p t i c s p e c i e s . T h e 8 , o o # s p e c i e s o f o s t r a c o d e s is o n l y a n e s t i m a t e , a n d i f w e f a c t o r i n 

f o s s i l s p e c i e s , w e w o u l d m o t e t h a n d o u b l e t h a t n u m b e r . F u r t h e r m o r e , t h e a p p l i c a t i o n o f m o l e c u -

l a r m e t h o d s i n C r u s t a c c a w i l l l i k e l y a l f e c t o u r u n d e r s t a n d i n g o f s p e c i e s l e v e l b i o d i v e r s i t y . F o r 

e x a m p l e , I a m s u r p r i s e d a t t h e r e l a t i v e l y l o w n u m b e r f o r t h e t h e c o s t r a c a n s , b u t p a r a s i t i s m is 

r a m p a n t i n t h e g r o u p , a n d u n d e r e s t i m a t e s o f t p e c i e s d i v e r s i t y w o u l d p r e v a i l i n t a x a w i t h s u c h 
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7-b:.e 2. Census of species numbers in var ious crustacean groups. 

J ' a x o n 

B r a n c h i u r a ( A r g u l i d a ) 

B r a n c h i u r a { P c n t a s l o n t i d a ) 

M y s t a c o c a r i d a 

R i a n c h i o p o d a 

A n o s t r a c a 

C y c l c s t h e r i d a 

L a e v i c a u d a r s 

N o i o s t r a c a 

S p i n i c a u d a t a 

C l a d o c e r a 

M a i i l l o p o d a 

C o p c p o d a 

O s t r a c o d a 

M y o d o c o p i d a 

P o d o c o p i d a 

T h c c o s t r a c a 

A s c o t h o r a c i c a 

C i r r i p e d i a 

A c r o t h o r a c i c a 

R h i z o c e p h a l a 

T h o r a c i c a 

F a e e t o t c c t a 

T a n t u l o c a r x i a 

R e m i p c d i a 

C e p h a l n c a r i d a 

M a i a c o t t r a c a 

P h y l l o c a n d a 

S t o m a t o p o d a 

E u m a l a c o s t r a c a 

S y n c a n d a 

B a t h y n e l l a c e a 

A n a s p . d a c c a 

P e r a c a r i d a 

A m p h i p o d a 

C u m a c e a 

I s o p o d a 

L o p h o g a s i r i d a 

M i c t a c e a 

M y s i d a s e n s u l a ta 

M y s i d a j e n s u SirlCtO 

S t y g i o m y s i d a 

S p d a e o g r i p h a c e a 

T a n a i c a c e a 

N u m b e r o f s p e c i e s 

>75 

1 0 0 

«J 

5 0 9 

J 0 7 

I 

3 6 

'S 

= I S o 

i S , 9 i i 

9 , 5 0 0 

* 8 , o o 8 

1 ,608 ( * 5 0 0 f o s s i l s ) 

6 , 4 0 0 ( - 9 , 5 0 0 f o s s i l s ) 

>99 

' . 3 0 4 

> 6 1 
> l 5 5 

9 4 8 

I * 

1 8 

' 9 

1 0 

19 

4 5 6 

J 8 , 9 ? 6 

> 1 8 7 

> 1 7 0 

17 

1 5 ,686 

6 . 9 5 0 

W 

5 / 1 7 0 

46 

s 
1 . 0 8 5 

1 . 0 7 5 

1 0 

4 

9 4 0 
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Table 1.2. (Continued) 

T a x o n N u m b e r o l s p e c i e s 

T h e r m o s b a c o a c c a M 

E u c a r i d a ll.iOi 

A m p h i o m d a c e a 1 

D e c a p o d a >i/>i6 
D e n d r o b r a n c h i a t a i l l 
C a r i d e a • 7 5 0 

S t e n o p o d i d e a 57 

R e p t a n t i a 9.-707 

E u p h a u s i a C e a 86 

T o t a l « 9 . 6 s S 

TK« hl|hr< uioiorr— ( i i n p i n j o f (iMc accord* - i i h i t x coocbs iou J o i«cO ( ion the itissuuiot <£ iloe«iily 0! turn 
h t r r i n i s ; i i h ) p t r r . C U w i m (K.v*-3 o h « l I ; " l ' , 

h i g h l y r e d u c e d b o d y f o r m s . F o r e x a m p l e , r h i x o c e p h a l a n s s e e m p o l l e d o n t h e e d g e o r .1 r e n a i s -

s a n c e i n i n t e r e s t , a n d t h e n u m b e r o f s p e c i e s a n t i c i p a t e d w i l l i n c r e a s e . 

M a l d C O S t r a C a c o n s t i t u t e s a l a r g e n u m b e r o f s p e c i e s , b u t t h e s p e c i e s d i s t r i b u t i o n i s u n e v e n 

b e c a u s e s o m e s u b g r o u p s a r c v e r y l a r g e ( a m p h i p o d s , i s o p o d s , r e p t a n t d e c a p o d s ) , w h i l e o t h e r s 

a r e s m a l l ( m i c t a c e a n s , s p c l a e o g r i p h a c e a n s , a n d t h e a m p h i o n i d a c e a n ) . I n f a c t , a n y g r o u p a s s o c i -

a t e d w i t h c a v e o r g r o u n d w a t e r h a b i t a t s a p p e a r s l i k e l y a t t h e l o w e r e n d o f s p e c i e s n u m b e r e s t i -

m a t e s b u t t h e s e h a b i t a t s a r e d i f f i c u l t t o s t u d y , a n d e v e r y a t t e m p t t o s a m p l e t h e s e c o m m u n i t i e s 

t u r n s u p n e w a n d i n t e r e s t i n g s p e c i e s , w h i c h c a n o n l y c o n t i n u e i n t o t h e f u t u r e . { I n t h i s c o n n e c -

t i o n , o n e n e e d o n l y ' c o n s i d e r t h e w o r k o n c r a y f i s h i n N o r t h A m e r i c a t o s e c w h a t h a p p e n s w h e n 

i n t e n s i v e s y s t e m a t i c i n t e r e s t is f o c u s e d o n a g r o u p . ) 

S o m e m a j o r c l a s s - a n d o r d e r leve l t a x a p r e s e n t l y h a v e l o w s p e c i e s n u m b e r s ( r c m i p e d e s 

a n d c e p h a l o c a r i d s ) , b u t h e r e , t o o , w e h a v e a n i m a l s l i v i n g i n h a b i t a t s t h a t a r e d i f f i c u l t t o s a m -

ple ( a n c h i a l i n e c a v e s a n d t h e d e e p s e a ) . O t h e r g r o u p s c o n t a i n v e r y c r y p t i c c r e a t u r e s l i v i n g i n 

p l a c e s t h a t , a l t h o u g h w e l l s t u d i e d , n e v e r t h e l e s s a r e o l t e n o v e r l o o k e d ( m y s t a c o c a r i d s i n i n t e r 

s t i t i a l b e a c h e s ) . 

B e c a u s e o l t h e g r e a t d i s p a r i t y o l b o d y p l a n s e x h i b i t e d b y c r u s t a c e a n s , w e h a v e a p r o b l e m 

i n c o m p a r i n g t h e s p e c i e s n u m b e r s i n o n e g r o u p w i t h a n o t h e r T h e t a x a i n T a b l e i - i a r e o r g a n -

i z e d a r o u n d t h e c u r r e n t l y r e c o g n i z e d c l a s s a n d o r d e r l e v e l s , b u t h o w d o e s o n e c o m p a r e o r d i -

n a l d i f f e r e n c e s s e e n i n m a l a c o s t r a c a n s w i t h w h a t a r e c a l l e d o r d e r s w i t h i n t h e m a x i l l o p o d a n s ? 

R e c o g n i z i n g a d e c a p o d f r o m a n a m p h i p o d i s q u i t e e a s y ( b o t h a r c o r d e r s o f F . u m a l a c o s r r a c a ) , 

b u t n o t m a n y p e o p l e c o u l d e a s i l y d i s t i n g u i sh a c y c l o p o i d f r o m a c a k n o i d ( t h e y a r e b o t h o r d e r s 

o f C o p e p o d a ) w i t h o u t b e i n g c a r e f u l l y s c h o o l e d i n t h e d i f f e r e n c e s . H e n c e , t r y i n g t o c o m p a r e 

n u m b e r s o f s p e c i e s w i t h i n g r o u p s a c r o s s t h e m a j o r t a x o n o m i c ( c l a s s - l e v e l ) u n i t s o f c r u s t a -

c e a n s i s t r u l y l i k e c o m p a r i n g a p p l e s t o o r a n g e s o r , i n t h i s c a s e , l o b s t e r s t o z o o p l a n k t o n . 

N e v e r t h e l e s s , s t r a n g e p a t t e r n s a r i s e w h e n w e l o o k w i t h i n g r o u p s . C o n s i d e r t h e p e t a c a r i -

d a n s . f o r e x . m p l c . W h y a r e t h e r e so m a n y s p e c i e s o f a m p h . p o d s ( 6 , 9 0 0 ) c o m p a r e d t o t h c r -

n v o s b a e n a c r a o s ( n ) o , m i c t a c e a n s ( s > - a p p r o « , m . . e l y t w o a n d t h r e e o r d e r s o f m a g n i t u d e 

d i f f e r e n c e ? A r e a m p h . p o d s t r u l y t h a t m u c h b e t t e r a d a p t e d t o t h e i r e n v i r o n m e n t s , a n e x p l a -

n a t i o n o f t e n a s s u m e d t o b e t r u e ? I f s o . h o w a n d w h y ? O r , a r e s o m e o t h e r f a c t o r s a t p l a y t h a t 

m i g h t a u g m e n t o r p o s s i b l y e v e n i g n o r e i s s u e s o f a d a p t a t i o n ? S o m e o f t h e s e f a c t o r s m i g h t b e 
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Number o i specits In germs 

F i g . l - i . 

A r i t h i o e t x h o l l o w c u r v e ( A ) ar.d log-leg ( 8 ) p lo t s o f s i r e d i s t r ibut ions o f genera Ot S t o m i t o p o d a ( » 

number or i n c l u d e d i j x i . e s ) r o u g h l y c o n f o r m i n g t o p o w e r l a w N{x) - flX"'. F o e deta i l s about the m e t h o d . 

s e c M i n e l l i e t »l. O w ) -

d i f f i c u l t y o f h a b i t a t a c c e s s f o r s t u d y ( m e n t i o n e d a b o v e ) , a g e o l a c l a d e , h a b i t a t h e t e r o g e n e i t y , 

a n d e x p r e s s i o n s o f c h a n c e i n n a t u r e . T h e v a r i o u s a u t h o r s o f o t h e r v o l u m e s i n t h i s s e r i e s w i l l 

e x p l o r e m a n y o f t h e s e i s s u e s . 

T h e e l e m e n t o f c h a n c e p l a y s a n i m p o r t a n t r o l e i n c l a s s i f i c a t i o n . W i l l i s a n d Y u l e ( 1 9 " ) a n d 

\ i i n o l i 1 e t a l . ( 1 9 9 1 ) o b s e r v e d t h a t t h e s i z e o : s u p r a s p e c i f i c t a x a a s r e l a t e d t o t h e i n c l u d e d s u b 

t a x a ( s p e c i e s i n g e n e r a , g e n e r a i n f a m i l i e s , e t c . ) f o l l o w s a p o w e r l a w . T h e y c o n c l u d e d r h a t t h e 

s t r u c t u r e o f b i o l o g i c a l c l a s s i f i c a t i o n is n a t u r a l l y f r a c t a l . T h i s s t r u c t u r e c a n b e e x p r e s s e d a s a 

h o l l o w c u r v e t h a t , i f p l o t t e d o n a l o g - l o g s c a l e , w o u l d c o n f o r m t o N(x) - ax *. 

W e c a n I l l u s t r a t e t h i s w i t h o n e e x a m p l e f r o m M a l a c o s t r a c a , t h e u m p e l t a t e s t o m a t o p o d s 

( m a n t i s s h r i m p ) . A s o f t h i s w r i t i n g , w e re<ogni»e 4 s p e c i e s i n ; i > g e n e r a o f m a n t i s s h r i m p , 

w i t h a n a d d i t i o n a l 1 1 3 n o m i n a l s p e c i e s c u r r e n t l y i n s y n o n y m y . I t w e c o n s i d e r o n l y t h e 4 5 6 r e c -

o g n u c d s p c c i e s , d i s t r i b u t i o n n u m b e r s r a n g e f r o m o n e o f t h e l a r g e s t g e n e r a , N a n n a q u i l l a , w i t h 

s o m e 1 6 s p e c i e s , d o w n t o >£• g e n e r a w - t h b u t a s i n g l e s p e c i e s e a c h . G r a p h i n g t h i s d i v e r s i t y , w e 

c a n s e e t h a t o n a n a r i t h m e t i c s c a l c it f o r m s a h o l l o w e n r v e ( F i g . 1.1 A ) , a n d o n a l o g l o g p l o t a 
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S t r a i g h t l i n e e m e r g e s ( F i g . i . : B ) . T h e f r a c t a l p a t t e r n b e c o m e s a p p a r e n t w h e n e x a m i n i n g g e n e r a 

w i t h i n f a m i l i e s ( d a t a n o t s h o w n ) , w h e r e w e w o u l d a g a i n s e c a l o g - l o g p l o t that r o u g h l y m a t c h e s 

t h a t o l s p e c i e s i n g e n e r a . W h e t h e r t h i s p a t t e r n a p p e a r s in o t h e r g r o u p s o f c r u s t a c e a n s r e m a i n s t o 

b e t e s t e d , b u t I h a v e n o d o u b t t h a t it w i l l h o l d i s it h a s m o t h e r g r o u p s o f a n i m a l s a o d p l a n t s . 

A s h u m a n s , w e a r e n a t u r a l l y i n c l i n e d t o s e e k c a u s a t i v e e x p l a n a t i o n s f o r p a t t e r n s o f b i o d i -

v e r s i t y . H o w e v e r , I b e l i e v e w e d o n o t n e c e s s a r i l y n e e d t o e x p l a i n w h y o n e p a r t i c u l a r g e n u s , 

s u c h a s Nannotquilla w i t h x6 s p e c i e s , is s o m e h o w b e t t e r a d a p t e d t h a n its c o n f a m i l i a l s i s t e r 

g e n e r a , i n t h i s c a s e Mextsquilta a n d Kcpptlius, e a c h w i t h o n l y a s i n g l e s p e c i e s . A s w e c h a r t s p e -

c i e s b i o d i v e r s i t y , w e s h o u l d b e o p e n t o t h e p o s s i b i l i t y t h a t t h e relative n u m b e r o f t a x a w i t h i n 

a n y p a r t i c u l a r g r o u p m a y r e p r e s e n t n o t h i n g o t h e r t h a n t h e m a n i f e s t a t i o n o f t h e o p e r a t i o n s o f 

a s t o c h a s t i c , f r a c t a l u n i v e r s e , t o S a y n o t h i n g o l t h e v a g a r i e s o l i n d i v i d u a l t a x o n o m i c d e c i s i o n s . 

M a n y a u t h o r i t i e s m i g h t r e j e c t m y p e s s i m i s m h e r e , b u t a t t h e v e r y l e a s t , a s t o c h a s t i c , f r a c t a l 

b i o d i v e r s i t y h a s t o b e o n e o f s e v e r a l a l t e r n a t i v e h y p o t h e s e s t o c o n s i d e r . 

C R U S I A Q A N D I S P A R I T Y O F B O D Y P L A N S 

T h e c r u s t a c e a n s a r e t h e m o s t v a r i a b l e o f a l l t h e a r t h r o p o d g r o u p s ; that i s , t h e r e i s a g r e a t d i s -

p a r i t y o f b o d y p l a n s t h r o u g h o u t t h e i r r a n k s ( F i g , i . i ) . I f w e a r e t o a s s u m e t h a t C r u s t a c e a is a 

m o n o p h y l e t i c g r o u p , t h e n t h e y a r e n o t l i k e a n y o t h e r a r t h r o p o d s . T h i s h i g h d e g r e e o f v a n a b i l i ty 

i s a v e r y r e a l p r o b l e m w i t h s o m e s e r i o u s i m p l i c a t i o n s , b e c a u s e i f w e t a k e t h i s d i s p a r i t y o f f o r m 

a t f a c e v a l u e , t h e n w e s h o u l d s e r i o u s l y q u e s t i o n w h e t h e r a l l t h e s e v a r i o u s g r o u p s c a n c o n s t i t u t e 

a s i n g l e m o n o p h y h i m . 

W h e n o n e l o o k s at o t h e r m a j o r a r t h r o p o d g r o u p s o u t s i d e o f C r u s t a c e a , t h e r e a p p e a r s t o b e 

n o g r e a t d i s p a r i t y o f p l a n w i t h i n t h e s e t a x a ( s e e M e g l i t s c h a n d S c h r a m 1 9 9 1 ) ; m e m b e r s o f e a c h 

g r o u p f i t a c o n c i s e d e f i n i t i o n . F o r e x a m p l e , m e m b e r s o f I n s e c t a ( H e x a p o d a ) h a v e a b o d y d i v i d e d 

i n t o a f i v e - s e g m e n t h e a d w i t h tl>e f i r s t p o s t a n t e n n a l s e g m e n t b e a r i n g a p p e n d a g e s m o d i f i e d a s 

a l a b r u m , a t h r e e - s e g m e n t t h o r a x w i t h t w o s e t s o f w i n g s i n t h e p t e r y g o t e b i s e c t s b o r n e o n t h e 

s e c o n d a n d t h i r d s e g m e n t s , a n d a n a b d o m e n o f 1 0 - 1 1 s o m i t e s . A l l i n s e c t s c o n f o r m t o t h i s d e f i n i -

t ion w i t h s o m e e x c e p t i o n s , f o r e x a m p l e , a l l o w i n g f o r f u s i o n o f s e g m e n t s a t t h e t e r m i n u s o f t h e 

a b d o m e n o r m o d i f i c a t i o n o l w i n g a r r a n g e m e n t s . I n s e c t s h a v e a u n i f i e d b o d y p l a n . 

M y r i a p o d a a s a w h o l e d o v a r y m s o m e f e a t u r e s s u c h a s b o d y l e n g t h b u t h a v e i o c o m m o n 

t h a t t h e i r t r u n k i s n o t d i v i d e d i n t o a t h o r a x a n d a b d o m e n a n d t h a t t h e i r g o n o p o r e s a r e g e n e r -

a l l y l o c a t e d o n t h e a n t e n o r a s p e c t o f t h e t r u n k . T h e i n d i v i d u a l g i o u p s o f m y r i a p o d s c o n f o r m 

t o c o m m o n p l a n s : S y r a p h y l a h a v e 1 ; t r u n k s e g m e n t s w i t h t h e g o n o p o r e s o n t h e f o u r t h s o m i t e ; 

P a u r o p o d a b e a r u t r u n k s e g m e n t s w i t h t h e g o n o p o r e o n t h e s e c o n d s o m i t e ; a n d D i p l o p o d a , 

w i t h s e v e r a l v e r y d i s t i n c t o r d e r s , all e x h i b i t w e l l d e v e l o p e d d i p l o s o m i t e s , t h a t i s , p a i r s o f s e g -

m e n t s f u s e d d o r s a l l y b u t d i s t i n c t v e n t r a l l y , a n d t h e i r g o n o p o r e s a r e l o c a t e d o n t h e s e c o n d 

t r u n k s e g m e n t . T h e i n d i v i d u a l o r d e r s o f d i p l o p o d s v a r y o n l y r e g a r d i n g t h e t o t a l n u m b e r o f 

t r u n k s o m i t e s . - p s e l a p h o g n a t h s h a v e a t l e a s t 1 0 - 1 j , b u t c o l o b o g n a t h s c a n e x c e e d 3 0 . C h i l o p o d a 

h a v e v a r i a b l e t r u n k s e g m e n t n u m b e r s , e x t e n d i n g f r o m 15 t o m o r e t h a n 1 8 0 p a i r s o f l e g s , d e p e n d -

i n g o n g r o u p , b u t all c h i l o p o d s w i t h o u t e x c e p t i o n h a v e l o n g a n t e n n a e a n d m o d i f y t h e f i r s t 

t r u n k l i m b a s a f a n g e q u i p p e d w i t h a p o i s o n g l a n d t o f a c i l i t a t e t h e i r e a r n i v o r y . C e n t i p e d e s a l t o 

u n i q u e l y b e a r g o n o p o r e s o n d i e p o s t e r i o r a s p e c t o f t h e t r u n k . 

T h e s u b p h y l u m C h d i c e n f o r m e s e x h i b i t s o n l y a f e w " h e a d " s e g m e n t s , e s s e n t i a l l y t w o , a n d 

t h e s e a r e f u s e d w i t h t h e a n t e r i o r , o r l o e o m o t o r y , p a r t o t t h e t r u n k t o f o r m a p r o s o m a . T h e a n t e 

r i o r m o s t s o m i t e ( the o n e j u s t p o s t e r i o r t o t h e a s e g m e n t a l a c r o n ) , t h e h o m n l n g o f t h e a n t c n n a l 

s e g m e n t i n o t h e r a r t h r o p o d s , d o e s n o t c a r r y a n t e n n a e b u t r a t h e r i s e q u i p p e d w i t h a p a i r o f c h e -

l i c e r a e . T h e s e c o n d s e g m e n t , w h a t i n o t h e r a r t h r o p o d s i s referred t o a s t h e f i r s t p o s t a n t e n n a l 
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D i t p i r a r e b o d y t y p e s a m o n g c r u s t a c e a n s . 

s e g m e n t , t y p i c a l l y b e a r s a w e l l - d e v e l o p e d s e t o t l . m b t , . i l b c i t v a r i o u s l y d e v e l o p e d . T h e r e a r e n o 

e x c e p t i o n s t o t h i s b a s i c f o r m a t . 

