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Einleitung

Als unter dem Einflufl DArRwiNs der Entwicklungsgedanke
in der wissenschaftlichen Biologie greifbare Gestalt gewann, wurde
er zunichst nur unter dem einen Gesichtspunkt gesehen, der sich
am Dbesten durch den Ausdruck: ,Die Kntstehung der Arten®
charakterisieren 1ift. Die Fragestellung war in erster Linie
eine historische nach der Entstehung der einzelnen Arten,
Gattungen, Familien, der Ordnungen und Klassen aus-
einander. Krst in zweiter Linie und begrifflich eng damit
verquickt, war die Fragestellung eine kausale, nach den
Ursachen der Entwicklung und Entfaltung des Tierreichs. Schon
HACKEL fithrte daneben — in Anlehnung an H. MULLER, K. E.v. BAkr
u. a. — eine zweite Befrachtungsweise ein: die ontogenetische.
Freilich auch diese Seite der Kntwicklungstheorie wurde nicht
begriffiich gesondert und fir sich betrachiet, sondern gleich eng
mit der phylogenetischen Betrachtungsweise verquickt und durch
die Formulierung des biogenetischen Grundgesetzes auch
kausal verkniipft.

Dagegen machte sich in der Kolgezeit eine Reaktion geltend:
stammesgeschichtliche Spekulationen wurden aus der Entwicklungs-
theorie mehr und mehr ausgeschaltet; dafiir wuchs die ontogenetische
Forschungsrichtung teils als Entwicklungslehre, teils als Vererbungs-
lehre zu zwei selbstindigen Disziplinen heran. Die Fragestellung
war nicht mehr auf den tatsiichlichen historischen Ablauf der Ent-
faltung des Tier- und Pflanzenreichs gerichtet, sondern allein nach
der experimentell beobachtbaren Entwicklung des Einzelindividuums;
durch Beeinflussung der Ontogenie, die Reaktion des
werdenden Individunms aufdie verschiedensten Reize
wurde versucht, die GesetzmidBigkeit und den Sinn
organischer Formbildung zu erkennen, die Ursachen kiar-
zulegen, die eine Formwandlung, d. h. eine Weiterent-
wicklung veranlassen konnten. Aufgaben und Grenzen dieser
Iforsehungsrichtung sind in sehr klarer und programmatischer Weise
insbesondere durch O. HErRTwWiG formuliert worden.

Historisch-stammesgeschichtliche Forschung blieb der Sy-
stematik und Anafomie vorbehalten; sie bat besonders durch die

Palaeontologie méchtigen Antrieb erfahren. Leider blieb aber viel-
Fortschritte der Geologie n. Palaeontologie. 1left 26 (Beurlen) 21



318 Einleitung P

fach die historische Fragestellung nach dem tatséichlichen Ablauf
der Entwicklung und die kausale nach ihrer Ursidchlichkeit und
Bedingtheit begrifflich nur angeniigend getrennt, indem die historische
Feststellung unter bestimmten Voraussetzungen iiber die Ursachen
betrachtet wurde. So ist es auch verstindlich, dafi nur selten
versucht wurde, den Ablauf der Entwicklung in einer griofleren
Tiergruppe rein morphologisch-historisch zu verfolgen, wie dies z. B.
KoOREN bei den Gastropoden in vorbildlicher Weise getan hatte.

Was demgegeniiber notwendig erscheint, ist das, was Ver-
fasser ,Vergleichende Stammesgeschichte* nennen mochte:
Uber die Vergleiche zwischen einzelnen Episoden und Geschehnissen
der Entwicklung gewissermafien — Feststellung der Irreversibilitit,
der Grofensteigerung, von Konvergenzen usf. — miissen wir hinaus-
kommen zn einer vergleichenden Morphologie des Gesamt-
ablaufes der Roptwicklung einzelner griofierer Gruppen.
Wie man sich in der Systematik nicht damit begniigen darf, nur
einzelne Wachstumsstadien in Vergleich zu setzen und dem System
zugrunde zu legen, sondern versuchen mufj, die ganzen Individual-
zyklen — vom Ki bis zum Tod — (HarRMS) zu vergleichen, so
muf3 hier versucht werden, die Entwicklung der grofieren
Gruppen von ihrem ersten Auftreften an iiber ihre Ent-
faltung hinaus bis zu ihrem allmdhlichen Erloschen,
gewissermaflen die Entwicklangszyklen, in Vergleich zu
setzen. Ist das Bild, dic Art und Weise der Entfaltung einer
Tiergruppe in allen Stadien des Aufblihens und Verschwindens
stets das gleiche? Die allgemeinen Grundsitze stammesgeschichtlich
palaeontologischer Forschung, so die Annahme stefiger, langsamer
Entwicklung, setzen das unbewufBt voraus. Oder lassen sich in
einem derartigen Ablauf verschiedene Perioden erkennen? FKr-
kenntnistheoretisch ist dies hochst wahrscheinlich; schon die Tat-
sache des Auftretens neuer Gruppen, des Erloschens anderer, alter
deutet darauf bin. Und schlieBlich, wenn eine solche Periodizitit.
besteht, ist diese in allen Gruppen dieselbe, bestehen hier Gesetz-
mifigkeiten? LABt sich unabhiingig von der speziell betrachteten
Gruppe ein typischer Ablauf der Entwicklung bherausschilen, wie
wir die Entwicklung des Individuums unabhingig vom Kinzelfall
in die Stadien Jugend, Reife, Alter teilen konnen.