W i t h i n t h e c h c l i c e r i f o r m s . t h e h i g h l y d i s t i n c t i v e P y c n o g o n i d a a p p e a r t o b e a l l l e g s , t h e i r 

p r o s o m a i e d u c e d t o a t h i n c y l i n d e r . T h e m o u t h » l o c a t e d t e r m i n a l l y o n a l o n g p r o b o w i S . T h e 

s m a l l t u r r e t e d " h e a d ' b e a t s c b e l i c c r a e , a s e c o n d >.rt o f l i m b s c a l l e d palps, a n d a t h i r d s e t o f 

l i m b s m o d i f i e d a s o v i g e r s i n t h e m a l e s . P o s t e r i o r t o t h e s e l i m b s , roost p y c n o g o n i d s u t i l i z e f o u r 

p a i r s o f l e p f o r l o c o m o t i o n ( a f e w f o r m s w i t n f i v e o r s i x p a i n a r e k n o w n ) . A l l s e a s p i d e r s c o n -

f o r m t o t h i s b o d y p l a n . 

A r a d m i d a h a « T a s i i - v r g w n l p r o t o m a , w i t h e h e l t f e r a e . r e d i p a i p s . a a d focr p a . r s o f « « i fe-

rn* T h e t r o f t k b e a r s a n a d d e i o e a l o p t s t h o i o a u o f d i v e r s * f o n n b«*t c o m p o s e d * * s o r a e i j 

s o m i t e s , w i t h t h e f i r s t s e g m e n t g r e a t l y reduced i n n - t r o w p e d i c e l a n d t h e . s e c o n d b e a r i n g t h e 

g o n o p o r e * . O p i s t h o s o m a J l i m b s a r e m i s s i n g o e g r e a t l y r e d u c e d . D e s p i t e a g r e a t v a r i e t y o f b o d y 

p r o f i l e s , e s p e c i a l l y r e g a r d i n g t h e o p i s r h o s o m a . all a r a c h n i d s c o n f o r m t o t h i s s i n g l e p l a n . 

M e r o s t o m a t a , a s m a l l g r o u p t o d a y , w a s m o i e e x t e n s i v e ( a n d d i v e r s e ) i n t h e p a s t . T h e 

p r o s o m a b e a r s s i x p a i r s o f l i m b s . T h e c h e l i c e r a e a r c f o l l o w e d b y f o u r s e t s o f m o d e s t - s u e d 

w a l k i n g l i m b s w i t h s p e c i a l i z e d g n a t h o b a t e i , t h e f i r s t o f w h . c h in t h e m a l e s i s m o d i f i e d f o r 
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g r a s p i n g t h e f e m a l e d u r i n g c o p u l a t i o n , a n d a s o m e w h a t l a r g e r f i f t h s e t e f f e c t i v e i n g r o o m 

m g t h e u n d e r s i d e o f t h e p r o s o m a . T h e n e x t s o m i t e , t h e p r e g e n i t a l s e g m e n t , i s r e d u c e d b u t 

b e a r s m o d . f i e d l i m b s , t h e c h i i a r i a . U n i q u e a m o n g l i v i n g c h c l i c e r i f o r m s , t h e o p i s t h o s o m c 

o f t h e m e r o s t o m e s b e a r s s i x p a i r s o f l i m b s p o s t e n o r t o t h e g e n i t a l s e g m e n t . A l l m e r o s t o m e s 

c o n f o r m t o t h i s p l a n . 

F r o m t h i s s h o r t r e v i e w , w e c a n s e e that all t h e s e g r o u p s o f a r t h r o p o d s h a v e c o n c . c e d i a g -

n o s e s , w i t h d i s t i n c t s e t s o f a p o m o r p h i e s t h a t c h a r a c t e r a l l m e m b e r s o f t h e g r o u p . C r u s t a c e a , 

i f v i e w e d a s a s i n g l e g r o u p , s i m p l y d o c s n o t h a v e t h i s . 

C A N WE D I A G N O S E A M O N O P H Y L E T I C C R U S T A C E A ? 

A n y i n v e r t e b r a t e z o o l o g y t e x t b o o k c a n p r o v i d e a s e t o f c h a r a c t e r s f o r C r u s t a c e a . W h e n 1 w a s 

« * e d t o p r o v i d e s u c h a d i a g n o s a s , 5 - 5 0 y e a r s a g o ( S c h r a m 1 , 7 9 , - 9 8 2 ) , I c e r t a i n l y d i d n o t h e s i -

t a t e . H o w e v e r , w e n o w r e a l i z e it i s n o t s u f f i c i e n t t o s i m p l y s t r i n g t o g e t h e r a n y l i s t o f c h a r a c t e r s . 

I d e a l l y , a s i n t h e a r t h r o p o d e x a m p l e s c i t e d a b o v e , t h e s e c h a r a c t e r s s h o u l d b e u n i q u e d e r i v e d 

f e a t u r e s t h a t d i a g n o s e a II m e m b e r s o f t h e g r o u p . T o r e p h r a s e t h i s i n c o n t e m p o r a r y t e r m s , a d i a g 

n o s . s s h o u l d o f f e r s y n a p o m o r p h t e s t h a t t o g e t h e r u n i q u e l y d e l i n e a t e a m o n o p h y l e t i c g r o u o . W e 

S t r i v e f o r natural taxonomy, c l a s s i f i c a t i o n s t h a t r e f l e c t e v o l u t i o n . It is c r i t i c a l t o d e t e r m i n e i f 

t h i s is p o s s i b l e f o r C r u s t a c e a . 

A c o m m o n l y a c c e p t e d d i a g n o s i s o f C r u s t a c e a c o n s m s o f t h e f o l l o w i n g : ( , ) h e a d o f f i v e 

s o m i t e s , e a c h b e a r i n g a s e t o f a p p e n d a g e s c o n s o l i n g o f t w o p a i / s o f a n t e n n a e , a p a i r o f m a n d i -

b l e s , a n d t w o p a i r s o f m a i l l l a e ; ( a ) b o d y c o n s i s t i n g o f t h r e e r e g i o n s : h e a d , t h o r a x , a n d ' a b d o -

m e n ' ; ( j ) t r u n k a p p e n d a g e s p r i m i t i v e l y m u l t i r a m o u s ; a n d ( 4 ) d e v e l o p m e n t c o n s i s t i n g o f a 

S e r . c s o f d i s c r e t e l a r v a l a n d / o r j u v e n i l e s t a g e s , i n i t i a t e d b y a s t a g e t e r m e d a naup!,ut. 

L e t u s i n s p e c t t h e s e f e a t u r e s o n e b y o n e i n o r d e r t o d e t e r m i n e i f t h e s e c h a r a c t e r s p r o v i d e 

that u n i q u e s e t o f d e s c r i p t o r s w e require f o r a d i a g n o s i s o f C r u s t a c e a . I n t h e d i s c u s s * * , b e l o w , I 

r e s t r i c t t h e t e r m O u , r « M t o m e a n a m o n o p h y k t i c g r o u p a n d t h e t e r m mauuwmorph t o c o n -

n o t e t h e a m a l g a m o f a r t h r o p o d t y p e s t h a t w e g e n e r a l l y a n d b r o a d l y r e f e r t o a s • c r u s t i c e a n s " 

( f o s s i l a n d r e c e n t ) b u : t h a t m a y o r m a y n o r b e m o n o p h y l e t i c . T a b l e 1 . , w i l l a s s i s t t h e reader in 

f o l l o w i n g a l o n g t h e t a x a a n d m a n y o f t h e relevant f e a t u r e s d i s c u s s e d b e l o w . 

" H e a d o f f i ve s om i te s , each b e a r i n g a s e t o f a p p e n d a g e s c o n s i s t i n g o f two pa i r s of 

antennae, a pair o f m a n d i b l e s , a n d two pa i r s of m a x i l l a e " 

T h e s e a r e n o t a u n n , u e s e t o f f e a t u r e s . A h e a d c o n s i s t i n g o f f i v e s o m i t e s is s h a r e d w i t h i n s e c t s 

a n d t h e m y n a p o d s ( s e e a b o v e ; M e g l i t s c h a n d S c h r a m , 9 9 . ) , a n d , a s w o u l d f o l l o w , m o i l o f t h e 

h e a d a p p e n d a g e s o f t h e s e s o m i t e s a t e s h a r e d a m o n g t h e t h r e e g r o u p s , n a m e l y , d i e first s e t o f 

a n t e n n a e , m a n d i b l e s , a n d t w o s e t s o f m a x i l l a e . I t is o n l y r e g a r d i n g t h e S o - c a l l e d s e c o n d s e t o f 

a n t e n n a e t h a t w e m i g h t h a v e a d i s t i n c t i v e c r u s t a c e o m o r p h f e a t u r e 4 i n c c m y r i a p o d s a n d i n s e c t s 

l a c k a l i m b in t h i s p o s i t i o n 

T h e s e c o n d a n t e n n a e a r c g e n e i a l l y p e r c e i v e d a s i p t c i a h ^ d s e n s o r y l i m b s a n d a s s u c h c o u l d 

s e r v e a s a d c f m . n g a p o m o r p h y . T h i s d e s c r i p t o r a r i s e s f r o m t h e m e n t a l i m a g e o f C r u s t a c e a c o n -

l u t e d u p b y t h i n k i n g o f a s h r i m p o r a l o b s t e r (a m a l a c o s t r a c a n ) , a n d t h i s i m a g e w . t h o u t a d o u b t 

p r e s e n t s u s w i t h an i c o o o f a n a r t h r o p o d w i t h a s e t o f s e n s o r y l i m b s a t t h i s p o s i t i o n , a l b e r t w i t h 

s l i g h t a n a t o m i c a l v a r i a t i o n s , d e p e n d i n g o n g r o u p ( F i g . i . j A ) . 

N e v e r t h e l e s s , s e n s o r y s e c o n d a n t e n n a e a r e not c h a r a c t e r i s t i c o f a l l g r o u p s o f c r u s t a c e o 

m o r p h s . C h a p t e r 7 p r o v i d e s a d d i t i o n a l d e t a i l s C o n c e r n i n g a n t e n n a e , b u t a s h o r t o v e r v i e w 

w i l l s u f f i c e h e r e t o m a k e a p o i n t . R e c e d e s h a v e q u i t e d i s t i n c t i v e l i m b s i n t h i s p o s i t i o n 

( F i g . , . , B ) t h a t I s u s p e c t s e r v e e q u a l l y a s a h y d r o f o i l s t o d i r e c t c u r r e n t s o f w a t e r t h a t f l o w 
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F i g . I . J . 

V i r i o u . f u n c t i o n a l t v p « o1 " a n t e n n a l " l i m b s f o u n d in c rus taceans . ( A ) S e n s o i y . AfUuJti kirmaphro-
Uilnui . l a n j x ) ( f r o m L a n g 19s)) . ( B ) S w i m m i n g h y d r o d y a a i n i c p l a n t L + u v n n U % r* l r>cho«. i a r t i m p e d e 

( I f o m S c h r a m « « « l >«*«). ( C C " ) U e o m o e o c y / f e e d l n g : D e e d i n i c M r , , i ^ g r - i . a m y i t a c o . ( ( - . - n 

I I m k t 1909). « m r a n a ( C ) a n d m a n d . N c (CO- T h e i r r » radicates g n a t h a l !ob««. ( D ) P u t ad an at tach 

n u n c c o c i p J r i ^ , Brancfc iuraa ( f r o m V a r t i n - 9 ) 1 ) . ( E ) S - i n t m m g . A / c t o m u u f ^ u i 

ittryl.. » o p * p o d ( f r o m P o x s h i l l ( f ) H o u p » o c t r « t O T : G c r j c n o r i i n m o m u s , U i , i n . w o d m r a o d a n 

(Jnm G r y p o ^ ( C ) W n - . ^ f r . d a j » s . i > U o p o d * o ( f r o -

M a i l . . m>J W . U n w k I 9 $ t l 

• 1 m i n d t h e h e a d a n d p e r h a p s a l i o t o a i d i n c r e a t i n g s o m e o f t h o s e c u r r e n t s by f l a p p i n g t h e 

h y d r o p l a n e - l i k e e x o p o d s . A l t h o u g h n o w o r k h a s y e t b e e n d o n e o n f u n c t i o n a l m o r p h o l o g y 

o f t h u l i m b , I b e l i e v e it s a f e t o s a y t h a t t h e r c m i p c d e a n t e n n a i s n o t a p u r e l y s e n t o r y a p p e n d -

a g e M y s t a c o c a r i d s h a v e a p a i r o f l i m b s b e h i n d t h e f i r s t a n t e n n a e t h a t a r e v i r t u a l l y i d e n t i 

c a l i n t o r m t o t h e m a n d i b l e s ( F i g . i . $ C , C ' ) , e x c e p t t h e s e s o - c a l l e d s e c o n d a n t e n n a e lack t h e 

g n a t h a l a r m a m e n t a t t h e b a s e o f t h e l i m b t h a t o c c u r s o n t h e m a n d i b l e s . T h e m y i t a c o c a r i d 

" a n t e n n a e " a r e l o c o m o t o r y l i m b s . R r a o c h i u r a a s p o s s e s s b r o a d p l a t e s i n t h i s p o s i t i o n w i t h 

b a s a l h o n k s a n d t e r m i n a l , r e c u r v e d s p i n e s — n o t h i n g s e n s o r y at a l l b u t r a t h e r s e r v i n g t o a s s i s t 

w i t h a t t a c h m e n t ( F i g . i . j D ) . T a n t u l o c a n d s l a c k h e a d a p p e n d a g e s a l t o g e t h e r . C o p e p u d s h a v e 

w e l l - d e v e l o p e d l i m b s i n t h i s p o s i t i o n t h a t s e r v e f o r t h e m o s t p a r t a s t h e p r i m a r y o r g a n s o f 

s w i m m i n g ( F i g . i j E ) . I t i s d i f f i c u l t t o s p e c i f y w h a t t h i s l i m b d o e s i n a s c o t h o i a c M a i u , w h e t e 



C r u s t a c e a n B i o d i v e r s i t y a n d D i s p a r i t y o f B o d y P l a n s 1 1 

i l l h e a d l i m b s a r e h i g h l y m o d i f i e d t o a c h i e v e a t t a c h m e n t t o a h o s t or l o p e n e t r a t e h o s t t i s 

s u e s ( F i g i . j F ) . I n c i r r i p e d e s . t h e a d u l t s l a c k t h e a n t e n n a e , b u t t h e n a u p l i u s a n d c y p r i s l a r 

v a e h a v e l i m b s i n t h i s p o s i t i o n t o a u n t i n s w i m m i n g ; t h e s e c o n d a n t e n n a e d i s a p p e a r at t h e 

t i m e o f a t t a c h m e n t p r i o r t o m e t a m o r p h o s i s t o t h e a d u l t c i r r . p c d c F i n a l l y , w i t h i n t h e w i d e 

a r r a y o f C a m b r i a n m i C r o a r t h r o p o d s t h a t a r e c o n s i d e r e d t o b e a r s o m e r e l a t i o n s h i p s t o m o d e r n 

g r o > | » ( * e e c h a p t e r i ) . s o c h a s B n L s a e u ( F i g . i j C ) , R t k h u k t U a . S t a r a . a n d 

W a l a i t t k i a , t h e s o c a G e d s e c o n d a n t e n n a e a r e m o r e o r t e n t h a n n o t l o c o m o t o r y l i m b s , s i m i l a r 

i n s t r u c t u r e t o t h e m a n d i b l e s a n d m a x i l l a e o f t h e s e f o s s i l s . 

W e c a n c o n c l u d e f r o m t h i s b r i e f m r v c y t h a t t h e o n l y c h a r a c t e r t h a t C r u s t a c e a s h a r e at t h i s 

p o s i t i o n , t h a t i s , t h e f i r s t s e g m e n t p o s t e r i o r t o t h e t r u e a n t e n n a e , is s i m p l y t h e p ' f S r n . v o j a p a i r 

o J U m l » . H o w e v e r , t h i s i s t o s a y n o t h i n g — t h e m e r e p r e s e n c e o f l i m b s o n t h e first p o s t a n t e n n a l 

s e g m e n t , or a n y p o s t a n t e n n a l s e g m e n t f o r t h a t m a t t e r , i s a g e n e r a l u e d , p r i n M t i v e , o r p l e s i o m o r 

p h i c f e a t u r e . 

A . n o t e d a b o v e , m e r o a o m e s , p y e n o g o n i d s . a n d a r a c h n i d s a l i o h a v e a l i m b i n t h i s p o s i t i o n . 

K i t t h a t d o e s n o t m a k e t h e m c r e s t a c t o o o c p b s . l a a r t h r o p o d s , a l l s e g m e n t s g e n e r a l l y c a r r y 

limfc-t, a t l e a s t o n t h e h e a d a n d t h o r n , it > , o n l y w h e o l i m b s a r e p a r t i c u l a r l y s p e c i a l i s e d , o r e v e n 

m i s s i n g , that t h i n g s b e c o m e m o r e i n t e r e s t i n g a n d c a n s e r v e t o h e l p d i a g n o s e .1 g r o u p . F o r e x a m 

p i e , t h e p r e s e n c e o f a l i m b o n t h i s first s o m i t e p o s t e r i o r t o t h e a n t e n n a e i n c r u s t a c e o m o r p h s 

s t a n d i i n c o n t r a s t t o w h a t o c c u r s i n m y r i a p o J s a n d i n s e c t s . I n t h e s e l i t t e r g r o u p s , t h e l i m b b u d s 

o n t h e first p o s t a n t e n n a l s o m i t e a r e d i v e r t e d f r o m f o r m i n g a l i m b i n t o p r o d u c i n g t h e S p e c i a l 

l a b r u m s e e n in t h e s e g r o u p s . W e k n o w t h i s is s o b e c a u s e , at l e a s t f o i i n s e c t s , d e v e l o p m e n t a l g e n e 

e x p r e s s i o n s t u d i e s r e v e a l that t h e l a b i u m Is t h e " a p p e n d a g e " o f t h r s o c a l l e d i n t e r c a l a r y ( f i r v t 

p o s t a n t e n n a l ) s e g m e n t ( B o y a n et a l ; o o s ) . T h i s d i v e r s i o n o f t h e first p o s t a n t e n n a l a n l a g e n i n t o 

forming t h e u p p e r r a t h e r t h a n a w t c / l i o b s d e a r l y i s a d e r i v e d friture I t n t h e l a c k o f h n s b t 

o n t h e fim p o s t a n t e n a a i s e g m e n t o f m ^ c t s a n d m y n a p o i i d u r u a n o t e w o r t h y a n d s i g n i f i c a n t 

j p o r o o r p h y , n o t t h e m e r e p r e s e n c e o f a l i m b o n t h a t s e g m e n t a s o t C u r s in c r u s t a c e o m o r p h s , 

c h e l i c e r i f o r m s , a n d m a n y f o s s i l g r o u p s s u c h a s t n l o b i t e s . 

C r u s t a c e a a r e g e n e r a l l y s a i d t o h a v e a five-segment h e a d . H o w e v e r , m a n y c r u s t a c e o m o r p h 

g r o u p i i i u l u d e at l e a s t o n e p a i r o f m a x i l l i p r d s a n d t h e a s s o c i a t e d " t h o r a c i c " s o m i t e i n t o t h e 

h e a d , a n d w e t h u s s p e a k o f a cephateihowx. M o s t o f t h e t i m e , it i t c l e a r that t h e s e m a x i l l i p c d s a r e 

o b v i o u s l y m o d i f i e d a n t e r i o r t h o r a c i s l i m b s . D e v e l o p m e n t in t h e m a n y c r u s t a c c o m o r p h g r o u p s 

t h a t h a v e m a x i l l i p c d s a l l o w s u s t o d o c u m e n t s u c c e s s i v e s t a g e s w h e r e i n t h e m a x i l l i p e d s b e c o m e 

s p e c i a l i s e d a n d t h e i r a s s o c i a t e d s o m i T ' i r - r o u g h s u c c e e d * m a i n b e c o m e i n c o r p o r a t e d i n t o 

t h e c e p h a l o n d u n n g o n t o g e n y , H o w r c x . at feast ocse g r o u p of c n u t a c e o m o r p h t , t h e remipedes. 

d o e s n o t e x h i b i t s u c h a t r a n s i t i o n . K o e n e m a o n e t a L ( ; o o ~ . 1 0 0 9 ) o b s e r v e d n o b i r a r o o u s p r e c u r -

s o r s t a i r t o t h e u n i r a m o u s m a x i l l i p e d i n t h e e a r l i e s t l a r v a l s t a g e 1 — t h e r e m i p e d e m a x i l l i p e d a n d 

i t s s e g m e n t a r e p a r t o f t h e h e o d i n t h e e a r l i e s t r e c o g n i z e d o n t o g e n e t i c s t a g e s . C o n s e q u e n t l y , w e 

c o u l d »sy that t h e r c m i p e d e . s , f o r a l l i n t e n t s a n d p u r p o s e s , h a v e a s i x - s e g m e n t h e a d ( K o e n e m a n n 

e t a l . J 0 0 9 ) . 

In s u m m a r y , t h i s first p a r t o f t h e d i a g n o s i s o f C r u s t a c e a ( h e a d o f five s o m i t e s , e a c h b e a r i n g 

a s e t o f a p p e n d a g e s c o n s i s t i n g o f tv.,» p a i r s o f a n t e n n a e , a p a i r o f m a n d i b l e s , a n d t w o p a i r s o f 

n u n l U r ) a n o t i n f o r m a t i v e . 

" B o d y c o n s i s t i n g o f three reg ions : head, tho rax , a n d ' a b d o m e n " 

B o d y t a g m o s i s is o f t e n a n i m p o r t a n t • o m p o n e n t o f d e f i n i n g a n a r t h r o p o d b o d y p l a n , h o t e x a m -

p l e . a s n o t e d a b o v e , a m o n g t h e c h e l i c r r a t e s a d i s c r e t e h e a d i s l a c k i n g b e c a u s e t h e a n t e r i o r seg 

m c n l s a s s o c i a t e d w i t h l e e d i r i g an i l k i - n s < t » n a r e f u s e d w i t h t h e s e g m e n t s b e a r i n g t h e w a l k i n g 

l i m b s t o f o r m a s o l i d u n i t , t h e p r o s o m a . a v e r y d i s t i n c t i v e f e a t u r e . 
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T h e p o m m o " o f a h e a d , t h o r a x , a m i a b d o m e n i s c e r t a i n l y d i s t i n c t i v e . b u l it n a l s o a f e a t u r e 

s h a r e d w i t h i n s e c t s . H e n c e , w h i l e w e m i g h t a p p e a r t o h a v e , w i t h t a g m o s a s , a n o t h e r a r g u m e n t 

foe s e e k i n g soeae k i n d o f r e l a n o o s i u p b e t w e e n c r u s t a c e o m o e p h i a n d i n s e c t s , t h a t a . - < h m a 

m o n o p h v l u m P a r c r u s t a t e a o r T e t r a c o n a t a ( W h e e l e r e t a L 1 0 0 4 , C i n b e t e t a l . 1 0 0 5 ) , w e d o n o t 

h a v e a n e f f e c t i v e c o m p o n e n t f o r a d e f i n i t i o n t h a t s e e k s t o u n x j u . lv d e f i n e C r u s t a c e a . 

F u r t h e r m o r e , c m s t a c e o m o r p h s t h e m s e l v e s v a r y c o n s i d e r a b l y in t h i s r e g a r d , as w e w i l l pur -

s u e in m o r e d e t a i l b e l o w . T h e n u m b e r o f t h o r a c i c s e g m e n t s c a n b e c h a r a c t e r i s t i c , b u t o n l y 

f o r i n d i v i d u a l r r m t a c e o m o r p h s a n d n o t f o r C r u s t a c e a a t a w h o l e . K e m i p e d e s h a v e a l o n g , 

b o m o n o m o u s l y d e v e l o p e d t r u n k w i t h n o d i f f e r e n t i a t i o n b e t w e e n a n t e r i o r a n d p o s t e r i o r s e c -

t o r s . M n t a c o . J I h a r e £ r e a a d b r a n c h u r a a s h a r e f o u r t h o o c o m e r e s . L a r g e - b o d i e d b e a r , 

c h i o p o d s o f t e n h a i r n o r i a t h o r a c o m » r < i M j n y m a x i l l o p o d a n t a n d t h e m a l a c o s t r a c a n i h a v e 

s e r e n o r e i g h t t h o r a c o m e r e s : raaxillopodans s e n s u s t r i c t o h a v e l e v e n , w h i l e c e p h a l o c a r i d * a n d 

m a l a c o s t r a c a n i h a v e e i g h t . 

M o r e o v e r , the p o s s e s s i o n o f a n a l i d o m e i i s n o t a u n i t i n g f e a t u r e . T h i s v a r i a b i l i t y 1* t r u e 

n o t o n l y r e g a r d i n g e x t e r n a l , g r o s s a n a t o m i c a l f e a t u r e s s u c h a s t o t a l n u m b e r s o f s e g m e n t s a n d 

t h o s e w i t h a n d w i t h o u t p a i r e d l i m b s 0 0 t h e s e g m e n t s , b u t a l s o f o r t h e u n d e r l y i n g e x p r e s s i o n o f 

H o x ( h o m e o b o i ) f a m i l y g e n e * as w e l l ( F i g . 1 . 4 ) . I n c o n n e c t i o n w i t h t h e l a t t e r , A b x h a n o r a n d 

K a u f m a n ( 1 0 0 4 ) a n d S c h r a m a n d K o e n e n a a o a ( ; « © 4 » ) s u r v e y e d t h e a v a i l a b l e m f o n n a t i o n 

c o n c e r n i n g H o * g e n e e x p r e s s i o n in c r u s t a c e a n s . T h e r e a r e t w o f u n d a m e n t a l l y d i f f e r e n t t y p e s 

o f p o s t e r i o r t a g m a t a : t h e a b d o m e n , a r e g i o n w i t h o u t e x p r e s s i o n o f t h e abd-A ( a b d o m i n a l A ) 

H o x g e n e ; a n d t h e p l e o n , a r e g i o n w i t h t h e e x p r e s s i o n o f abd-A S p e c i e s w i t h t h e latter t y p e , 

t h e m a l a c o s t r a c a n s . p o s s e s s a p p e n d a g e s o n the s e g m e n t s a n d a l s o d i s p l a y a w e l l - d i f f e r e n t i a t e d 

c e n t r a l n e r v o u s s y s t e m in that b o d y r c - g u n , w h e r e a s s p e c i e s w i t h t h e f o r m e r t y p e , w h i c h l a c k 

abd-A e x p r e s s i o n ,n t h a t b o d y r e g i o n ( b r < n c h > o p o d s a n d m a x i l l o p o d a n s ) , l a c k a p p e n d a g e s o n 

t h e s e s e g m e n t s a a d d o 0 0 * h a v e a w e l l - d i f f e r e n t i a t e d c e n t r a l n e r v o u s s y s t e m In t h e s e s e g m e n t s . 

I t i s f o r t h i s r e a s o n t h a t S c h r a m a n d K o e n c m a n n ( 1 0 0 4 a ) c o n c l u d e d t h a t t h e o l d t e r m p i t o n , a s 

a p p l i e d to the p o s t e r i o r r e g i o n o f t h e t r u n k o f m a l a c o s t r a c a n s . is n o t j u s t a n e q u a l a n d inter -

c h a n g e a b l e a l t , • n a t i v e f o r t h e t e r m a M o ' " ' n ; t h e u s e o l pleon as . i i l c i c n p t o r i s an a b s o l u t e n e c e s -

s i t y . H o x g e n e e x p r e s s i o n i n d i c a t e s that t h e p l e o n o f m a l a c o s t r a c a n s a n d the a b d o m e n o f o t h e r 

c r u s t a c e a n s e x h i b i t f u n d a m e n t a l l y d i f f e r e n t d e v e l o p m e n t a l p a t h w a y s 

A d m i t t e d l y , the a m o u n t o f a v a i l a b l e d a t a is l i m i t e d . A s it t h e c a s e w i t h d e v e l o p m e n t a l w o r t , 

r e s e a r c h e r s f o c u s o n t h e s t e d y a n d m a n i p u l a t i o n o f m o d e l o e g a n i u c * . A m o n g m a l a c o s t r a c a n s . 

Porccliio K u f * ' a n d Pracambarui (larln p r o v i d e d t h e m o d e l s y s t e m s o f p r e f e r e n c e foe S t u d i e s 

o f H o x p a t t e r n i n g , a n d a m o n g e n t o m o s t r a c a n s , Arteima franciiiana a n d Mtsocyclopi edax h a v e 

s e r v e d a s the m o d e L s , a n d the l a t t e r h a s b e e n o n l y i n c o m p l e t e l y i n v e s t i g a t e d . T h e d e t e r m i n a 

l i o n o f H o x g e n e e x p r e s s i o n in d i v e r s e a r t h r o p o d s w a s a l e a d i n g l i n e o f r e s e a r c h in a r t h i u p o d 

e v o - d e v o s t u d i e s in t h e late 1 9 9 0 s a n d e a r l y 1 0 0 0 s , b u t s u c h i n v e s t i g a t i o n s h a v e w a n e d , at l e a s t 

for n o w . I n l i g h t o f the a b o v e p h y l o g e n e t i c u s e f u l n e s s o f th :s l i n e o f r e s e a r c h , w e s h o u l d l o o k 

forward t o m o i e a n i m a l s b r i n g i n v e s t i g a t e d in t h i s r e g a r d . 

N e r e r t h e J e . . . t h o p a r t o f t h e d e f i o « > c e c < c r u s t a c e a n s ( b o d y c e o s a t i o g o f t h r e e r e g i o n s : 

h e a d , t h o r a x , a n d " a b d o m e n " ) is n o t a p a r t i c u l a r l y i n f o r m a t i v e s t a t e m e n t . 

" T r u n k a p p e n d a g e s p r i m i t i v e l y m u l t i r a m o u s " 

T h i s d e s c r i p t o r Is a l s o n o t v e r y i n f o r m a t i v e . T h e p r e s e n c e o f bl- a n d / o r m u l t i r a m o u s l i m b s is 

w i d e l y a c c e p t e d to b e a p r i m i t i v e c o n d i t i o n In A r t h r o p o d a ; m o w a u t h o r i t i e s w o u l d c o n c e d e 

t h a i o n i r a m y i s d e r i v e d . H o » * r e r , h e w . t o o , t h e d e e d B m t h e d e t a i l s . S c h i a n a n d K o e n e r a a n r 

( : o o i ) r e v i e w e d t h e i n f o r m a t i o n a v a i l a b l e c o n c e r n i n g e a r l y d e v e l o p m e n t o f c r u s t a c e a n l i m b s , 

a n d W i l l i a m s ( lee c h a p t e r j ) d e l v e s i n t o t h i s s u b j e c t m o r e d e e p l y . 
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P r a c — d a r k l i 

( M a l a c o s t r a c a ) 

( M a x i l i o p o d a ) 

fig-1.4. 
H<u g e n t express ion pattern lor v i n o u s c r u s i n c i n s S h u l n l »ee»s J e n n i e i l i i x . i i 0 1 -.bocax/'pieon. N o t e 
the d i f ferent patteris* f rom in a b d o m e n ( n o l l i u ) a n d j p k o n (with a K M ) . Modi f i ed f rom S c h r . m and 
K o r i x m i n n ( i c o a a ) . 

W e c a n s u m m a r i z e h e r e , n e v e r t h e l e s s , a l e w b a s i c p a t t e r n s o f l i m b d e v e l o p m e n t . O n e , 

in w h i c h t h e p r o x i m a l p e d e s t a l o f t h e l i m b c a m r i d l s u l l y a t u b u l a r , s e g m e n t e d t e l o p o d , i s 

s o m e t i m e s r e f e r r e d t o as t h e Drowphila m o d e l b e c a u s e it w a s f i r s t r e c o g n i z e d a n d s t u d i e d 

in d e t a i l u s i n g t h e f r u i t f l y D»ow»pfciJf l ( C o h e n i « » o ) . It Is t h e m o s t c o m m o n p a t t e r n o f l i m b 

d e v e l o p m e n t s e e n : n a l l b i r a m o u s c r o s t a i n n l i m b s t h a t h a v e b e e n e x a m i n e d , p a r t i c u l a r l y 

u s i n g M j u d o p s i s b e h i a ( P a n g a n i b a n e t a ! , i«w<). T h e l i m b a n l a g e b e c o m e s f o r k e d , l e a d i n g 
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e v e n t u a l l y t o t h e e x o p o d a l a n d e n d o p o d a l r a m i . T h e g c n c d i s t a l l e s s ( d i / ) U e x p r e s s e d a t t h e 

t i p s o f t h e d e v e l o p i n g r a m i . A r a t h e r d i f f e r e n t p a t t e r n , h o w e v e r , p r e v a i l s i n R r a n c h i o p o d a , 

o f t e n r e f e r r e d t o a s t h e Arlemia m o d e l a n d d o c u m e n t e d w i t h s t u d i e s o n Anemia a n d T / i o p s 

( W i l l i a m s a n d M u l l e r 1996, W i l l i a m s 1 9 9 8 ) . R a t h e r t h a n a u n i o r b i r a m o u s l i m b a n l a g e , 

l i m b d e v e l o p m e n t b e g i n s w i t h a m e d i o l a t c r a l l y d i r e c t e d r i d g e u p o n w h i c h e i g h t l o b e s s u b -

s e q u e n t l y a p p e a r . T h e e x p r e s s i o n o f dJ7 o c c u r s i n v a r y i n g p a t t e r n s o n t h e s e e i g h t l o b e s , 

w h i c h p r o c e e d t o f o r m t h e u n a r t i c u l a t e d , l e a f l i k e l i m b , o r c o r m , c h a r a c t e r i s t i c o f t h e b r a n -

c h i o p o d s . S i m i l a r g r o s s a n a t o m i c a l s e q u e n c e s o f l i m b d e v e l o p m e n t ( t h o u g h w i t h o u t t h e 

r e l a t e d g e n e e x p r e s s i o n p a t t e r n s ) h a v e b e e n d o c u m e n t e d f o r Cydeslheria ( O l e s e n 1999) 

a n d t h e c l a d o c e r a n s ( O l e s e n 1 9 9 8 ) . H e n c e , t h e m u l t i r a m o u s l i m b o f b r a n c h i o p o d s h a s a 

f u n d a m e n t a l l y d i f f e r e n t m o d e o f d e v e l o p m e n t f r o m t h a t s e e n i n t h e c r u s t a c e a n s b e a r i n g 

b i r a m o u s o r u n i r a m o u s l i m b s . 

T h u s , t h i s p a r t o f t h e d e f i n i t i o n o f C r u s t a c e a ( t r u n k a p p e n d a g e s p r i m i t i v e l y m u l t i r a m o u s ) 

i s n o t a n i n f o r m a t i v e s t a t e m e n t . T h e s t a t e m e n t e q u a t e s a l l c r u s t a c e o m o r p h l i m b s a n d i g n o r e s 

w i d e l y d i v e r g e n t , p e r h a p s i n c o m p a t i b l e , m o d e s o f d e v e l o p m e n t . 

" D e v e l o p m e n t c o n s i s t i n g of a s e r i e s o f d i s c re te l a r va l and/or j u v e n i l e s t a g e s , 

i n i t i a t ed b y a s tage te rmed a nauplius" 

I n e x a m i n i n g t h i s c h a r a c t e r i s t i c s e q u e n c e , w e p o s s i b l y c o m e u p o n firmer g r o u n d in s e e k i n g a 

u n i q u e s e t o f f e a t u r e s t o d e f i n e C r u s t a c e a . M a n y l i v i n g g r o u p s o f a r t h r o p o d s e x h i b i t e p i m o r p h i c 

d e v e l o p m e n t . T h e a n i m a l s e s s e n t i a l l y h a t c h w i t h t h e c o m p l e t e s e t o f s e g m e n t s c h a r a c t e r i s t i c o f 

t h e a d u l t , t h e i n d i v i d u a l s i n c r e a s e i n s i z e o n l y w i t h e a c h m o l t . 

O t h e r g r o u p s o f a r t h r o p o d s ( s o m e o f t h e m y r i a p o d s ) , a l t h o u g h t h e y r e s e m b l e t h e a d u l t s 

i n g e n e r a l f o r m , h a t c h w i t h f e w e r s e g m e n t s t h a n t h e a d u l t s a n d a d d s e g m e n t s w i t h e a c h 

m o l l . S o m e C r u s t a c e a d o t h i s ; f o r e x a m p l e , p c r a c a r i d s b r o o d t h e i r y o u n g , a n d s o m e o f t h e s e 

a r e e x p e l l e d f r o m t h e m a r s u p i u m a s l i t t l e " ) u v e n i l e " f o r m s , c a l l e d manias, w h i c h e v e n t u a l l y 

m o l t a n d a d d a s e g m e n t t o a c h i e v e t h e a d u l t c o n d i t i o n . 

M a n y c r u s t a c c o i n o r p h s , h o w e v e r , h a t c h a s l a r v a e , a n d t h e s e l a r v a e n o t o n l y p o s s e s f e w e r 

s e g m e n t s t h a n t h e a d u l t s b u t a l s o e x h i b i t a d i s t i n c t i v e l a r v a l f o r m . S u c c e s s i v e m o l t s t h e n n o t 

o n l y a d d s e g m e n t s b u t a l s o m e t a m o r p h o s e t h e f o r m . D o e s t h i s c o n s t i t u t e a n a p o m o r p h y f o r 

C t u s t a c e a ? O t h e r a r t h r o p o d s h a v e l a r v a e E x t e n s i v e l a r v a l s t a g e s a r e k n o w n f o r t h e t r i l o b i t e s , 

a n d p y c n o g o n i d s h a v e a l a r v a ; m a n y l a r v a e , b o t h n a u p l n a n d Other i n t r i g u i n g f o r m s , a r e k n o w n 

f r o m t h e f o s s i l r e c o r d ( s e e M u l l e r a n d W a l o s s e k 1 9 8 6 ) . H o w e v e r , t h e r e a r c d i s t i n c t i v e p a t t e r n s 

o f m o l t i n g a n d m e t a m o r p h o s i s t h a t s e r v e t o a b s o l u t e l y u n i t e s o m e c r u s t a c e o m o r p h s . T a x a 

w i t h i n C i r r i p e d i a a r c c l e a r l y u n i t e d b y t h e p r e s e n c e a : a d i s t i n c t i v e n a u p l i u s w i t h f r o n t o l a -

te ra l h o r n s a n d a p o s t n a u p l i a r c y p r i s l a r v a i n t h e l i f e c y c l e . B r a n c h i o p o d s h a v e a c h a r a c t e r i s -

t i c n a u p l i u s w i t h a n a u p l s a r p r o c e s s o n t h e a n t e n n a e . Z o c a e a r e d i a g n o s t i c l a r v a e o f d e c a p o d 

m a l a c o s t r a c a n s . 

T h e n a u p l i u s S t a g e is o f t e n s a i d t o r e p r e s e n t a p h y l o t y p i c s t a g e t h r o u g h w h i c h i n t h e o r y 

a l l C r u s t a c e a p a s s e d i n t h e c o u r s e o f t h e e v o l u t i o n o f t h e g r o u p . W e n e e d t o e x p r e s s s o m e 

c a u t i o n h e r e n o t a l l c r u s t a c e o m o r p h s b e g i n i n d e p e n d e n t l i f e a s a n a u p l i u s l a r v a , t h a t i s , 

e x h i b i t i n g a l a r v a c h a r a c t e r i s e d b y p o s s e s s i o n o f o n l y t h r e e s e t s o f l i m b s : t h e f i r s t a n d s e c -

o n d a n t e n n a e a n d t h e m a n d i b l e s . T h e r e a r e c r u s t a c e o m o r p h s t h a t d o ( o r d i d ) n o t b e g i n l i f e 

a s a n a u p l i u s b u t r a t h e r h a v e a s t h e i n i t i a l S t a g e a m e t a n a u p l i u s , t h a t i s , a s t a g e w i t h m o r e 

t h a n j u s t t h e t h r e e s e t s o f n a u p l i a r l i m b s a n d / o r m o r e t h a n t h e t h r e e n a u p l i a r s e g m e n t s . 

T h e i s s u e i s c o n f u s e d i n t h e l i t e r a t u r e w i t h t h e a l m o s t c o m p l e t e l y i n t e r c h a n g e a b l e u s e o f 

t h e t e r m s n a u p i ' i u s a n d metanauplius T h i s i n t e r c h a n g e a b i l i t y i m p l i e s t h a t it i s a l m o s t i r r e l -

e v a n t a s t o w h a t t h e b a s i c s t r u c t u r e o f t h e f i r s t l a r v a i s — i f it LS t i n y , p o s s e s s e s o n l y a s m a l l 

n u m b e r o f l i m b s a n d s e g m e n t s , i s g i v e n t o s w i m m i n g , a n d m a y o r m a y n o t b e f i l t e r f e e d i n g . 
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t h e n i t i s a " n a u p l r a s . " W e s e e h e r e t h e d i f f e r e n c e b e t w e e n a s t r u c t u r a l a n d a l u n c t i o n a l 

d e f i n i t i o n . 

W h i c h g r o u p s h a v e a n o r t l i c m a u p l i u s — a l a r v a w i t h o n l y t h r e e p a i t s o f a p p e n d a g e s a s 

s e e n i n B r a n c h i o p o d a , M a v i l l o p o d a . R e m i p e d i a , a n d e u p h a u s i a c e a n a n d d e n d r o b r a n c h i a t c 

M a l a c o s t r a c a ? E a c h o f t h e s e o r t h o o a u p l n b e a n a d i s t i n c t i v e f o c r a . A s n o t e d a b o v e , b r a n c h i o -

p o d n a c p U i p o s s e s s a l U u p l a r p r o c e s s o n t h e s e c o n d a n t e n n a d e s i g n e d t o f a c i l i t a t e f e e d i n g . 