Die ¥Frage nach den Ursachen und der Bedingtheit der Knt-
wicklung bleibt dabei zunichst ganz auBer acht. Die Aufgabe ist
eine rein morphologisch historische. Krst in zweiter Linie und
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auf dieser Basis ist die Frage nach den Ursachen zu stellen, dann
aber nicht allein auf Grund der stammesgeschichtlich-palaeonto-
logischen Feststellungen, sondern auf Grund einer Synthese mit
den Frgebnissen der Entwicklungs- und Vererbungslehre.

Plan und Aufbau der Darstellung im folgenden ergibt sich
aus diesen methodischen Vorbemerkungen von selbst. Auf die
Schilderung des historischen Ablaufs der Entwicklung in einzelnen
Tiergruppen — die Dekapoden, aus deren eingehendem Studium
der Verfasser die Grundlagen erhielt, werden als methodisches
Beispiel ausfihrlicher behandelt und vorangestellt — mul ein Ver-
gleich der verschiedenen Abliufe folgen, aus dem schlieBlich der
Grundtypus eines Entwicklungszyklus zu abstrahieren ist.

Was damif gegeben wird, soll keine abschlieBende Darstellung
sein, sondern eine Anregung; und was Verfasser ihr wiinscht, ist
Kritik, verbessernde, crweiternde, vertiefende Kritik. Verfasser
glaubt auch nicht etwas absolut Nenes zu bringen; er ist sich klar
dariiber, daBl manche Ansitze in dieser Richtung schon gemacht
sind, und dankbar erkennt er den Boden, auf dem diese Gedanken-
ginge erwachsen sind, die vielen Anregungen, die er teils miindlich,
vor allem von seinem [.ehrer, Professor HENNIG, teils aus den
Arbeiten von ABEL, DACQUE, JAEKETL, POMPECKJ, STEINMANN und
vieler anderer erhieit.

Noch einige sachliche Bemerkungen sind anzufiigen. Der
Rahmen vorliegender Arbeit verbot es, auf Einzelheiten einzugehen.
Es konnten vielfach nur Andeutungen gegeben werden. Trotzdem
hofft Verfasser, dal} es ihm gelungen ist, seine Ansichten auch da
geniigend zu begriinden, wo sie den gewdhnlichen Annahmen wider-
sprechen. Literaturverzeichnisse sind jewells, da es sich um sehr
verschiedenartige Stoffe handelt, den einzelnen Kapiteln beigegeben.
Der Mangel eines einheitlichen Literaturverzeiclinisses, der dadurch
entsteht, ist durch ein Autorenregister ausgeglichen. Um einen
Uberblick iiber den behandelten Stoff zu vermitteln, ist auch ein
Register der Gattungen angefiigt. Die Literaturangaben konnten,
da es sich ja um keine Lehrbuchdarsteliung handelt, anf das Not-
wendigste beschrinkt werden, indem durchweg nur Arbeiten von
prinzipieller Bedeutung, vor allem neueren Datums, aufgenommen
wurden. Von den angefiihrten Arbeiten aus. wird. eine Vervoll-
stindigung der Literatur jederzeit moglich sein.

21%
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L Teil
Nystematik und Stammesgeschichte der Dekapoden
A. Das System

Tn verschiedenen Arbeiten habe ieh versucht, das bisher allein auf dem rezenten
Material aufgebante System der Dekapoden durch Auswertung des fossilen Materials zu
revidieren, Die dabel gewonnenen Gesichtspunkte wurden freilich jeweils nur an einzelnen
Gruppen niher verfolgt und von derartigen Spezialfillen aus diskutiert. Das bedingte
naturgemiB Einseitigkeiten und manche zu weitgehenden Verallgemeinerungen, die aber
schlieBlich, um durchzudringen, gewagt werden mufliten. Es erwuehs aber hieraus die

Notwendigkeit, nachdem nunmehr ein gewisser Abschiuf erreicht ist, unter gleichmiBiger

systematischer Beriicksichtigung sdmflicher Dekapodengruppen — und zwar des fossilen
nud rezenten Materials — eine klare Zusanmmenfassung zu versuchen. Eine solche war

um so eher miglich, als gerade in den letzten Jahren von verschicdenen Seiten wichtige
Kinzeluntersuchungen verdtfentlicht wurden, so die griindliche Untersuchung ASSMANNS
iiber die Dekapoden des Muschelkalks, die Arbeiten VAN STRAELENs, GLAESSNERs und
anderer. Freilich bestehen immer noch wesentliche Liicken, so sind die Dekapoden der
Kreide groflenteils immer noch ungeniigend bekannt. Fiir das Gesamtbild sind diese
Liicken in den meisten Fillen von untergeordneter Bedeutung. So kann im folgenden,

als Grundlage der Stammesgeschichte der Dekapoden, ein revidiertes System gegeben werden.