V a r i a t i o n s o c c a r w i t h i n t h e M a x i H o p o d a . A m c n g t h e m o s t d i s t i n c t i v e a t n a u p h i , t h o s e 0 1 

c i r r i p e d e s b e a r a n t e r o l a t e r a l b o o t s , f r o n t a l f i l a m e n t s a n t e r i o e t o t h e f i r s t a n t e n n a e , a n d a l o n g 

c a u d a l p r o c e s s . T h e r e a r e four t o a x n a u p l i a r s t a g e s , d e p e n d i n g o n t h e g r o u p . C o p c p o d n a u p i i i 

e x h i b i t a n a u p l i u s in a l m o s t i n c o m p l e t e a n d p r i s t i n e s t J t e . a l t h o u g h t h e t w o o e t h o i u u p l i a r s t a g e s 

a t e n o n f e e d i n g b e c a u s e t h e g u t is n o t d e v e l o p e d u m il t h e m e t a n a u p l i a r p h a s e . O t t r a c o d c s p a s s 

t h r o u g h a s i n g l e n w i p l I U S s t a g e , b u t t h e l i m b s a r e n o t c o m p l e t e l y d e v e l o p e d , a n d in s o m e s p e c i e s 

t h e e a r l y d e v e l o p m e n t a l s t a g e s ( n a u p l i u s a n d t h e m e t a n a u p l i i ) a r e retained w i t h i n t h * m o t h e r ' s 

s h e l l u n t i l t h e y a r e s h e d n e a r t h e c a d o f t h e i r d e v e l o p m e n t . T h e C a m b r i a n fossil R e h l w n i d L s 

h a d a n o r t b o a a u p l i u i F i n a l l y , t h e f r e e n a n p l i i o f t h e e u p h a u s i a c e a a s ( t w o ) a n d d r r s d r o b r a n c h i -

ates ( o o c ) a r e v e r y u m p l e m form a a d d o n o t f e e d , a n d e v e n t h e s o c c e e d i n g m e t a r u u ^ i i c a n h e 

n o n f e e d i n g , a l s o t r u e o f remipedrs. M o s t o f t h e o t h e r e u m a l a c o s t r a c a n s p a s s t h r o u g h a d e a r 

e g g - o a u p l i u s p h a s e w i t h i n t h e e g g ( S c h r a m 1 9 S 6 ) . 

T h e d i v e r s i t y o f n a u p l i a r f o r m a n d f u n c t i o n l e d 5 c h o l t 1 ( 1 0 0 0 ) t o s u g g e s t t h a i w e s h o u l d d i s -

t i n g u i s h b e t w e e n p r i m a r y a n d s e c o n d a r y n a u p l u , t h a t i s , b e t w e e n n a u p i i i t h a t a r e I n d e e d p r i m i -

t i v e a n d a n o r i g i n a l p a r t o f t h e l i f e c y c l e , a n d n a u p i i i t h a t a r e s e c o n d a r i l y r c c v o l v e d . S c h o l u . 

b e l i e v e s t h a t t h e p r i m i t i v e s t a g e f o r m a l a c o s t r a c a n s 1 1 t h e c m b r y o n i f e d e g g n a u p l i u s a n d t h a t 

t h e n o n f e e d i n g , f r e e n a u p i i i o f e u p f c a u s i a c e a i i s a n d d e n d r o b r a n c h i a t e s a c t u a l l y e v o l v e d f r o m 

o n t o g e n e t i c s e q u e n c e s w i t h o u t a f r e e n a u p l i u s . O n e c o n s e q u e n c e o f S c h o l t j s o b s e r v a t i o n s i s 

O t h e r g r o u p s o f c r u t t a c e o m o r p h s e x h i b i t a v a r i e t y of f i r s t s t a g e s i n t h e i r d e v e l o p m e n t . 

C e p h a l o c a r i d a b e g i n a s a m e t a n a o p l i u s , t h e f i r s t s t a ^ e o f w h i c h h a s five l i m b s a n d a v a r i a b l e 

n u m b e r o f l i m b l e s s s e g m e n t s . M y s t a c o i a i i d a h a t c h a s m e t a n a u p l i i w , t h f o u r s e t s o f l i m b s a n d 

f r e e a d d i t i o n a l l i m b l e s s s e g m e n t s . 

T h e s i g n i f i c a n c e o f i h e s e m e t a n a u p l i a r s t a g e s b e c o m e s e v i d e n t w h e n w e c o n s i d e r t h e l a r -

v a l d e v e l o p m e n t in c e r t a i n o f t h e C a m b r i a n O r s t e n i i u c r o a r t b r o p o d s . T h e l a r v a l s e q u e n c e s f o t 

m a n y o f t h e C a m b r i a n O r M e n t a x a a r e k n o w n ; B'tdecaru. Martinsaonia, a n d P h o s p h a t o c o p i n a 

a l l h a d f o u r s e t s o f l i m b s i n t h e e a r l i e s t p h a s e s , w h a t W a l o s s e k h a s r e f e r r e d t o a t a " h e a d l a r v a " 

( W a l o s s e f c a n d M u l l e r A f » o C t u a n d t h e o t h r t t n l o b d e s i n i b e a e a r l i e s t flairs a l s o b e a r 

f o u r . T h e r e s e e m s t o b e a b a s i s for c o n c l u d i n g t h - t t K e r u u p l i a r s t a g e , w i t h i t s t h r e e l e t t o f l i r o b s , 

i s d e r i v e d f r o m f o r m s w i t h f o u r ( p o s s i b l y f i v e ) s e t s o f l i m b s . 

L a r v a e a r e f e a t u r e s o f a q u a t i c a r t h r o p o d s , b u t t h e n a u p l i u s l a r v a i s u n d o u b t e d l y a d e r i v e d 

focal. U n f o r t u n a t e l y , n o t a l l c r u s t a c e o m o r p h s h a v e a n a u p l i u s , w h i c h n p e r h a p s a p r o b l e m 

w h o s e f u l l i m p l i c a t i o n r e m a i n s t o b e d e t e r m i n e d , - s o m e g r o u p s m a y h a v e l o s t i t . b u t o t h e r g r o u p s 

p r o b a b l y n e v e r liaid it 

A : t h e b e g i n n i n g o f t h i s s e c t i o n 1 a s k e d t h e q u e s t i o n . W h a t is C r u s t a c e a ? It a p p e a r s t h a t 

w e c a n n o t a t e a n u n a m b i g u o u s s e t o f a p o m o r p h u d e s c r i p t o r s t o d u g n o s * a m o n o p h y l e t i c 

C r u s t a c e a . D e v e l o p m e n t a l p a t t e r n s a n d t h e r t a u p J u t i l a r r a a p p e a r t o a & a t h e b e s t c h a n c e o f 

d o i n g > 0 . H o w e v e r , s i n c e w e h a v e c r u s t a c e o m o r p h s t h a t d o n o t e x h i b i t t h e n a u p l i a r s t a g e , w e 

m i g h t c o n c l u d e t h a t t h * n a u p l i u s h a s e v o l v e d . n d c p e n d e n t l y s e v e r a l t i m e s in t h e e v o l u t i o n o f 

c r u s t t c c o m c r p h t o r h a s b e e n l o s t s e v e r a l t i m e s ; o t h e r w i s e , if o n e d e m a n d s t h a t t h e n a u p l i u s b e 

t r e a t e d a s d i a g n o s t i c , C r u s t a c e a is n o t a m o n o p h y l e t i c g r o u p . 

It w o u l d a p p e a r f r o m t h e a b o v e d i s c u s s i o n t l i « l w e m u s t c o n c l u d e t h a t c r u t t a c c o m o r p h s 

a r e w h a t e v e r is l e f t o v e r j m o n g t h e a r t h r o p o d s a f t e r w e h a v e a s s i g n e d e v e r y t h i n g e l s e t o o t h e r 

d e a r l y d e f i n e d m o n o p h y l e t i c g r o u p s . 
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W H A T A R E T H E C R U S T A C E O M O R P H B O D Y P L A N S T H A T M I G H T 

B E M O N O P H Y L E T I C ? 

W e n o w h a v e a c o n u n d r u m . I f w e c a n n o t d e f i n e a m o n o p h y l e t i c C r u s t a c e a w i t h a s i n g l e , c o n s i s t -

e n t s e t o f d e r i v e d c h a r a c t e r s , c a n w e p e r h a p s d i a g n o s e s m a l l e r m n a o p h y k U . g r o u p s w i t h i n t h e 

c u r r e n t a r r a y o * c r u » t a c e o m o r p h » > I d o b e l i e v e t h a t t h e r e a r e g r o u p s w i t h in t h i s a s s e m b l a g e that 

a r e m o n o p h y l e t i c ( S c h r a m a n d K o e n e m a n n 1 0 0 4 a ) . 

S h o r t - B o d i e d F o r m s (O l i go -Crus tacea) 

Bfanchiura 

T w o g r o u p s o f s h o r t - b o d » e d forms a t f u s t g l a n c e w o u l d n o t a p p e a r t o b e at a l l a l i k e ( F i g . 1 .4) 

b u t s h a r e a s i m i l a r i t y r e g a r d i n g g o n o p o r e l o c a t i o n . T h e l i v i n g b r a n c h i u r a n s a r e p a r a s i t e s o f 

f i s h w i t h h i g h l y m o d i f i e d m o u t h p a r t s , h u t t h e i r g o n o p o r e s o p e n o n t h e f o u r t h t h o r a c i c s o m i t e 

W h i l e t l i e r e a p p e a r s t o b e a n a b d o m e n , it i s n o t d i f f e r e n t i a t e d i n t o s e g m e n t s a n d u l i t t l e m o r e 

t h a n a s i n g l e o r b i l n b e d s a c ( F i g . i . c A - C ) . O t ' s p e c i a l n o t e U P e n t a s t o m i d a . t h e u s t e r g r o u p o f t h e 

b r a n c h i u r a n s . C o m p a r a t i v e s p e r m u k n s t r u c t u r e ( W i n g H r a n d i » 7 s ) a n d m o l e c u l a r s e q u e n c e 

s t u d i e s ( A b e i e e t a l . 1 9 * 9 ) r e v e a l e d a c l o s e l i n k o f B r a n c h i u r a w i t h P e n t a s t o m i d a . o d d w o r m l i k e 

p a r a s i t e s o f t h e r e s p i r a t o r y s y s t e m i n h i g h e r v e r t e b r a t e s ( F i g i . sK) -

I h i s p a i r i n g o f b r a n c h i u r a n s a n d p e n t a s t o m i d s m i g h t a p p e a r p e c u l i a r , b u t It is a g r o u p 

o f g r e a t a g e ; p e n t a i t o m i d fossils e x i s t f r o m t h e e a r i y P a i e o i o l c O r s t e n l a u a a i ( W a l o s s e k a n d 

M u l l e r 1 9 9 4 , W a l o t u c k e t a?. 1 9 9 4 ) . T h e l e v e r a l s p e c i e s o f C a m b r i a n / O r d o v x i a n p e n t a s t o m i d s 

( F i g . 1 - s D ) c a n c o o . i n c i n g l y b e c o m p a r e d t o l i v i n g [ * n t a s t o m » d s ( s e c W a l o s s e k a n d M u l l e r 1 9 9 4 , 

t h e i r % a i ) , . h h o u f h t h e fossils h a r e t r u n k l i m b s b a t l a c k t h e p r o b o s c i s b e a r m g t h e m e m t h . 

W a l o s s e k a n d c o t l c J g u e s i n t e r p r e t t h e s e f o s s i l s a s p a r a s i t e s , b u t t h e r e is n o d i r e c t e v i d e n c e o f 

t h i s . T h e s e f o s s i l s c o u l d h a v e b e e n o r d i n a r y free-living m e m b e r s o f t h e i n f a u n a . N e v e r t h e l e s s , 

w h a t t h e fossils d o s h o w w i t h o u t a n y d e b a t e is t h a t , i n c o m b i n a t i o n w i t h t h e s p e r m a n d s e q u e n c e 

d a t a a b o v e , t h e a n c e s t r y o f b r a n c h i u r a n s u v e r y a n c i e n t . 

K y s r a a x o ' » d c 

In c o n t r a s t t o t h e l - t a n c h i u r a n s , t h e m y s L . o c a r i d s a r e m i c r o s c o p i c m e m b e r s o f t h e b e a c h m e i o -

f a u n a , a l m o s t w o r m h k c i n f o r m , w i t h a w e l l - d e v e l o p e d s e t o f m o u t h p a r t s , i n c l u d i n g m a x i l l i -

p e d s , b u t w i t h f o u r p a i r s o f r u d i m e n t a r y t h o r a c i c l i m b s ( F i g . i . s F ) . T h e g o n o p o r e . i re l o e a t e d 

o n t h e f o u r t h t h o r a r >c s o m i t e . M y s t a c o c a r i d s , t o o , m a y b e o f g r e a t a g e b e c a u s e , i n s o m e r e s p e c t s , 

t h e y a r e n o t u n l i k e S k a r a c a r i d a . t h e C a m b r i a n fosal g r o u p f r o m t h e O r s t e n o f S w e d e n ( M u l l e r 

a n d W a l o s s e k ( F i g . 1 . 5 G ) . 

S c h r a m a n d K o e n e m a n n ( 1 0 0 4 a ) , u s i n g m o r p h o l o g i c a n a l y s . s t e m p e r e d b y H u « g e n e c x p r e s -

s ion, f o u n d m y s t a c o i a r i d s a n d b r a n c h i u r a n s t o b e s i s t e r t a x a T h e r e s u l t s o f m o l e c u l a r s t u d i e s 

for b o t h o f t h e s e g r o u p s a r c c o n f u s i n g be- . u s e l o n g - b r a n c h a t t r a c t i o n h a s b e e n a p e i • 1 s t e n t p r o b -

l e m i n t h e s e a n a l y s e i ; f o r e x a m p l e . S p e a r s a n d A b e i e ( 1 9 9 7 ) e n . o u n t e r c d th i s p h e n o m e n o n w h e n 

t h e i r r e s u l t s p l a c e d m y s t a c o c a r i d s , remipedes, a n d c e p h a t o c a n d s t o g e t h e r a n d i n s o m e p r o x i m -

ity t o c h e l i c e t a t e t ( » *t r a n $ e a r r a y ) , a o d t h e b r a n c h i u r a n s e r o d e d m a d a d e w * h p o d o c o p a n 

o M r a c o d e s . G i r i b c t e t a l . ( * o o s ) i n c r e a s e d b o t h t h e n u m b e r o f t a x a s a m p l e d a n d g e n e s s e q u e n c e d 

b u t o b t a i n e d a c o n f u s i n g c o l l e c t i o n o f r e s u l t s d e p e n d i n g o n v a r i a n t r u n s o f t a x a s a m p l e d ( w i t h 

• i s d w i t h o u t f o s s i l s ) : m y s t a c o c a r i d s a n d b r a n c h i u r a n s s o m e t i m e s a p p e a r a l o n g s i d e c o p e p o d s a n d 

. v . t n e o d e s ; u n d e r o t h e r c i r c u m s t a n c e s , b r a n c h i u r a n s e m e r g e e l s e w h e r e . A l t h o u g h t h e I a . i o n 

s a m p l i n g o f C i r i b e t e t a L ( 1 0 0 $ ) ^ i m p r e s s i v e for a l l a r t h r o p o d s ( a n d e s p e c i a l l y for h e . i p o d s ) . it i s 

n u t p a r t i c u l a r l y b r o o d w i t h i n c r u s t a c e o m o r p h s . M o r e recently R e g « r e t a L ( a o o » ) u s i n g n u c l e a r 



Cn r t t a cMO B i oO i v t t n l y and Dispar ity 0? Body P lans 1 7 

U i U 

S . 

Body c n a x e i n t I A - C ) D m m [from Scfaram ( A ) 

A i p i * . JCoU b g U y B o & f x d — * r . « t » <m riwUml ( B ) [ k f ^ - z f ^ n , « t . f h t y .educed 
body « f U r e i n p a c t ( Q C f c * * * f r * » d - r t f * « • « «>»ok t a d U a b t e p a e s a a o r . . CD and Q 
I X y r ^ n i r . totoy ( M M M f n y « W . M — l M - B . , - w , . i l « . f i * l i X ( D ) D i a g r a m 
» tbe Cambr-an g e w a H l 7 > m w * u tW reduced trcok ( 0 - ( E ! D u p r rfa ( t o c r J -
rxcxi l .vmg p « n i j g o m i d . m. mo<jth. g. g w o p e i i , fray. interior trunk; dark gray, posterior trunk or 
abdomen. ( F ) D m d % t i i x * r » . » royU-eocatld T i n arrow i n d « i n appro«int«i* locMioo of gooopore o o 
fourtfe trunk limb. ( G ) Sfcira - i ' » u Mu tier in.'. W a f e u a k , i « » t . > Cambrian fowl crustacean that might 

raprucni I iTiyilaLocuid H t m for in. mp. maiillip«<l 
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M I I H M K I 

Mnil lopntt i 

l f a i & i u o p o d i 

RdttpvtKi 

Mandibulit i 

. V i h r o p j a . 

few 

K c m l p o i l i 

• M j k c i B U i 

" j M u i l l i 
W O P ® 

BcutOun 

MystKOCinda 

ORracodi 

M y r u p o d i 

C h d i c c r a u • i ' yc i iugaudi 

Ornx KopKon 

F i g . 

( A ) A classic u n d e m a n d i n g o f c r u s t a c e a n p M o g e n r t i c re lat ionships . b a s e d on nvorpAology. (B J A suns-

m a r y v e r s i o n o f o n e o t the m i x ? recent m o l e c u l a r p a y l o g c u i c s . M o d i f i e d a f t c i R e g i r r e l i l . (JOIO). 

p i o t e i n c o d i n g g e n e r a l s o f o u n d b r a n c h i u r a n t a s a s i s t c r | j x o o l o p o d o c o p a n o s i r a c o d < s . \ v , h i l e l h i ! 

b r e a d t h o f t h e i r m o l e c u l a r s a m p l e w a s i m p r e s s i v e , t h e t a x o n s a m p l e w a s a g a i n s e l e c t i v e ; f o r e x a m -

p l e , n o m y s t a c o c a r i d w a s i n c l u d e d . T o r e m e d y t h e s i t u a t i o n , R e g i e i e t a L ( i o i o ) h a v e e x p a n d e d 

t h e t a x o n b a s e a n d i n c r e a s e d t h e n u m b e r o f g e n e s S e q u e n c e d ; t h e i r results i d e n t i f i e d a c l e a r c l a d e 

w i t h M y s t a c o c a r i d s . B r a n c h i u r a , a n d P e n t a s t o m x l a w i t h i n a g r o u p t h e y t e r m e d " O l i g o s t r a c a " 

( F i g . 1 .0 ) . T h e a n a l y s i s b y K o e n e m a n n e t a l . ( 1 0 1 0 ) a l s o p l a c e d t h e s e s h o r t - b o d i e d g r o u p s t o g e t h e r 

t h e s e s h o r t - b o d i e d g r o u p s . O d d l y , t h e s e d a d e s a l s o c o n t a i n e d O s t r a c o d a ( s e e b e l o w ) . 

T h e s h o r t n e s s o f t h e b o d y i n t h e s e o r d e r s i m p o s e s d e f i n i t e c o n s t r a i n t s . T h e l a c k o f a n 

e l a b o r a t e d a b d o m e n i n b r a n c h i u r a n s a n d p e n t a s t o m d s u n d o u b t e d l y l i m i t s t h e i r a b i l i t y t o 

m o v e a r o u n d . O n e c o u l d s p e c u l a t e w h e t h e r t h i s l a c k w a s a f a c t o r i n b o t h g r o u p s a d a p t i n g p a r a -

s it ic l i f e s t y l e s . S o , t o o , w i t h m y s t a c o c a r i d s . t h e l a c k o f a w e l l - d e v e l o p e d a b d o m e n c o u l d h a v e 

c o n s t r a i n e d a d a p t i n g a v e r m i f o r m , i n t e r s t i t i a l e x i s t e n c e w h e r e a b i l i t i e s t o s w i m o r o t h e r w i s e 

m o v e a r o u n d a t e m i n i m i z e d . 

B r a n c h i o p o d a 

thing 8,'anctiiopoda 

T h i s l a r g e a n d f a s c i n a t i n g g r o u p i s a l m o s t e x c l u s i v e l y r e s t r i c t e d t o f r e s h w a t e r , w i t h a f e w 

e x c e p t i o n a l c l a d o e e r a n s t h a t a r e m a r i n e - O n e is t e m p t e d t o S p e c u l a t e t h a t t h e y m i g h t h a v e b e e n 
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m a n n e t o b e g j a w * h a n d t h e n s h i f t e d i n f r e s h w a t e r s . H o w e v e r , t h e n d r a i r foe t h a i tS n o t 

r o b u s t . a n d e v e n m o s t o f t h e fossils, s u t h a i t h e y a r e ( m o s d y c u n c h o s t r a c a n s ) , a r e p r e . e r r e d i n 

t r e s h v d t e r t o b r a c k i s h w a t e r s i t u a t i o n s . 

T h e b r a n c h i o p o d s d o e x h i b i t a d i s t i n c t i v e s e t o f f e a t u r e s t h a t o u t l i n e a b o d y p l a n f o r 

t h e g r o u p . W e h a v e n o t e d a b o v e i n p a s s i n g t h e d i s t i n c t i v e m o d e o f l i m b f o r m a t i o n — f r o m 

h o r i z o n t a l r i d g e s t h a t s u b s e q u e n t l y b e c o m e m u l t i l o b e d , r a t h e r t h a n u n i - o r b i r a m o u s l i m b 

b u d a n l a g e n - a n d t h e n a u p l i u s l a r v a . C o n s i d e r a t i o n o f t h e l a r g e - b o d i e d b r a n c h i o p o d s a d d s 

s o m e f c r t h e r d e p t h t o M r k n o w f e d g e o f t h e b r a o c h i o p o d b a a p l a n , o f w h i c h A a o s t r a c a s e r v e s 

a s a m o d e l . 

T r a d i t i o n a l l y ( a c e C a i m a n 1 9 0 9 , S c h r a m 1 9 8 6 ) . a n o s t r a c a n s w e r e c o n c e i v e d a s h a v i n g 

i n u - s e g m c n t t h o r a x a n d a g - s e g m e n t a b d o m e n . T h e f i r s t t w u l e g l e s s , a b d o m i n a l s e g m e n t s 

f o r m e d a f u s e d g e n i t a l c o m p l e x . H o w e v e r , H o x g e n e e x p r e s s i o n s t u d i e s r e v e a l t h a t t h e g e n e s 

A n t e n n a p e d i a ( A n f p ) , U l t r a b i t h o r a x (llbt). a n d abd-A a l l a r e e x p r e s s e d in t h e t h o r a x o f A r l c m i o , 

w i t h a r e s d u a l e x p r e s s i o n o f A>ep i n t h » g e n i t a l s e g m e n t s ( F I J . 1 . 4 ) . A b d o s t i s a J 3 (M-B). a 

m a r k e r f o r " e n d o t t h o r a x " a n d t h e g e n i t a l s e g m e n t s , o c c u r s i n t h e g e n i t a l s e g m e n t s ( A b r h a n o v 

a n d K a u f m a n 2 0 0 4 , S c h r a m a n d K o c n e m a n n 2 0 0 4 a ) . H e n c e , t h e g e n i t a l s e g m e n t s a r e b e t t e r 

c o n s i d e r e d t h o r a c i c , r a t h e r t h a n a b d o m i n a l , w i t h t h e g o n o p o r e s b e i n g c a r r i e d o n t h e t w e l f t h 

s e g m e n t o f t h e t h o r a x . T h e a b d o m i n a l s e g m e n t s p o s t e r i o r t o t h e g e n i t a l c o m p l e x d o n o t e x h i b i t 

H o » g e n e e x p r e s s i o n . 

N o t o s t r a c a a n d t h e c o n c h o s t r a c a m h a v e t h e g o n o p o r e i o p e n i n g o n t h e e l e v e n t h o r 

b e t w e e n t h e e l e v e n t h a n d t w e l f t h t r u n k s e g m e n t s . N o t o s t r a c a ( F i g . c a r r y a - e l l -

d e v e l o p e d p a i r o f l i m b s o n e a c h o f t h e " t h o r a c i c " s e g m e n t s ( t h e f i r s t t w o b e i n g s o m e w h a t 

m o d i f i e d f r o m t h a t * e e n o n t h e o t h e r s ) , b u t p o s t e r i o r t o t h i s r e g i o n t h e l i m b s b e c o m e 

i n c r e a s i n g l y s m a l l e r a s o n e m o v e s p o s t e r i o r in t h e s e q u e n c e o f s o m i t e s , a n d t h e r e i s l i t t l e 

c o r r e s p o n d e n c e b e t w e e n t h e n u m b e r o t l i m b s a n d t h e s e g m e n t b o u n d a r i e s — t h e r e a r e m a n y 

m o r e l i m b s t h a n a p p a r e n t s e g m e n t s . R r g r r t t a b l y , a s y e t n o 1 l o x g e n e e x p r e s s i o n t t u d i e s h a v e 

b e e o p e r f o r m e d o n n n t o i t r a c a n s . 

T h e c o n c h c n s r a i . a . u a r e n o * g e n e r a l l y d i v i d e d i n t o t h r e e m o n o p h y i e f i c g r o u p s . - L a e n c a j d a u 

( F i g . 1 . 7 C ) , S p i n i i . u n l i t . 1 ( F i g . 1 . 7 D ) , a n d C y c l e s t h e r i d a ( F i g . 1 . 7 E ) ( M a r t i n a n d D a v i s J O O I ) , b u t 

t h e y , t o o , a p p e a r t o c a r r y t h e g o n o p o r e i n a p o s i t i o n s i m i l a r t o t h a t o f N o t o s t r a c a T h e f i r s t 

o f t h e s e , t h e l a e v i u u d a u n s , o r L y n c e i d a e , h a v e f e w e r t r u n k S e g m e n t s t h a n t h e o t h e r t w u , b u t 

a t l e a s t t h e f e m a l e g o n o p o r e o p e n s n e a i t h e b a s e o f t h e e l e v e n t h , o r p e n u l t i m a t e , a p p e n d a g e 

( U n d e r 1 9 4 s ) . T h e l o c a t i o n o f t h e m a l e p o r e H i l l m u s t b e c o n f i r m e d ( M a r t i n e t a l . w « < l ) . T h e 

® « h e r c o o d i o s t r a c a n g r o u p s h a r e t a a a y m o r e t r u n k s e g m e n t s , o p to w i t h n o d i f l e r e n t u t a o c 

b e t w e e n s e g m e n t * it\«l \ i m b s p o s t e r i o r t o t h e g e n i t a l o p e n i n g . w h < c h a r e s a i d t o o c c u r o n t h e 

e l e v e n t h s o m i t e 

T h u s , m o s t B r a n c h i o p o d a f e a t u r e t h i n , ( o l i a c e o u s . u n f o i n t e d l i m b s , w i t h t r u n k s d i v i d e d i n t o 

a n a n t e r i o r s e c t i o n w i t h w e l l d e v e l o p e d l i m b s a n d g o o d 1 l o x e x p r e s s i o n , a n d w i t h g o n o p o r e s at 

o r n e a r t h e e l e v e n t h o t t w e l f t h t m n k s o m i t e . T h e four g r o u p s o f Q a d o c e r a ( F i g . I .TI- 1 ) . w h i l e 

t h e y a r e d e a r l y b r a n c h i o p o d s , e x h i b i t e x t r e m e f o r m s o f b o d y r e d u c t i o n , 0 1 o c i g o m e r y . A l l t h e s e 

b r a n c f a i c p o d s b e a r e i t h e r a w e l l d e v e l o p e d c a r a p a c e o r a d e r i v a t i v e t h e r e o f . O n l y t h e a a o s t r a -

• " n * ( F i g . 1 . 7 J ) l a c k a c a r a p a c e , a n d m o * t a u t h o r i t i e s p l a c e t h e f a i r y s h r i m p a s a M S t e r g r o u p t o a l l 

o t h e r b r a n c h i o p o d s ( B i c h t c r e t a l . 5 0 0 7 ) . 

T h e r e s t r i c t i o n o f b r a n c h i o p o d s t o f r e s h w a t e r h a b i t a t s e n t i c e s o n e t o w o n d e r w h y t h e s e 

g r o u p s h a v e bcco . iv - - s o l i m n e d . T h e u n i q u e m o d e o f l i m b d e v e l o p m e n t p e r h a p s p r e c l u d e s t h e 

d e v e l o p m e n t o f a n y t h i n g o t h e r t h a n t h i n , f o l i a c e o u s . c o r m l i k e a p p e n d a g e s . T h i s i n t u r n m i g h t 

h a v e e n g e n d e r e d a n o v e r a l l b o d y h a b i t u s t h a t l a c k s w e U - s d e r o o t e d a n d / o r c a l c i f i e d b o d y 

s o m i t e s . U n d e r tHr>e c o n s t r a i n t s , f r e s h w a t e r h a b i t u s . e s p e c i a l l y t r a n s i e n t o n e s , p r o v i d e s a t i s f a c -

t o r y refugia. 
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Fig. 1.7. 
B o d y H | » » oS B r a n c h lopod a. (A and B) Leptdurm »>i litui, N ' o d i t m c a (after S i r ) 1U94), wi th . j r a p a c c 

removed ( A ) »ml ~ u h car»p»ce intact (B). ( C I ) Var ious conchost racane . ( C ) Lyrxmi pailharms, 
L a e n c a t t d a a ( r n o d i f - J f r o m M a i t m . 1 U . v * U \ ( D ) I • m n a d * I w — W S p ^ k . ^ t f a t a ( a f t e r U n 

( E ) C y c t o * ! " « • C y c I c t h r n d a ( a f t r . S a n a t ? ) . ( F - I ) V a r - x » in(r>order . of C U d o e c . ( . ( t r . 

l i l l i e b o i K i w ^ B i . - g e 191*). ( F ) S * f u < r j . r - l l m r , C t e n o p . « l » . ( G ) l e x p j p l n a , A n o m o p o d a . ( H ) / W j b 

intcniMifAii, O n y c h o p o d * ( ! ) I r ^ ' m l o n lUudtii, H o p t o p o d a . ( J ) B(M»cbinrtIa IrtitMi. A n o ' i n n ( a f t e r 

L y n c h 1 * . ) . 

fossil Stein-Sranchiopods 

A l l a d h o n X i a c c e p t c r o w n g r o u p R r a n c h i o p o d a « s a n * * * > p h y 4 e t » c g r o u p , h a t e d o n t h e d i s -

t i n c t i v e n a u p l i u s I a n - a a n d t h e f o r m a n d o n t o g e n y o f t h e t r u n k l i m b s . H o w e v e r , t h e b r a n c h i o 

p o d s a r e a l s o n o t e w o r t h y i n t h a t a n u m b e r o f f o s s i l f o r m s a r e k n o w n t h a t e i t h e r o c c u p y a s t e m 

p o s i t i o n t o t h e b e a n c h i o p o d c h d e or i n s o m e i n s t a n c e s a c t u a l l y « t a n d w i t h i n t h e g r o u p . 
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f t - • - » -

f m i i i s p e c i e s thu outfit i u v e s o m e r d j d e o i f i i p t o B r a n e ftroporf., e i - h e r n e a r th* t a w t h a t g r o u p or 
is S M B l o r r a s . A r r o w s i n d i c a t e i h » r w r l l ' h lhoracoar«TT. t h e l e g m e n t at CC |us t p o s t e r i o r t o ( b e r o d o f 

i ! w t h o r a c i c l i m b s e t * * . - S u c h a u g h t b e a r the g o n o p c e * . ( A ) h f u U t m a r W ^ m u x , r v s o t u a a ( f r o m 

S c c c r t i e l d i 9 ! « ) . CB> JtehcucA.nlU U m b W * , U p p e r C a m b r i a n ( f r o m V i a l o s s e k 1993). ( C - E ) v a r i o u s 

C a m b r i a n w a p a i d s . (C.I C i u j ^ i a w l i i i o w / a ( f r o m K m a n d / h o u 109?). ( D ) Ptklottrmaaif sptncdomlh 
( I r o m T a y k w 1001). (£) WdflUfitUouis ( f r o m D a W i et . 1 ( F ) O r f n u a t t ' ( f r o m F a y e r s 

i n d T r e w i n 1 0 0 3 ) . 

T h e I i p o s t r a c a n L r p n i o c u u s ihynlcnsU, a u n i q u e D e v o n i a n f o s s i l ( F i g . i . S A ) , i s p r e s e r v e d in 

g r e a t d e t a i l w i t h i n n o d u l e s o f c h e r t . T h e t h o i u i 1 1 l i m b i a r e b o t h m u l t i r a m o u s ( t h o r a c o p o d s 

1 a n d 1 ) a n d b i r a m o u s ( t h o r a c o p o d s y 0 - H o w e v e r , t h e p r e s e n c e o f f u l l y d e v e l o p e d m a x i l l a e 

( S c h r a m i9&fl>, r a t h e r t h a n t h e v e s t i g i a l f o r m c h a r a c t e r i s t i c o l t r u e b r a n c h i o p o d s . i n d i c a t e s 

p o s s i b l y o n l y a s i s t e r g r o u p r e l a t i o n s h i p w i t h c r o w n B m n c h t o p o d a . 
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R M t t b i t l i * ( F i g , i 4 B ) h i t f i g u r e d p r o m i n e n t l y m d a c r a a o n t o f b r a n c h i o p o d o r i g i n s 

( W a l o s s e k i v v . l ) - H o w e v e r , S c h r a m a n d K o e n e m a n n ( J O O I ) l o o k e x c e p t i o n w i t h t h u a n d c o n -

c l u d e d t h a t Rrhbaihie/la, w h i l e p o s s i b l y a s t e m form, w a « n o t a b r a n . l i i o p o d s e n s u M i » c t o s i n c e 

n o t o n l y d o t h e y p o s s e s s b i r i m u u s t h o r a c o p o d s , b u t a l s o t h e s e l i m b s a r i s e f r o m b i r a m o u s a n l a -

g e n a o d n c « t h e m u k i l o h e d r » d g e o f t r u e b e a n c h i o p o d t H e n c e . I b e l i e v e R t k k u h j / i i j , a t b e s & I s 

a s t e m form. 

A n o t h e r fossil g r o u p f r o m t h e C a m b r i a n c o u l d b e r e l e v a n t t o u n d e r s t a n d i n g s t e m e v o l u -

t i o n o f b r a n c h l o p o d s . t h e w a p t u d s ( F i g 1 . 8 C - E ) . T h e g e n u s Waplia f r o m t h e B u r g e v - s S h a l e o f 

C a n a d a is p r o b a b l y t h e m o s t f a m o u s . H o w e v e r , s e v e r a l g e n e r a a r e k n o w n ( B e i g g t e t a L 

C h e n , a n d Z h o u 1 9 9 7 , T a y l o r 1 0 0 1 ) a n d a l l a p p e a r t o h a * e a s u b d i v i d e ! t h o r a x w i t h a p p a r e n t l y 

four a n t e r i o r t e l o p o d o u s l i m b s a n d S i x p o s t e r i o r f o h a c e o u s l i m b s . T h e g o n o p o r e s h a v e y e t t o b e 

i d e n t i f i e d f o r w a p t i i d s , hut 1 w o u l d v e n t u r e a g u e s s t h a t t h e y p r o b a b l y o c c u r r e d o n t h e e l e v e n t h 

t r u n k s e g m e n t . 

A l t h o u g h t h e r e c e n t l a r g e s c a l e m o l e c u l a r a n a l y s e s o f C i r i b e t e t a l . ( a o o j ) a n d W h e e l e r e t a l . 

( 1 0 0 4 ) t y p i c a l l y f i n d H e x a p o d a a s a s i t t e r g r o u p t o a l l c r u s t a c e o m o r p h s , t h e r e is a n a l t e r n a -

t i v e h y p o t h e s i s . S c h r a m a n d K o e n e m a n n ( 1 0 0 4 b ) , V a n l l o o k a n d P a t e l ( i O O S ) , l . a r n l l o t a n d 

P h i l i p p e ( i o o # ) , a n d D e l l A m p i o e t a l . ( 1 0 0 9 ) o b t a i n e d t r e e s w i t h i n s e c t s a n d B r a n c h i o p o d a 

e c u l c s e q u e n c e s , a n d t h e s e t r e e s s e r v e t o p r o p o s e a l t e r n a t i v e h y p o t h e s e s c o n c e r n i n g b r a n c h 1 0 -

p o d r e l a t i o n s h i p s . 

F m a l i y , t h e r e a r e fossils s u c h a s Cawacollif wiltonae ( F i g . 1 . 8 F ) t h a t e x h i b i t b o d y p l a n s 

t h a t a r e c o m p l e x b u t n e v e r t h e l e s s p l a c e t h e m w i t h i n b r a n c h s o ? o d s . i n t h i s c a s e 1 1 U r g e , folia-

c e o s i s , c o r m l i k e l i m b s o n t h e a n t e r i o r t h o r a x f o l l o w e d b y a n o t h e r s e r i e s o f s i m i l a r l i m b s b u t 

m u c h r e d u c e d i n s u e ( F a y c r s a n d T r c w i n 1 0 0 1 ) . Catlncoliis m i g h t o r m i g h t n o t h a v e h a d a 

c a r a p a c e . 

f u c r u s t a c e a 

W h a t r e m a i n s o f t h e c x u s t a c e o m o r p h t a « a a f t e r c l a d e s o f s h o r t - b o d i e d a n d b r a n c h i o p o -

d a n t y p e s a r e i s o l a t e d is 4 c o n f e d e r a t i o n o f d i v e r s e f o r m s : C e p h a l o c a r i d a . M a l a c o s t r a c a . 

R e m i p e d i a . a n d M a x i Q o p o d i . W h e n v i e w e d a s a w h c v l e . t h e s e t a x a a r e d i v e r g e n t i n t e i m s o f 

b o t h h a b i t u s a n d h a b i t a t ; n e v e r t h e l e s s , oil t h e s e g r o u p s b e a r g o n o p o r e s o n t h e s i x t h t h r o u g h 

e i g h t h t h o r a c i c s o m i t e s . T h e r e a r e a c o u p l e o f i n t e r e s t i n g e x c e p t i o n s t o t h i s r u l e , w h i c h I n o t e 

b e l o w . 

CepMocorida 

T h i s g r o u p o f h e r m a p h r o d i t e s is s m a l l b o t h i n s u e a n d I n s p e c i e s n u m b e r s . It h a s a t h o r a x o f 

r i g h t s e g m e n t * a n d a l i m b l e » t a b d o m e n o f 1 1 s e g m e n t s ( F i g . 1 . 9 A ) . T h r form o f t h e m a x i l l a e i s 

v e r y s i m i l a r t o t h a t s e e n foi t h e t h o r a c o p o i • T h e p s n o p o i e s a r e l o c a t e d o n t h e s i x t h t h o r a c o m 

e r e . N o t h i n g U k n o w n o f H o x g e n e e x p r e s s i o n i n c e p h a l o c a r i d s . 

T h e b o d y p l a n o f c e p h a l o c a r i d s m i g h t e x h i b i t t h e r e s u l t s o f t h e s a m e s o r t s o f c o n s t r a i n t s 

w e s a w a b o v e w i t h m y s t a c o c a r i d s - 1 n t h i s c a s e , t h e e l o n g a t e , l i m b l e s s a b d o m e n w i t h e x t e n d e d 

t e r m i n a l c a u d a l r a m i a t b e s t p r o b a b l y f u n c t i o n s l i k e t h e t a i l o n a k i t e : a s t a b i l i z e r t o m i n i -

n i n e d r a g a n d t h e e f f e c t o f t u r b u l e n c e a s t h e a n i m a l s t w i m . T b e l o n g s e r i e s o f t h o r a c i c l i m b s 

d e v e l o p e d a s . s w i m m i n g p a d d l e s p r o v i d e m o r e l o c o m o t o r y a b i l i t i e s t h a n t h a t s e e n 111 t h e t i n y 

t h o r a c o p o d s o f m y s t a c o c a r i d s , b u t n s m e t h e l e s s , c o m p e t i t i o n f r o m l a r g e r a n d m o r e m o b i l e 

forms p r o b a b l y forced t h e c c p h a l o c a n d t t o r e t r e a : t o f l o c c o k m b o t t o m l e d i m e n t s m o r d e r 

t o m a k e a l i v i n g . 
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T V few a > t e t p o e f t 1 = 0 0 5 t h e t o e e t u n p U a e f O n t u e r a g o e w p j n r - t ' e a r . o g s e g m r n a i a c x a i e d 

i > y i r n > - ? ( A ) A c e p h a l o c a r i d . H a r c b n i o n e f U ™ a . m . . « « i k a , . h e r m a p h r o d i t e wi th p o r e o n i t i » s » l i i i h o -

r a c o m e r e ( m o d i f i e d ( r o c S c h r a m 1 4 M ) . ( B ) A h o p l o c a n d M a U e o s t r a c a . a male T h e male 

pore ( t c o g i m ~ ) w o u l d b . 0 0 t h e e j h t h i h o - K W i m , the f « m . I . pore (dMCt a r r o w ) ~ o « l d b e o n t h e 

s i x t h t h o n c o m e r c ( m o d i l i e d f r o m C a i m a n 1409). <C and D ) T w o t y p e . o« r u m i l a c M t n c a n M a b c o t t r x a : 

w i t h ( C ) a n d w i t h o u t (D) 1 c a r a p a c e . ( C ) A n p h a u i l U l , M t g i i n y O l p A d a a Horvrgic*. T h e m i l e p o e e it 00 

( b e e i g h t h thoracomere ( long a r r o w ) ; t h e f e m a l e pore . Of! i i n N iKor j . o m ~ (sort a r r o w ) ( m o d i f i e d Iron: 

M a u c h l i n e and F U h e r 1969). (D> T h e »yni i r id Ana y i i f e i M i m n f u i r . T h e m-ile pore is o n t h e e i g h t h tfco 

n c o m e r e ("ong a r r o w ) ; ihr f emale pore . 00 s i x t h t h o e n o e n r r e (short a n o x ) ( m o d i f i e d f r o m S c h m i n k e 

ig?A). (F. and F ) T w o t y p e s of r e m i p e d e . h i r m a p l u o d i l c i wi th ihr m . l . p .«« on ihe eighth t h o r x o m e r r 

( long a r r o w ) a n d the f e n u l t p o r e o n t h e f i f t . i n i l i the- h n m m (short arrow). (E) Med>um-length fcody. 

Spr/tOMfll gircmnU (modi f i ed f r o m Yafier I « I ) ( F ) S h o r l I r n g l h body. M i D v p K t C ' y u g e r u e ( m o d i f i e d 

f r o m l i m c r s o o a n d S c h t a r o 1991). ( G ) A t y p i c a l m a x i U o p o d i n , C a U n u i / tnnninJucui . M a l e aDd female 

p o r e s o p e n on seventh thoracomere ( m o d i f i e d f r o m C a l n i i n 1909). 
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Motocosttoca 

T h i s m o s t v a r i a b l e o f c r u s t a c e a n g r o u p s n e v e r t h e l e s s h a s a f u n d a m e n t a l l y u n i f o r m s t r u c t u r a l 

p l a n . T h e t r u n k i s d i v i d e d i n t o a n a n t e r i o r t h o r a x o f e i g h t s e g m e n t ! , a n d a p o s t e r i o r p l e o n o f s i x 

o r s e v e n s e g m e n t s , s o m e t i m e s f e w e r . A l l t r u n k s o m i t e s g e n e r a l l y b e a r a p p e n d a g e s , b u t n o t e -

w o r t h y v a r i a t i o n s c a n o c c u r , s u c h a s o n e o r m o r e t h o r a c o p o d s s e r v i n g a s m a x i l l i p e d s o r p o s -

t e r i o r t h o r a c o p o d s a n d / o r p l e o p o d s b e i n g g r e a t l y r e d u c e d o r a b s e n t . H o x g e n e s a r e e x p r e s s e d 

t h r o u g h o u t t h e b o d y ( A b z h a n o v a n d K a u f m a n 1 0 0 4 . S c h r a m a n d K o e n e m a n n 1 0 0 4 a ) w i t h Ubx 

c h a r a c t e r i s t i c o f t h e t h o r a x a n d abd-A o f t h e p l e o n ( F i g , 1 . 4 ) . T h e f e m a l e g o n o p o r e s o c c u r in 

a s s o c i a t i o n w i t h t h e s i x t h t h o r a c i c s e g m e n t , w h i l e t h e m a l e p o r e s a r e o n t h e e i g h t h . 

T h e m a l a c o s t r a c a n s . u e t y p i c a l l y s a i d t o c o n t a i n t h r e e g r o u p s : t h e s m a l l n e c t o b e n t h i c i c p t o -

s l t a c a n s ( n o t i l l u s t r a t e d ) , t h e o b l i g a t e c a r n i v o r o u s h o p l o c a r i d a n s ( F i g . 1 . 9 B ) , a n d t h e e x t r e m e l y 

d i v e r s e c a n d o a d e u m a l a c o s t r a c a n s t h a t h a w f o r m s b o t h w i t h a c a r a p a c e ( F i g . 1 . 9 C ) a n d w i t h -

o u t ( F i g . 1-9D). T h e d i v e r s i t y o f th i s g r o u p i s e x a m i n e d i n g r e a t e r d e t a i l in o t h e r c h a p t e r s i n t h i s 

v o l u m e . 

W e m i g h t s a y that t h e g r e a t v e r s a t i l i t y i m p a r t e d b y t h e m a l a c o s t r a c a n b o d y p l a n is r e s p o n -

s i b l e f o i its s u c c e s s . T h e l o n g s e r i e s o f l i m b s , e x t e n d i n g t h r o u g h b o t h t h e t h o r a x a n d p l e o n . 

a l l o w s a g r e a t d e g r e e o f v a r i a t i o n a n d s p e c i a l i z a t i o n t h a t u n d o u b t e d l y h a s a l l o w e d t h e g t o u p 

t o r a d i a t e t o t h e e x t e n t it h a s , w i t h g r e a t n u m b e r s o f s p e c i e s a n d r e m a r k a b l e v a r i a t i o n s i n 

s t r j e t u r e . 

Maxfflopoda 

W i t h t h e p r o b l e m a t i c M y s t a c o c a n d a a n d B r a o c h i u r a r e m o v e d f r o m t h e m a x i l l o p o d a n s , w h e r e 

t e x t b o o k s o f t e n p l a c e t h e m , t h e r e r e m a i n s a c o r e s e t o l t a x a that a p p e a r t o c o n f o r m t o a s i n g l e 

b o d y p l a n . T h e o l d f o r m u l a o f 5 '< -$ o r t h e n e w e r v i e w p o i n t o f 5 - 7 - 4 — f i v e c e p h a l i c , s e v e n t h o -

r a c i c , a n d f o u r a b d o m i n a l S o m i t e s ( s e e N e w m a n 1 9 8 7 ) h a s g r e a t c o n s i s t e n c y t h r o u g h o u t t h e 

g r o u p . T h e o l d i n t e r p r e t a t i o n w a s o f a t h o r a x w i t h S ix l i m b - b e a r i n g s e g m e n t s a n d a n a b d o m e n 

o f f i v e s e g m e n t s a l w a y s l a c k i n g l i m b s . A n a l t e r n a t i v e i n t e r p r e t a t i o n o f t h e g o n o p o r e - b e a r i n g 

s e g m e n t a s a c t u a l l y p a r t o f t h e t h o r a x ( N e w m a n 1 9 8 7 ) l e a v e s o n l y f o u r a b d o m i n a l s o m i t e s : t h i s 

i n t e r p r e t a t i o n m a k e s m o r e s e n s e n o t o n l y :r . t e r m s o f w h a t w e c a n s e e in o t h e r g r o u p s , f o r e x a m -

p l e , t h e f r e e g o n o p o r e - b c a r i n g s e g m e n t o f t h e a n o s t r a c a n s t h a t o c c u r s j u s t p o s t e r i o r t o a s e t o f 

t r u n k l i m b s m e n t i o n e d a b o v e , b u t a l s o i n t e r m s o f w h . i t l i m i t e d i n f o r m a t i o n w e h a v e c o n c e r n i n g 

I l o x g e n e e x p r e s s i o n , w i t h Ubx 3 n d Abd-A e x p r e s s i o n i n t h e t h o r a x a n d abd-B in t h e g e n i t a l s e g 

m e n l ( A v e t o l a n d I ' a t e l 1 9 9 7 ) -

C o p e p o d a ( F i g . 1 . 9 G ) m o s t c l e a r l y p r e s e n t t h e p a t t e r n o f 5 - 7 - 4 . T h e g o n o p o r e s o f b o t h 

s e x e s o c c u r o n t h e s e v e n t h t h o r a c o m e r e . T h e c o s t r a c a c o n f o r m t o t h e b a s i c m a t i l l o p o d a n p a t -

t e r n W i t h s o m e v a r i a t i o n s . A s c o t h o r a c i c a e x h i b i t . s - 7 - 4 - F a c e t o t e c t a a p p e a r t o m a n i f e s t 5 - 7 - 3 . 

b a s e d o n t h e a n a t o m y o f t h e Y - c y p r i s . C i i r i p e d i a e x h i b i t S - 7 - o , c o n s i d e r i n g t h e c y p r i s l a r v a a s 

a s t a n d - i n m o d e l l o r t h e h i g h l y d e r i v e d a d u l t s . W h i l e m a l e g o n o p o r e s i n t h e c i r r i p e c e s a p p e a r 

o n t h e s e v e n t h t h o r a c i c s e g m e n t , t h e f e m a l e p o r e h a s s h i f t e d f o r w a r d o n t o t h e f i r s t t h o r a c i c s e g -

m e n t . F u r t h e r m o r e , t h e c i r n p e d e s l a c k a n a b d o m e n a n d c o i n c i d e n t l y a l s o l a c k a n y e x p r e s s i o n o f 

Abd-A ( M o u c h c l - V i e l h e t a l . i « S ) . 

T h e p a r a s i t i c T a n t u l o c a r i d a p r e s e n t p r o b l e m s s i n c e t h e s e m i c r o s c o p i c f o r m s h a v e an 

e x t r e m e l y a b e r r a n t l i f e c y c l e . H o w e v e r , r e c e n t a d v a n c e s in e l u c i d a t i n g t h a t l i f e c y c l e ( H u y s 

e t a l . I9<J>) a l l o w u s t o c o n c l u d e t h a t t h e t a n t u l o c a r i d s e x p r e s s a 5 - 7 - 2 p a t t e r n , w i t h t h e 

m a l e g o n o p o r e a p p e a r i n g o n t h e s e v e n t h t h o r a c i c s o m i t e a n d t h e s i n g l e m e d i a n f e m a l e p o r e 

o c c u r r i n g o n t h e f i r s t . T h i s l a t t e r f e a t u r e c l e a r l y u n i t e s t a n t u l o c a r i d s a n d t h e c o s t r a c a n s a s 

s i s t e r g r o u p s . 
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T h e c o n s t r a i n t * e x e r t e d b y a l i m b l e s s a b d o m e n o n l i f e s t y l e m a y e x p l a i n m u c h o f w h a t w c 

s e c i n m a x i l l o p o d a n e v o l u t i o n . T h e m a x i l l o p o d a n s c e r t a i n l y t h r i v e u n d e r u n u s u a l c o n d i t i o n s . 

P a r a s i t i s m i s w i d e s p r e a d i n t h e g r o u p , e s p e c i a l l y a m o n g t h e c o s t r a c a n s , a n d t h o s e t h e c o s t r a c a n s 

t h a t a r c n o t p a r a s i t e s h a v e l o s t t h e a b d o m e n a l t o g e t h e r a n d s e t t l e d ( l i t e r a l l y ) i n t o t h e c o m p l e t e l y 

s e d e n t a r y , h i g h l y a b e r r a n t b o d y p l a n s e e n i n t h e b a r n a c l e s . O n l y t h e c o p e p o d s p o s s e s s t h e k i n d 

o f b i o d i v e r s i t y a n d h a b i t a t v a r i a b i l i t y w e a s s o c i a t e w i t h " s u c c e s s f u l " g r o u p s . E v e n s o , t h e s m a l l 

S IMS o f c o p e p o d s c o u l d b e r e l a t e d t o t h e l i m i t s e n g e n d e r e d b y an a b d o m e n l a c k i n g l i m b s . 

Qstrocoda 

T h e s e a n i m a l s r e m a i n t h e m o s t v e x i n g o f a r t h r o p o d s t o p l a c e p h y l o g e r . e t i c a l l y a n d , i f m o l e c u l a r 

s e q u e n c e s a r e t o b e b e l i e v e d , m a y n o t b e a m o n o p h y l e t i c g r o u p T h e i r e x t r e m e r e d u c t i o n o f b o d y 

p l a n ( o l i g o m r r y ) , c o m p l e t e e n c l o s u r e w i t h i n a c a l c a r e o u s s h e l l , a n d s p e c i a l i z a t i o n s d i r e c t e d a t 

l i f e c a r r i e d o n a t a m i c r o s c a l e h a v e h i n d e r e d a t t e m p t s t o l i n k t h e m t o o t h e r c r u s t a c e o m o r p h s . 

T h e r e a r e c o n t e n t i o u s d e b a t e s a b o u t h o m o l o g i e s w i t h i n O s t r a c o d a ( H o m e e t a L 2 0 0 s ) . a n d 

o s t r a c o d c s d o n o t a p p e a r t o s h a r e o b v i o u s a p o m o c p h i c s w i t h o t h e r c r u s t a c e o m o r p h s . M o s t 

t e x t b o o k s a n d r e f e r e n c e b o o k s c o n s i g n o s t r a c o d c s t o t h e ma.« i l lopo>l . i i vs ( s e e S c h r a m 1986) , b u t 

t l i a t i s m o r e o f a d e f a u l t p l a c e m e n t . 

K . M a r t e n s ( p e r s o n a l c o m m u n i c a t i o n , Z 0 0 4 ) a n d R . A . J c n n c r ( p e r s o n a l c o m m u n i c a t i o n , 

i 0 0 9 ) e x p r e s s e d a n i n f o r m a l v i e w o f a t l e a s t s o m e r e s e a r c h e r s t h a t O s t r a c o d a m i g h t noe b e a 

m o n o p h y l e t i c g r o u p . T h i s p o s s i b i l i t y o b t a i n s s o m e s u p p o r t f r o m m o l c c u l a r d a t a t h a t s o m e -

t i m e s f i n d s P o d o c o p a a n d M y o d o c o p a i n d i f f e r e n t p a n s o f c l a d o g r a r r . s ( s e e S p e a r s a n d A b e l e 

1 9 9 7 , R e g i e r et a l . 2 0 0 8 . 2 0 1 0 , K o e n e m a n i l Ct a l . 2 0 1 0 ) . I l o w e v e r , m o s t o f t h e s e , a n a l y s e s h a v e a 

v e r y l i m i t e d t a x o n s a m p l e w i t h s e q u e n c e s f r o m o n l y a h a n d f u l o f o s t r a c o d c s p e c i e s . 

T h e r e is m u c h v a r i a t i o n i n f o r m i n o s t r a c o d e l i m b s , b u t t h e r e is a c o n s e n s u s a t l e a s t t h a t b o t h 

t h e m y o d o c o p c s a o d t h e p o d o c o p e r . a r e t h e m s e l v e s m o n o p h y l e t i c ( I l o r n e e t a l . 2 0 0 5 ) . H o w e v e r , 

d e b a t e s a b o u t t h e n u m b e r o f s o m i t e s i n e a c h g r o u p a r e n o t s e t t l e d . A t f i r s t g l a n c e , o n e p e r c e i v e s 

t h a t o n l y v e r y few t h o r a c i c s e g m e n t s b e a r l i m b s , b u t S d i u l z ( 1 9 7 6 ) p r e s e n t e d s o m e e v i d e n c e t h a r 

i n d i c a t e s CyihtrcUa port, a p o d o c o p a n , m i g h t h a v e 1 1 t r u n k s o m i t e s (a S - 7 - t p a t t e r n ) a n d t h a t 

t h e p e n i s a p p e a t s t o b e a s s o c i a t e d w i t h t h e s i x t h o r s e v e n t h o f t h e s e s e g m e n t s ( s e e S c h r a m 19S6 , 

t h e i r f i g . j } - i C ) . T s u k a g o s h i a n d P a r k e r ( a o o o ) c o n f i r m e d t h i s i n o t h e r s p e c i e s o f p o d o c o p a n s . 

N o s i m i l a r i n f o r m a t i o n is a v a i l a b l e y e t f o r M y o d o c o p a . 

F r o m t h i s , it m i g h t a p p e a r t h a t p o d o c o p a n o s t r a c o d c s a r e p o s s i b l y m a x i l l o p o d a n s . S o m e 

a u t h o r i t i e s c l a s s i f i e d O s t r a c o d a a s a s u b c l a s s o f M a x i l l o p o d a ( S c h r a m 1 9 8 0 ) , b u t o t h e r s m a i n -

t a i n t h e m a s an i n d e p e n d e n t c l a s s ( M a r t i n a n d D a v i s 2 0 0 1 ) . M o s t r e c e n t l y , K o c n e m a n n c t a l . 

( 2 0 1 0 ) a n d R e g i e r Ct a l . ( 1 0 1 0 ) , or . t h e b a s i s o f m o l c c u l a r s e q u e n c e s , o b t a i n e d b o t h p o d o c o p a n 

a n d m y o d o c o p a n o s t r a c o d e s a s a s i s t e r g r o u p t o a c l a d e o f m y s t a c o c a r i d s , b r a n c h i u r a n s , a n d 

p e n t a s t o m i d f . T h i s a r r a n g e m e n t w o u l d t h e n u n i t e a l l t h e s h o r t - b o d i e d " o l i g o s t r a c a n s " i n t o a 

S i n g l e c l a d e n e a r t h e b a s e o f t h e c r u s t a c c o m o r p h t r e e ( f i g . 1 A ) . 

1 l o w e v e r , t h e r e e x i s t e d Pa l e o j o i c , e s p e c i a l l y C a m b r i a n , t a x a t h a t m a y h a v e s o m e b e a r i n g o n 

e v e n t u a l l y d e t e r m i n i n g o s t r a c o d e a f f i n i t i e s . S e v e r a l s u c h g r o u p s a r c u n d e r a c t i v e s t u d y , s u c h 

a s t h e l u a d o i i i d s , P h o s p h a t o c o p i d a ( M a a s et a l . a o o j ) , a n d p e r h a p s e v e n t h e t h y U c o c c p l u l a n s . 

T h e s e g r o u p s w i l l e v e n t u a l l y h a v e t o b e i n t e g r a t e d i n t o a n y c l a s s i f i c a t i o n o f t h e c r u s t a c e o -

m o r p h s , a n d u n d o u b t e d l y t h e y w i l l p r o v e v e r y i n t e r e s t i n g i n t h i s r e g a r d . 

Remipedta 

T h i s m o s t r e c e n t l y d i s c o v e r e d g r o u p o f c r u s t a c e o m o r p h s i s n o t e w o r t h y f o r s e v e r a l r e a 

s o n s . T h e t r u n k i s n o t d i f f e r e n t i a t e d i n t o a t h o r a x a n d a b d o m e n / ' p l e o n . I f w e c o n s i d e r t h e 
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m a x i l l i p e d - b e a r i n g s e g m e n t a s a m o d i f i e d t r u n k s o m i t e ( e v e n t h o u g h it i s c o m p l e t e l y m e r g e d 

i n t o t h e c c p h a k m ) . t h e n t h e f e m a l e g o n o p o r e o c c u r s o n t h e e i g h t h p o s t m a x i l l a r y s e g m e n t , a n d 

t h e m a l e g o n o p o r e , o n t h e f i f t e e n t h . H o w e v e r , a s n o t e d a b o v e ( K o e n e m a n n et a l . 4 0 0 7 . 2 0 0 9 ) . 

t h e d i s t i n c t i v e m a » i l i i p e d s , v i r t u a l l y i d e n t i c a l i n g e n e r a ! f o r m t o t h e m a x i l l a e , d i s p l a y n o d e s - c l -

o p m e n t a l e v i d e n c e t h a t t h i s l i m b i s m o d i f i e d f r o m a t h o r a c o p o d f o r m a t . In a d d i t i o n , t h e n u m b e r 

a : t r u n k s e g m e n t s i s n o t f i x e d , e i t h e r w . t h i n o r b e t w e e n s p e c i e s ( K o e n e m a n n e t a l . 1 0 0 6 ) , w i t h 

m a n y l o n g - b o d i e d f o r m s r e c o g n i z e d ( F i g . 1 . 9 E ) — a l t h o u g h t h e r e a p p e a r s t o b e a t l e a s t a l o w e r 

l i m i t o f 1 6 t r u n k s e g m e n t s i n t h e a d u l t s ( F i g . 1 . 9 F ) . T h e s i g n i f i c a n c e o f a l l th is v a r i a b i l i t y r e m a i n s 

t o b e e x p l o r e d . 

T h e r e r a i p e d e b o d y p l a n e n s u r e d t h a t t h e s e a n i m a l s a r e e x c e l l e n t s w i m m e r s , o n a p a r w , t h 

a n y t h i n g s e e n a m o n g t h e m a l a c o s t r a c a n s . l i v e n s o , t h e i r h a b i t a t r e s t r i c t i o n s a r e q u i t e p r o f o u n d ; 

t h e y p r e f e r a n c h i a l i n e c a v e h a b s t a t s i n l o w - o x y g e n c o n d i t i o n s . 

C L A S S I F I C A T I O N 

T h e a b o v e r e v i e w i n d i c a t e s t h e r e h a v e t o b e c h a n g e s i n o u r c o n c e p t s o f c r u s t a c c o m o r p h 

c l a s s i f i c a t i o n , b u t t h i s i s n o t t h e p l a c e t o p r e s e n t a n y n e w 0 1 r a d i c a l h i g h e r t a x o n o m y . In p n n c i 

p i e . w e w a n t o u r t a x o n o m i e s t o r e f l e c t p h y t o g e n y , b u t t h a t is n o t a l w a y s p o s s i b l e . T h e r e i s m u c h 

c o n f l i c t i n g e v i d e n c e f r o m m o l e c u l a r a n a l y s e s , w h i c h a l o n g w i t h m o r p h o l o g i c a l d a t a o f t e n s u f -

f e r s f r o m l i m i t e d t a x o n s a m p l i n g , a n d t h e l a t t e r o f t e n i g n o r e s o r m i n i m i s e s i n p u t f r o m f o s s i l s . 

W e s t i l l n e e d t o m o r e e f f e c t i v e l y i n t e g r a t e d a t a f r o m g r o s s m o r p h o l o g y , m o l e c u l a r s e q u e n c i n g , 

a n d p a l e o n t o l o g y i n t o a c o h e r e n t w h o l e . N e v e r t h e l e s s , w e s h o u l d e x t e n d s o m e e f f o r t t o r e c -

o g n i z e t h e m o n o p h y l e t i c g r o u p s a b o u t w h i c h w e a r e c e r t a i n ( F i g . 1 . 1 0 ) ; t h e r e a r e p a t t e r n s t h a t 

s h o u l d b e a c k n o w l e d g e d . 

To t h e s e e n d s , w c c a n m a k e g o o d u s e o f t h e c o n c e p t o f t h e pletlon, a p a r t i c u l a r t a x o n t h a t 

d o c s n o t f i t w e l l i n t o a n o t h e r c a t e g o r y a n d t h a t e v e n t u a l l y m i g h t b e a s s i g n e d t o its o w n h i g h e r 

c a t e g o r y . I b e l i e v e t h a t , i n t h i s i n s t a n c e , w c s h o u l d b e g i n t o t h i n k o f ( b e i n f r a p h y i a b e l o w 

a s m o n o p h y l e t i c g r o u p s o n a p a r w i t h o t h e r w e l l - e s t a b l i s h e d a r t h r o p o d m o n o p h y l a s u c h a s 

H e x a p o d a , C h c l i c e r a t a . T r i l o b i t a , a n d P y c n o g o n i d a . W h a t f o s s i l s a n d w h e r e t h e v w i l l f a l l 

w i t h i n o r b e t w e e n t h e s e m o n o p h y l e t i c g r o u p s w i l l b e e x p l o r e d e l s e w h e r e . T h e s c h e m e i s n o t 

c o m p l e t e i n t e t m s o f a l l p o s s i b l e f o s s i l p l e s i o n s b u t d o c s i n c l u d e m o s t o f t h o s e m e n t i o n e d i n 

t h e t e x t a b o v e ( T a b l e 1 . 4 ) . 

W H A T M I G H T T H E C R U S T A C E O M O R P H A N C E S T O R H A V E L O O K E D L I K E ? 

A t o n e t i m e , t h e r e w i s a l a i r c o n s e n s u s a s t o w h a t t h e a n c e s t o r o f C r u s t a c e a m i g h t h a v e l o o k e d 

l i k e . H e s s i c i a n d N e w m a n ( 1 9 7 5 ) d e v i s e d a n a n c e s t o r w i t h a l o n g , h o m o n o m o u s l y s e g m e n t e d 

b o d y , e a c h s e g m e n t b e a r i n g a s e t of l i m b s n o t u n l i k e a c e p h a l o c a r i d , f o r w h i c h N e w m a n p r e f e r r e d 

a f o r m w i t h a c a r a p a c e , a n d H c s s l e r o n e w i t h o u t ( F i g . i . i l A ) . C i s n e ( 1 9 S 1 ) b e l i e v e d t h a t c r u s t a -

c e a n s a r o s e f r o m a I r i l u b i t e - I i k e a n c e s t o r . S c h r a m ( 1 9 8 : ) c o n c u r r e d w i t h H e s s J e r a n d N e w m a n 

('9?.<)> a l t h o u g h h e w e a k : h a v e p r c f e r r e d a s o m e w h a t m o r e f o i i a c e o u s l i m b , i n t e r m e d i a t e b e t w e e n 

c e p h a l o c a r i d s a n d b r a n c b i o p o d s ( F i g . 1 . 1 1 B ) . H o w e v e r , S c h r a m s 1 9 8 1 p a p e r h a d b e e n w r i t t e n i n 

1 9 7 S ( d e l a y e d d u e t o a d e l a y in t h e p u b l i c a t i o n o f t h e b o o k i n w h i c h it a p p e a r e d ) , a n d in t h e i n t e r -

v e n i n g y e a r s t h e r e m , p e d e s h a d c o m e t o l ight . B y 1 9 8 1 , S c h r a m h a d a l t e r e d h i s v i e w s a s t o t h e 

f o r m o f a n a n c e s t o r , w h i c h , w h i l e St i l l i n p o s s e s s i o n o f a l o n g h o m o n o m o u s b o d y , w a s v i e w e d 

a s e q u i p p e d w i t h b i r a m o u s , p a d d l e l i k c l i m h s ( S c h r a m 1984) . S c h r a m p o s i t i o n e d th i s b i r a m o u s 

t h e o r y a s a n a l t e r n a t i v e h y p o t h e s i s t o t h e i n i x o p o d i a l t h e o r y o f H e s s l e r a n d N e w m a n , a n d t h i s 

t h e n p o s t u l a t e d a r c m i p c d e - l i k e a l t e r n a t i v e a n c e s t o r a s o p p o s e d t o a c c p h a l o c a r i d - l i k e f o r e b e a r . 
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M a y o r c r u s t a c t o n w r p h b o d y p lans based o n Ror-opore p o n t i o n . ( A ) M y s t a c o c i r i d i , i n " o b g o s t r a c i n . " (B) 

"EoCtuSUCCiiSS." ( C ) B r a n c h i o p c d a . F r o m S c h r a m and K o t n c m i n n ( i o o « i ) . 

T h e d e b a t e o u t l i n e d a b o v e w i s b a s e d o n m o r p h o l o g y . S o m e i n f o r m a t i o n d e r i v e d f r o m 

m o l c c u l a r s e q u e n c e s n o w s u g g e s t s t h a t h e x a p o d s c o u l d f a c t o r i n t o t h i s m i * . O n e f o s s i l t h a t 

m i g h t h a v e f a c i l i t a t e d a v i s u a l u n d e r s t a n d i n g o f h o w t h i s t r a n s i t i o n m i g h t h a v e o c c u r r e d is 

IVingrrtscfcel i ic i iS bflkeii B r i g g s a n d B a t t e l s , 2 0 0 1 ( - Dtvonohcxapodus bockibergcnsii H a a s 

ct a l . , 2 0 0 } ) . A r e c e n t r e e x a m i n a t i o n o f a l l a v a i l a b l e f o s s i l s o f t h i s s p e c i e s f r o m t h e f a m o u s 

D e v o n i a n H u n s r u c f c S h a l e ( K u h l a n d R u s t 2 0 0 9 ) s y n o n y m u . e d t h e t w o n a m e s , b u t t h e o r i g i -

n a l r e c o n s t r u c t i o n o f H a a s Ct a l . ( 1 0 0 3 ) p r e s e n t e d a s t r a n g e c h i m e r a — i t a p p e a r s t o h a v e a 

d r a g o n f l y a n t e r i o r e n d a n d a v e r y l o n g m y r i a p o d o u s p o s t e r i o r e n d ( F i g . x . i i C ) . A l t h o u g h t h e 

i n t e r p r e t a t i o n o f H a a s e t a l . ( » 0 0 j ) o f D. bodcibergeniis o f f e r e d a h e a d ( o f p o s s i b l y f o u r s e g m e n t s ) 

a n d a s h o r t t h r e e - s e g m e n t t h o r a x f o l l o w e d b y a l o n g a b d o m e n , t h e n e w i n t e r p r e t a t i o n p r e s e n t s 

a s i x o r s e v e n - s e g m e n t h e a d , w i t h t h e p o s t e n o r m o s t t h r e e p a i r s o f c e p h a l i c l i m b s a s l o n g , p o s -

s i b l y p r e h e n s i l e a p p e n d a g e s a n d f o l l o w e d b y a l o n g t r u n k w i t h b i r a m o u s l i m b s . N e i t h e r B r i g g s 

a n d B a t t e l s ( 2 0 0 1 ) n o r K u h l a n d R u s t ( : < x i g ) o f f e r a r e c o n s t r u c t i o n o f IV. baciesl, b u t t h e l a t t e r 

b e l i e v e t h a t t h i s s p e c i e s i s n e i t h e r a s t e m h e x a p o d n o r w i t h i n c r o w n g r o u p M a l a c o s t r a c a . O f 

t h e s e I a m n o t s o s u r e , h a v i n g o n c e h a d t h e o p p o r t u n i t y t o e x a m i n e D. bcckibtrgzmit c o u r t e s y 

o f D i e t e r W a l o s s c k E v e n t h o u g h w h a t t h i s D e v o n i a n s p e c i e s m i g h t r e p r e s e n t r e m a i n s u n c e r -

t a i n . n e v e r t h e l e s s , it d o c s d e m o n s t r a t e t h a t t h e r e is a n a b u n d a n c e o f l o n g - b o d i e d f o r m s i n t h e 

P a l e o z o i c t h a t m a y h a v e s i g n i f i c a n c e f o r u n d e m a n d i n g t h e e a r l y e v o l u t i o n a n d p o s s i b l e o r i g i n s 

o f s u r v i v i n g g r o u p s o f a r t h r o p o d s . 

A n o t h e r s o u r c e o f i n f o r m a t i o n t h a t is r e l e v a n t f o r u n d e r s t a n d i n g c r u s t a c e a n a n c e s t r y is 

der i s -ed f r o m t h e s t u d y o f t h e C a m b r i a n O r s t e n m i c r o f o s s i l s ( a f e w o f w h i c h w e r e m e n t i o n e d 
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".'I » ' •. A class if ication of tetraconate arthropods w i th inc lus ion of fossi l plesions. 

S u b p h y l u r a : T e t f » C O o a t a ( - C i u s u c c o m o r p h a - P a n c r u s t a c e a ) 

I n f r a p h y l u m . H e x a p o d a 

I n f i a p h y h i m - u n n a m e d ( s h o i t - b o d i e d c r u s t a c e o m o r p h s — " O h g o s t r a c a " ) 

C l a s s B r a n c h i u r a 

O r d e r : A r g u l o i d a 

O r d e r : i ' e n t a s t o m i d a 

C l a s s : M y s u c o c a n d a 

P l e s i o n : S k a r a c a r i d a 

P l e s i o n - O s t r a c o d a ( o n e p o s s i b l e p o s i t i o n ; i n c l u d e s M y o d o c o p a a n d P o d o c o p a ) 

I n f r a p h y l u m : B r a n c h x t p o d a 

C l a s s : P h v l l o p o d a ( - C a l m a n o s t i a c a ) 

O r d e r : L a c v i c a u d a t a 

O r d e r : N o t o s t r a c a 

O r d e r . S p i n i c a u d a t a 

O l d e r C y c l e S t h e r i d a 

O r d e r : ( l l a d o c e r a 

C U s s : S a r s o s i r a c a 

O r d e r : A n o s t r a c a 

P l e s i o n - L i p o s t r a c a ( - L ( p u t / t o s ) 

P l e s i o n : R c h b a c h i r l l i d a ( = RekbaefiitlUi) 

P l e s i o n : W a p t i i d a e 

I n f r a p h y l u m : C r u s t a c e a 

C l a s s : C e p b a k > c a : i d u 

C l a s s : M a x i l l o p o d a 

S u b c l a s s : C o p e p o d a 

S u b c l a s s . T h e c o s s r a c a 

I n f r a c l a s s : A s c o t h o r a c i c a 

I n f r a c l i S S : C i r r i p e d i a 

I n f r a c l a s s : F a c e t o t e c t a 

l o f r a c l a s s : T a n t u l o c a r i d a 

P l e s i o n : O s t r a c o d a ( o n e p o s s i b l e p o s i t i o n ; i n c l u d e s M y o d o c o p a a n d P o d o c o p a ) 

C l a s s : M a l a c o s t r a c a 

S u b c l a s s . H u m a l a c o s t r a c a 

S u b c l a s s : H o p l o c a r i d a 

S u b c l a s s : P h y l l o c a r i d a 

C l a s s : R e m i p e d i a 

(> l i l i l xa t i - l i "i>! Krmipcdi ia i ip i ( C I I W K N - H ' d i s s , X c i o m i i ) . S J K S c i m o t i u l u n i d i m r . O n u w l K D a U 
o r e i W r-x- pwi i t f r poilGoos- a n a o s o t g o v n a a * , o» or f irhin iHii l lopidios , bised « i tcrnr 
ffArfjin^s^itiiii llrtjv'tf ra.*ltl> in.*: 
( •cniabta) v n l k i { r i j n o C u u l j J i xz<J Huflmiryii 

a b o v e ) , a n d t h e s e h a v e r a i s e d t h e p o s s i b i l i t y o l a l t e r n a t i v e h y p o t h e s e s . I n c o m p l e t e l y u n d e r -

s t o o d i n t h e i> ;5os , t h e d e p t h o l k n o w l e d g e a b o u t t h e s e a n i m a l s i s n o w a s t o u n d i n g , e x t e n d 

i n g a s it d o c s t o e v e n d e v e l o p m e n t a l s t a g e s f o r m a n y o f t h e s e s p e c i e s ( s e e c h a p t e r a ) . T h e f u l l 

i m p a c t o f t h e s e s t u d i e s r e m a i n s t o b e a s s e s s e d w i t h i n t h e l a r g e r f r a m e w o r k o f t h e a n a t o m y o f 

m o d e r n f o r m s , m o l e c u l a r s e q u e n c e s , a n d g e n e e x p r e s s i o n s , b u t m u c h o f t h i s w o r k s u g g e s t s a 
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Fig.I.il. 
C r u s t a c c o m o r p b ancestors (m< if i t tor d c n i l s ) . (A and A") Without a n d w i t h a carapace. according to 
l l c i i l o ' and N e w m a n (197S)• ( B ) Accord ing to S c h n m (hiS j ) . ( C ) t V « w e * « * - i b e t k t k t r g c m i i ( f rom 
l l a a . i c t a l . a o a > } . 

p o s s i b l e a l t e r n a t i v e h y p o t h e s i s : a s h o r t - b « x i i c d a n c e s t o r r a t h e r t h a n a l o n g - b o d i e d o n e . T h i s 

m e r i t s c o n s i d e r a t i o n ( S c h r a m a n d K a e n e m a r . n 2 0 0 4 a ) . b u t it i s n o t p o s s i b l e o r a p p r o p r i a t e to 

e x a m i n e h e r e . 

C O N C L U S I O N S 

It w o u l d a p p e a r t h a t w e a r c l i t t l e c l o s e r to u n d e r s t a n d i n g t h e o r i g i n o f c r u s t a c e o m o r p h s t h a n 

w c w e r e 3 0 y e a r s a g o . W h i l e the l a r g e r a s s e m b l a g e o f t h e c r u s t a c e o m o r p h s ( o r p a n c r n s t a c e a n s , 

o r l e t r a c o n o t a n s , i f y o u p r e f e r ) m i g h t b e in s o m e w a y m o n o p h y l e t i c , j u s t h o w it c a n ( o r es-en i f 

it c a n ) b e d i a g n o s e d w i t h a s i n g l e set of a p o m o r p h i e s i s n o t c l e a r at t h i s po int . T h e r e a rc , h o w -

e v e r , g o o d m o n o p h y l c t i c g r o u p s w i t h i n t h i s vast a r r a y t h a t c a n b e d e a r l y d e f i n e d . F u r t h e r m o r e , 

t h e s e b o d y p l a n s a p p e a r to be c o n s t r a i n e d regarding b i o d i v e r s i t y , f u n c t i o n a l m o r p h o l o g y , a n d 

h a b i t a t s t h e y c a n o c c u p y . 1 n a d d i t ion , w e h a v e a g r o w i n g a r r a y o f f a s c i n a t i n g f o s s i l t a x a s c a t t e r e d 

w i t h i n a n d b e t w e e n t h e s e m o n o p h y l a , b u t h o w t h e s e a t e r e l a t e d t o the m o n o p h y l e t i c g r o u p s f o r 

w h i c h t h e y m a y s e r v e a s s t e m f o r m s r e m a i n s to b e d e t e r m i n e d . 

B u t t a k e h e a r t ! It i s a t i m e n o t t o m o u r n t h e d e m i s e o f t h e m o n o p h y l u m C r u s t a c e a b u t to 

e m b r a c e w h a t w i l l be a n e w w o i i d o r d e r a n d a b e t t e r u n d e r s t a n d i n g o f t h i s w h o l e b r a n c h o f t h e 

c r a s t a c e o m o r p h a r t h r o p o d s . 

A C K N O W L E D G M E N T S 

I a m g r a t e f u l f o r the i n v i t a t i o n f i o m P r o f s . M a r t i n T h i e l a n d I . c s W a t l i n g t o w r i t e t h i s c h a p -

ter. 1 a l s o t h i n k O r . R o n a l d J e n n e r ( N a t u r a l H i s t o r y M u s e u m , L o n d o n ) f o r reading a d r a f t a n d 

o f f e r i n g s o m e v a l u a b l e c o m m e n t s a n d s u g g e s t i o n s . P r o f . S t e f a n K o e n e m a n n ( H a n n o v e r ) w a s 

i n v o l v e d in p r o d u c i n g s o m e o f t h e e a r l i e r p a p e r s f r o m w h i c h p a r t s o f t h i s c h a p t e r d e v e l o p e d . 

A n y a n d a l l f a u l t s , h o w e v e r , a rc m y o w n . 



31 f u n c t i o n a l M o r p h o l o g y a n d D i v e r s i t y 

R E F E R E N C E S 

A b e i e . I . . G , W. K i m , » n d B . F . Fe lgeohauer . 1939. M o l r < u b r e v i d e n c e f o r t h e inclus ion o f the p h y l u m 

P e n t a s t o m i d a m the C r u s t a c e a . M o l e c u l a r B i o l o g y and Evolution 6 : 1**5-691 

A b i h a n o v , A , and T C K a u f m a n . i o o t . 1 lo> genes and t a g m a l i u t i o n o f t h e h igher C r u S U C f a 

( M a l a c o s t r a c a ) . C r u s t i c c i n Issues 1 5 1 4 3 - 7 4 . 

A w c o f , M . . and N . H . P a i i L 1997. Cms*. act an a p p e n d a g e evolut ion assoc ia ted w i t h c h a n g e s In H o . g e o e 

e«press ion. N a t u r e n a - . M ; 4 3 6 . 

B ; r g e . E . A . 1914. T h e waier f x a s ( C i a d o e e r a ) . Pages C.-ft - » t o « H.B. Ward a n d G . C . W h i p p l e , e d i t o r s 

F r o l i w . i e r biology. W i l e y , N e w Y o r k . 

B o u c b c t , P. i c o G . T h e m a g n i t u d e o f m a r i n e biodivers i ty . Pages \i-6i in C M D u a r t e . editor . T h e explo-

ration of m a r i n e b iod ivers i ty . Sc ient i f i c a n d technica l cha l l enges . Fundac iOn B B V A . B i l b a o , S p a i n . 

B o s s h a l l , G - A . 1983. T h r e e new g r r e r a o f n s i s o p h n o i d e o p e p o d s , wi th specia l re ference to 

BtMkomitop•hriepaOlaUi. Ph i losophica l T r a n s a c t i o n s of t h e R o y a l S c c i e t y of L o n d o n Scr ies B 

B o y a n . G . S . , J . L . D . Wi l l iams, S . Posser, a n d P. B a o n i g . i o n ; M o r p h o l o g i c a l and nsolccular data a r g u e 

for t h e l abrum b e i n g ron-apic» l , a r t i c u l a t e d , and t h e appendage o f i h e interca lary segment i n tin-

l o c u s t . A r t h r o p o d S t r u c t u r e and D e v e l o p m e n t 3 1 : 4 3 - 7 0 . 

B r t 8 S « . D E . G . . and C . B a r t e l s . 1 0 0 1 . N e w a r t h r o p o d s f r o m the L o w e r D e v o n u n H u n s r u c k Slate ( L o w c i 

E m s i a n . R h c n n i t h M a s s i f , W e s t e r n G e r m a n y ) . P a l a e o o l o f o g y « < : ! 7 S 1 0 3 . 

Br igg* . D. fc .G. , D . H . E r w i n . a n d F.J. C o l l i e r . 1994 T h e foss i l s of t h e B u i g e * * Shale . S m i t h s o n i a n 

Inst i tut ion P r e s s , Wash ington , D C . 

B r u s c a , R . C , a n d G J . B r u s c a , i w o . I n v e r t e b r a t e S i n a u e r , S u n d e r l a n d , M A . 

B r u s c a , R . C _ and G . J . B r u w a . JOO;. Inver tebra tes , and c d . S inaoer . Sunder land . M A . 

C a i m a n , W T -.909 C r u s t a c e a . Pars V I I , 3 r d f . » , in E R . Lankester , e d i t o r . A treatise o a z o o l o g y . V o l 7. 

A d a m and C h a r l e s Black, L o n d o n . 

C h e n . J . - Y . , . m l C . - Q . Z h c o . 1997. B i o l o g y o f t h e C h e o g j i a n g : « i n i B u l l e t i n of t h e Nat ional M u s e u m of 

N a t u r a l S c i e n c e s ( T a i w a n ) 1 0 : 1 1 - 1 0 5 . 

C i s n e . J . L . 198a- Or ig in of C r u s t a c e a . Pages 6 5 9a in L C . A b e l s , editor . B i o l o g y of the C r u s t a c e a , V o l 1 . 

A c a d e m i c Press, N e w Y o r k . 

C o h e n , S . M . . 9 9 0 . S p e c i f i c a t i o n s o . ' i i m b d e v e l o p m e n t in the Drosopfi i ls e m b ^ w h y pos i t ional c u e s f r o m 

segmentat ion genes . N a t u r e .<43:173-177. 

De l l A m p i o , F... N . U . S z u c s i c h . A . C a r a p e l l i , F. F r . t i . G . S t e i n e r , A . S te inacher , and G . P a s s . 1 0 0 9 . T e s t i n g 

f o r mis lead ing ctTccis in ihe phylogenet ic r e c o n s t r u c t i o n o f a n c i e n t l ineages of b e x a p o d s : I n f l u e n c e 

o f c t i a r a i i c r d e p e n d e n c e a n d character choice in a n a l y s e s o f i t t r R N A s e q u e n c e s . Z o o l o g k a 

S c r i p < a 3 8 : l $ s - 1 ? 0 . 

E m e r s o n , M . J . . and F .R . S c h r a m . 1991. R e m r p e d i a . Pars a. P r o c e e d i n g of the San D i e g o S o c i e t y o f 

N i l u n l H « I o r y 7 : 1 - 3 1 . 

Fayerv, S . R . , a n d N . H . T r e w i n . JOOJ. A DCW c r u s t a c c a n f r o m t h e E a r l y D e v o n i a n R h y m e chert , 

A b e r d e e n s h i r e , S c o t l a n d . T r a n s a c t i o n s o f the R o y a l S o c i e t y of E d i n b u r g h , E a r t h a n d 

E n v i r o n m e n t a l S ( i e m e 9 3 3 S S - 5 K . 

G i r i b e t , CJ, S . Rjchter , G . D . E d g e c o m b e , and W. W h e e l e r . 1 0 0 5 . T h e pos i t ion o l ' l r u s t i c e a n s wi th in 

A r t h r o p o d s e v i d e n c e f r o m nirw m o l e c u l a r Soci a n d m o r p h o l o g y . C r u s t a c c a n Issues 1 6 : 3 0 7 - J J I 

G r o o m b r i d g e , B., and M . D . J e n k i n s , 1 0 0 0 . G l o b a l d ivers i ty- Earth 's l i v i n g resources in t h e i . s t c e n t u r y 

Wor ld C o n s e r v a t i o n Press, C a m b r i d g e 

G r y g i e r , M . J . 19*1. G o r g u n o f a i r r u ) mur . - i f f f sp . n o n p a r a s i t i c on 1 H a w a i i a n gcrgon ian , wi th s p e c i a l refer-

ence t o its p r o c a n l r i c h e r m a p h r o d i t i s m J o u r n a l of N a t u r a l H i s t o r y 1 5 1 0 1 9 - 1 0 4 5 . 

H a a s , F , D. Walosxek . a n d R . H a r t e n b c r g e r . 100.1 . Dtvoxckerapodiv 'Mciihtr^intia n e w m a r i n e 

h c x a p o d f r o m the L o w e r D o q o i i n I l u n s r u c k S I a t c i . a n d the o r i g i n of Ate lacera ta and H e x a p o d a 

O r g a n i c D i v e r s i t y a n d Evo lut ion i W - Sa-

H e » k r , R . R . 191:9. A n e w s p e c i e * o f M y s t a c o c a r i d a I rom M a i n e . V ic et Mi l i eu 1 1 : 1 0 5 - 1 1 6 . 

I lessier. R . R . . aisd W . A . N e w m a n . 1975 . A tr i iobitonicuph o r i g i n for i h e C r u s t a c e a . Foss i l s aod Strata 

• " 4 J 7 - 4 5 9 -



C r u s t a c e a n B i o d i v e r s i t y a n d D i s p a r i t y o f B o d y P l a n s 32 

H o > n r . D . J . , L S c b o n . R . J . S m i t h , and K . M a r t e n s . 2003. W h a t are the O s t r x o d a ? A c l i d i s t i e ana lys i s 

o f t h e n t a o t superf- ini i l ics of t h e subc lasses M y i x l o c o p a a r . 1 P o d o c o p a ( C r u s t a c e a : O s t r i c o d a ) . 

C r u s t a c e a n Issues 1 6 : 2 4 9 - 1 7 1 . 

H u y t , R . , C A B o n l i a l l . a p d R J . Lincoln 1993 T h e t a n t u l o c a r i d a n life cyc lr- T h e c i rc le closed? J o u r n a l 

o f C rus tacea n B io togy 1 3 : 4 3 : - « « 2 . 

K o e n e m a n n , S . . R . A . J c n n e r . M . H o e n e m i n o , T . S t e m m e , " r < l B . M . r o n R e u m o n t 101©. A r l h r o p o i l phy-

togeny rens i ted , wi th 1 f o c u s o n c r u s t a c e a n re lat icoship^. A r t h r o p o d St ructure a n d D e v e l o p m e n t 

3 9 : 3 8 - 1 1 0 . 

K o e n e m a n n , S . , J . OleseQ. F. A l w e s . T . M . I l i f f e , M . H o c n e m a n n , P. Ungerer , C . W o l f f , and C . S c h u l t i . 

1 1 x 1 9 . T h e p o s t - e m b r y o n i c d e v e l o p m e n t o f R c m i p e d i a ( C r u s l a i c j ) — a d d i t i o n a l resu l t sarx l new 

insights. D e v e l o p m e n t G e n e s and E v o l u t i o n 2 1 9 : 1 1 9 - 1 2 9 . 

K o e n e m a n n , S , F . R . S c h r a m , A . B l o c c h l . T . M . I l i f f e , M . H o e n e m a n n , a n d C . H e l d . 1 0 0 7 . 

P o s t - c n b r y o n k d e v e l o p m e n t of remtpede c rus taceans . E v o l u t i o n a r y ! Deve lopment 9 : 1 1 7 - 1 1 1 . 

K o e n e m a a n , S . . F . R . S c h r a m . a n d T . M . I l i f f e . i c o d . T r u n k segmentat ion patterns i n R e m i p e d i a . 

C r u s t a c e a na 7 y 6 o r - 6 3 ' . 

K u h i , G . and J . R u s t . 1 0 C 9 . Dttonohexapodlsbciiibc/gcmn d a s y n o n y m of Is 'in^errsfaci'&ys i n i S m 

( E u a r t h r o p n d i ) — n o e v i d e n c e tor m a r i n e h e x a p o d i i n ihe D e v o n i a n H o n s r i i c k S c i O r g a n i s m s 

D i v e r s i t y a n d Es<olution 9 : 3 1 5 - 1 3 1 

L a n g . K . 1953. A p i m f r i htmepkrodaieui, a h e r m a p h r o d i t i c m a i d f r o m Antarc t i ca . A r k i s for Z o o l o g i e 

W 
L a r t i l l o t . X . . a n d l l . Phi l ippe 20 ©S. I m p r o v e m e n t of molecu la r phylogenei ic in ference and the phy logeny 

of Bi lateria. Phi losophica l T r a n s i t i o n s o f the R o y a l S o c i e t y of L o n d o n Ser ies B l 6 } : i 4 4 3 - U 7 1 . 

La l l j cborg , W. i 9 0 i . C a l d o c e r a Suic iac . N o v a A c t a R e g i a e S o c s e t a t i s S c i e n t a t i u m U p s a l i e n s u s . U p p s a l a 

3 : 1 - 7 0 1 . 

L inder . F . 1943. A f f i n i t i e s w i t h i n t h e B r a n c h , o p o d a . u i t h some notes 00 s o m e dubious foss i l s . A iklvlVir 

Z o o l o g . r 3 7 - . 1 - 1 3 . 

L y n c h , J . E . 1964 P a c f c i ' s a o d Pearse 's s p e c i e s oCSS'iinthlititta: A n a l y s i s of n o n x r c l a t u r i l i n v o h v m c n t . 

A m e r i c a n M i d l a n d N a t u r a l i s t 7 1 : 4 6 6 - 4 3 3 . 

M a a s , A , D. W a l o r r e k . and K M u l l e r . 1 0 0 3 . M o r p h o l o g y , o n t o g e n y , and phy logeny of t h e 

P h o s p h a t o r o p i n a ( C r u s t a c e a ) f r o m the U p p e r C a m b r i i n "Ors ten" o f Sweden. Fossi ls and Strata 

4 9 : 1 - 3 3 $ . 

M a r t i n , M . F . 193 1 . O n t h e m o r p H o l o g y a n d c lass i f i ca t ion of AryuiW*. P r o c e e d i n g s of t h e Z o o l o g i c a l 

S o c i c t y of L o n d o n 1 9 1 2 . 7 7 1 - J 0 6 . 

M a r t i n , J . W , and G . E . D a v i s , 1 0 0 1 . A n u p d a t e d c l a s s i f k a t i o n of t h e recent C r u s t a c e a . Sc ience Ser ies . 

N a t u r a l H i s t o r y M u s e u m o f L o s A n g e l e s C o u n t y 3 9 : 1 - 1 i * . 

M a r t i n , J . W . , and G . E . Davis , a o o * H i . i o r i c a l trends in c r u s t a c e a n s y s t e m a t i c * C r o s t i c e a n a 

7 9 : i 3 4 7 - i 3 4 8 . 

M a r t i n , J .W., B . E . Fe lgenhauer . and L . G . A b e i e . 19S6. Rcdescr ipt ion of t h e c lam >hrimp L y n t t u s g n i r i b -

l O " i s ( P a c k a r d ) ( B r a n c h i o p o d a , C o n c h o s t r a c a , L y n c e s d a c ) f r o m Flor ida , wi th notes on its b i c l o g y . 

Z o o l o g ! c a S c r i p t a i 5 : i ! i - 1 ) 2 . 

M a u c h l m e . J . , and L . R . Fisher. 10C.9. T h e B i o l o g y ot E u p h i u s i i d s A d v a n c e s in M i r u x B i o l o g y 7:1 454. 

M a y . R . M . 1988. H o w many spec ies arc t h e r e o n Ear th? S c i e n c e 2 4 1 : 1 4 4 1 1449 . 

M c g l l t s c h , P.A., and F .R . S c h r a m . I « I Invertebrate r o o l o g y . 3 r d rd. O i l o - d U n i v e r s i t y Press. N e w York. 

M i n e l l i . A . 1993. Biological systemat ic* . C h a p m a n and l l a l l , L o n d o n . 

M i n e l l i , A „ G . Fusco, and S. Sartoei . 1991 . Se l f - s imi la r i ty in bicCo£ical c lass i f icat ions . & o S y s t e m s 

26:89 97-

Mouche l -V ie l l i , E . , C B i g o l o t J . - M . G i b e n , a n d J . S . D e u t s c h . 1 9 9 ! . M o l e c u l e s and the b o d y p lan : T h e 

H o x genes i n c i r n p e d e s ( C r u s t a c e a ) . M o l e c u l a r P h y t o g c n c i i c s a n d Evolution 9 : 3 * 1 - 3 3 9 . 

Mul ler , K J . and D. Walossek . 1983. S k a r a c a n d a . a n e w o r d e r of C r u s t a c e a f r o m the u p p e r C a m b r i a n of 

V«ster,>->tlind. S w e d e n . Fossi ls a n d Strata 1 7 : 1 - 6 5 . 

Mul ler , K J . , and D. Walossek . 1986. A r t h r o p o d larvae iroen the U p p e r C a m b r i a n of Sweden. Transac t ions 

of t h e R o y a l S o c i e t y of E d i n b u r g h , E i r t h and F j i v i r o n n w n t a l Sc ience 7 7 : 1 5 7 - 1 7 9 

M u l l r r , K . J . , a m i D.Walo«»ek . 1 9 M E x t e r n a ; m o e p h o l o g v a n d larva l devc lopmen: of the l ' p p e r C a m b r . i n 

m a n l l a p o d firfdocj'ii iidimVdWis. Foss i l s and Strata 13 : 170 . 



3 2 f u n c t i o n a l M o r p h o l o g y a n d D i v e r s i t y 

N e w m a n . W. A. 1957. Evolution o f c i rnpedes and their major groups. CruStsccan Issues C\i-« i 

O l e s * n , J . 199S. A phylogcnelic analysis o f f l i c Conchas i raca and C l i d o c c r a (Crus tacea . Branchiopoda. 

Diplostcaca). Z o o l o g i c a l J o u r n a l o l the L i n n e a n S o c i e t y 1 1 1 : 4 9 1 - 3 3 6 . 

O l e t r n , J . 1999 Larval and po>t-l>i>al development of the t r a o c h i o p c d clam shr imp Cydtilhcia hUbrpi 

(Crustacea . Branchiopoda. Conchostraca , Spinicaodata) . A d a Z o o k i g k a S o : > 6 j - 1 8 4 

Panganiban, G . , A . Sebr ing , L. N * g y , a n d S . C a r o I L 199s. T h e development a i c r u s t a c e a n l imbs and the 

e v o l u t w o of a r thropods . Science 170 : 1363- 13^6 . 

Rcgicr, J . C , J .W. Shul t? , A . R . D . Ganley , A . 1 lussey, D. Shi . B . BaU, A. Z w i c k . J - E . S t a j x h . M . P 

Cummir .gs . J .W. M a r t i n , a n d C W . C u n n i n g h a m a « i » Reso lv ing ar thropod pliylogeny: Explor ing 

phylogcnetic s igna l w i t h i n 4 1 kb of ptocein c o d i n g nuclear gene sequence. Systematic B i o i o g y 

Regier. J . C . , J .W. S h u l t ; . A . Z w i c k . A . Hussey , 3 . Bal l , R . Wetzer . J .W. Mart in , a a l CAV. C u n n i n g h a m . 

10 10 . A r t h r o p o d relationships r e s c a l e d b y phylogenomic analyses o f nuclear protein c o d i n g 

sequences. Nature 465 : 1079- 1085-

Ricliter, S . , J . Otesen, and W.C. Wheeler. 1007 . Phytogeny of Branch,opoda (Crustacea) b a s e d o n a 

combined analysis of morphologica l data and six molccular loci C l a d i s f k 1 3 : 1 - 3 6 

R n p p e r t , E .E . , and R . D . B a r n e s . 1994. Invertdirate ' o e J o g y , 61 h ed. Saunders Col lege Publications, F o r : 

Worth. T X . 

S a r s . G . O . i M ? . O n C j e f e i t A e n i i hulopi (Ba i rd) . a new generic type o fb iva lved phyllopod ra ised Irom 

dried Australian mod. Chr iwiania V i d e r o k a b e r n e s S c l s k : i b F 0 e d l i a i * l ! i n g e r i : i - 6 c . 

Sars , C - 0 . 1 S 0 6 . Phyllocartda a n d Phyl lopoda. Fauna N o r v e g i i e . V o l 1. Stock. Chnst ian ia , A s c h e h o a g . 

S c h o l t s . G . i o o o . Evolution of the nauplius stage in malacoWracan crustacean*. J o u r n a l o f Z o o l o g i c a l 

Systematic* a n d F.volution Research 18 : 174- 187 . 

S c h n u n k e . U . K . 1971. Die phylogenetiscbe Steliung der S t y g o c a r i d x l a e — u n t e r besoniierer 

B n u iks icht igung moepholcgischer Ahnl - thkmtrn mit l . a r v e n f o r m e n d e r F-ucar,da. Ze i t schr l f t f u r 

loo iog i schc Systemat ik und Es<olut>oiislosehung 1 6 : 1 1 5 - 1 3 9 

Schram, F.R. 1979- Crustacea . Pages 1 5 a 1 4 4 in R.W. Fatiitridge and D . J a b l o o s k i , editors . T h e encyclo 

pedia o f pa leontology D o w d e n , Hutchinson, a n d Ro*», S i roudsbcrg , PA. 

Schram. F . R . 1981 . T b e foss i l record a n d evolution of Crustacea . Pages 9 3 - 1 4 7 in L . G . A b e l c , editor. T h e 

biology p f Crustacea , Vol. 1. A c a d e m i c Press, New York. 

Schram, F.R. 1981 . R e m . p e c i a a c d crustacean phylogeny. Crus tacean Issues 1 : 1 5 - 1 8 . 

Schram. F . R . 1986. Crustacea . Oxford Univers i ty Press, New York. 

Schra m, F R lOOl O n e u o l v i r j i.-Kicrstarding ofl i iodivcrsi ly through history a n d impjci 00 the recog 

nitron of higher taxa in Mcta ioa Pages 359-36* in A. L e $ i k i s , editor. The new pi noram.i o fan i r ru l cvo-

luiicex Proceedings o f the iSth International Ccogress of Zoology. Pensoft Publishers, Sofia, B u l g i n i . 

Schram, I-' R . a n d S . Koei iemann. aOOi. Developmental g e n c i l c s a n d ar thropod cvnlui inn: P a n I, o n legs. 

Evolution a n d Deve lopment 3 :343~3S« 

Schram, F . R v and S . Koencmann. 1 0 0 4 a . D e w l o p m e n t a l genetics a n d l t t h r o p o d esolution: P i n II. o n 

body regions o f crustaceans. Crus tacean Issues 15:7s 9 1 . 

Schram, F .R . , aixJ S. KoenemanO. 1004b . A r e the c rus taceans monophylet ic? P i p s 5 1 9 - 5 1 9 in J . C i i c i i f t 

and .V.J . Donagl iuc , editors. A s s e m b l i n g the tree of l i fe . O x f o r d Univers i ty Press. N e w York. 

Schram. F . R . , ) . Yager , and M . J . E n w n o n 1986. Remipedia . Par i •. Systemat ic* . San D i e p i Society o f 

Natural H i s t o r y Memoires I J : I -6O. 

S< hulv- K . 1976. P a s C h i i i u s k c l c i i der Podocop»di (Ostracoda. Crus tacea ! und d i e F r a g e der M e t a m e n e 

d i e s e r G r u p p e . P h D dissertat ioo, U n n * n i t v 01 Hamburg . 

Scourf le ld . D . J . 1 9 m . O n a new type o ! c r u s t a c e a n f r o m the Old R e d S a n d s t o n e — L c p t J o t a r i i rtyniewi. 

Philosophical Transact ions of the R o y a l Society of L o n d o n Ser ie s B l i 4 : t S J - i 8 7 

Spears , T . , and L . G . AbeJe . 1997. Crus tacean phy logeny inferred f rom 18S r D N A . Pages 169 186 in R A . 

Fortey and R - A - T h o m i s . editors . A r t h r o p o d relat ionships C h a p m a n a m ! Ha l i , L o n d o n 

Taylor , R S. 1 0 0 1 A n e w b i v a l v e d a r t h i o p o d f rom the early C i m b r l a n S ir :as P i s s e t f i u n a , N o r t h 

Greenland- Palaeontology 4 5 : 9 7 - 1 1 3 . 

Tsukagosh i .A . . and A . R . P i r k e r . 1 0 0 0 . T r u n k segmentation in s o m e podocopine lineages in Ostracoda 

Hjdrob io log ia 4 19 : 1^ -30 . 



C r u s t a c e a n B i o d i v e r s i t y a n d D i s p a r i t y o f B o d y P l a n s 34 

Van Hook . A . M . and N . H . P a w l . JOO8. C r u H a e e a n s . C u r r e n t B i o l o g y ! 8 : R 5 4 7 - R A S » 

W a l o s s e k , D . 19115. T b c U p p e r C a m b r i a n R d i f t a c W " 3 r d the p h y l o g e n y o f B r a n c h i c o o d a a c d C r u s t a e e i 

Eoss i l s a n d Strata 3 1 1 1 - 1 0 1 . 

W a l o o e k , D , and K . Mttf ler . 1990. S t e m l ineage c r u s t a c e a n s f r o m t h e U p p e r C a m b r i a n of S w e d e n a n d 

the«r b e a r i n g upon the pos i t ion o f A g n o c l o t L e t h a i a 1 3 1 4 0 9 - 427. 

Wglossek, 0 . , and K . J . .Waller. 1994. P e t i s t o m i d paras i tes f r o m I b e I . o w e r P i U e o i o i r of S w e d e n . 

T r a n s a c t i o n s of t b e R o y a l S o c i e t y of E d i n b u r g h . E i r t h and E n v i r o n m e n t a l S c i e n c e ( 5 : 1 - 5 7 . 

W a l o s t e k , U . J H R e p e r i k i . a n d K . J . M u l l e t . 1994. A n except iona l l y preserved parasitic a r t h r o 

pod. H e y m o i u t c a m i r t f taybri n. sp. ( A r t h r o p o d * i n c e r i a e s e d i s : P e n t n t o m i d a ) , f r o m 

C a m b r i a n - O r d o v i c i a n b o u n d a r y b e d s o t N e w l o u n d l a n d , C a n a d a . C a n a d i a n J o u r n a l o i E i r t h 

S c i e n c e ! 3 1 , 1 6 6 4 - 1 6 7 1 . 

Wheeler , W „ G . C i r f b e t , a n d G . D . E d g e c o m b e . 1 0 0 4 . A r t h r o p o d »r<iem»l ic* : t h e c o m p a r a t i v e s t u d y 

o f g e n o m i c , a n a t o m i c a l , and pa lesmio log ica l i n f o r m i M c . Pages 1 8 1 - 1 9 5 . " J C n c n f l a n d M . 

D o o o g h u e , editoes . A s s e m b l i n g t h e tree of l i f e O a f o r d Univers i ty Press. N e w Y o r k . 

W i l U i m s . X A . 1998. DistaJIrss express ion ir. c rus taceans a n d the p a t t e r n i n g o i branched l ini ln. 

D e v e l o p m e n t G e n e s a n d E v o l u t i o n 1 0 7 : 4 1 7 - 4 3 1 . 

W i l l i a m s . T A . and G . B . M u l l e t . 1996. La rob d e v e l o p m e n t in a p r imi t . se c r u s t i c e i n . Triops J p n j i n m d u -

las: S u b d i v i s i o n of t h e early l imb b u d g ives r ise t o mul t ibranched l imbs. D e w l o p m c n t G e n e s and 

Evo lut ion i c < - i 6 i - i 0 8 . 

Willis, J . C , and G . U . Yu le . 1911 . S o m e stat ist ics ct evolut ion and g e o g r a p h i c a l d o i r i b u t i o n in p lants a n d 

animals , and their s i g n i f i c a n c e N i t u r e >99-

W i n g s t r a n d , K . G . 1972. C o m p a r a t i v e s p e r m a t o l o g y o f » p e n u s t o m i d , ffaialfretisiTa htmdictyit, and 

a b r i n c h l u r a n c r u s t i c e a ^ A f v l u l jaU&ir&t i . w i t h a d i s c u s s i o n of p e r . t a s t o n i d re lat ionships . 

B i o l o g i z e S k r i f t e r a f d e t K o n g c h g e D a n s k e V i d e n s k a b e r n e s S e l s k a b 1 9 < 4 ) ' ' - 7 1 -

Yager, J . 1 9 9 4 - S p n V i W r f f s g i r e n o u i i , n r w s p e c i e s ( R c m i p c d i a : S p e l e o o e c l d a e ) , f r o m a r s c b u l i n e caves in 

Cub>, w i th remarks on b i o g e o g n p h y and e c o l o g y . Journa l o l C r u s t a c e a n B i o l o g y i 4 i ? W - 761 . 