Ordnung Decapoda LATREILLE

Diagnose nach BALSS 1927.

Kucaride Malacostracen, mit wmeist kriftic entwickeltem
Karapax, der 1. a. mit sdmtlichen Thorakalsegmenten fest ver-
wachsen ist. Die drei ersten Thorakopodenpaare stehen als Maxilli-
peden im Dienste der Nahrungsaufnahme, so dafi nur die finf
letzten Thorakopoden als Pereiopoden der Ortsbewegung dienen.
Das erste Pereiopodenpaar ist meist besonders stark entwickelt
und mit einer Schere versehen. Der Exopodit an den Pereiopoden
ist beim erwachsenen Tier in der Regel verloren, wird aber wihrend
der Larvenentwicklung meist noch angelegt (Mysisstadium). Das
Abdomen spielt bel den primitiveren Formen bei der Kortbewegung
noch eine Rolle, wird aber bei den hoher entwickelten Formen
unter den Karapax eingeschlagen und dient nur noch zum Schutz
der Geschlechtsgiinge und der Kier.

1. Unterordnung Trichelida
Makrure Formen mit stets gut entwickeltem Abdomen. Karapax

lateral zusammengedriickt oder zylindrisch, mit kriftigem Rostrum.
Fntweder alle Pereiopoden oder nur die vier hintercn siebengliederig.
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Stets die drei vorderen Paare mit Schere, wobei der bewegliche
Scherenfinger innen steht. Pleopoden gut entwickelt, aber ohne
Stylamblys. Stiel der Aptennen stets mit Skaphocerit. Mandibel
ungeteilt. Krster Maxillipede obne Euncyphidenanhang. Dritter
Magillipede beinformig, meist siebengliederig. Pleure des zweiten
Abdominalsegments nicht nennenswert verbreitert. Kiemen Tricho-
branchien oder Dendrobranchien.

Die Ontogenie ist vollstindig ([lPenaeides) oder abgekiirzt.
Jin normales Mysisstadium — nur selten stark kiinogenetisch ab-
gewandelt (Sergestidae) — mit einer Ausnahme (Pofamobiidae) stets
vorhanden.

I. Abteilung Nectochelida

Natante Formen mit lateral zusammengedriicktem Karapax
und dinnem Panzer. Rostrum stets kriftig. Antennulen mit langem
Stiel. Antennen mit kurzem Stiel und grofer ovaler Deckschuppe.
Dritter Maxillarfufl siebengliedrig, beinformig.

1. Tribus FPenaeidea BATEY)

Die Scheren an den drei vorderen Pereiopodenpaaren gleich-
artie entwickelt. HKrstes Abdominalsegment so lang oder linger
als das zweite. Endopodit des ersten Pleopoden zum Petasma um-
gebildet. Kiemen sind Dendrobranchien. Keine Brutpflege.

Ontogenie sehr vollstindig (freies Naupliusstadium vorhanden);
dieses fehlt allerdings den Sergestiden. Die frithen Stadien der
letzteren mit abnormer Bestachelung (Schwebeforment).

Familie Penacidae BATE. Scheren an den drei vorderen
Pereiopodenpaaren gut entwickelt. Viertes und fiinftes Pereiopoden-
paar gut ausgebildet. Kiemen zahlreich; einige Pereiopoden mit

KEpipoditen.

Die rezenten Penaeidae werden — in erster Linie nach der
Ausbildung und Anzahl der Kiemen — in die drei Unterfamilien
Aristeinae ALCOCK, Penaeinae ALCOCK und Sicyoninae ORTMANN
eingeteilt.

Fossil sind folgende Gattungen bekannt:

Antrimpos MUNSTER?), aus dem Bunfsandstein (4. atavus BILL), aus den Raibler Schichten
(n. briefl. Angabe GLAESSNERS), aus dem Lias (WOODWARD), dem Malm (MUNSTER,
OPPEL, BALSS) wnd der Kreide (SCHLUTER, DAMES).

Aeger MUNSTER, aus dem Muschelkalk (ASSMANN), den Raibler Schichten und dem
oberen Malm.
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Bombur MUNSTER®) aus den Raibler Schichten und dem oberen Malm.
Ihodanicarts VAN STRAELEN, aus dem Callovien.

Nur aus dem oberen Malm sind folgende Gattungen bekannt:
Bylgia MUNSTER, Acanthochirus OPPEL, Dusa MUNSTER, Drobno MUNSTER, Rauna

MUNSTER.

Eine Zureihung dieser fossilen Formen zu den einzeinen
Unterfamilien ist nicht sicher méglich, da ja in fossilem Zustand
die Kiemen nicht bekannt sind. Nach der Ausbildung und Ahnlichkeit

Fig. 1. Awnirimpos speciosus MUNST. Oberer Malm (n. OPPEL).

im Kephalothorax diirften Aeger den Aristeinen, Antrimpos und Dusa
den Penaeinen, frobna und Bylgia den Sicyoninen angehiren.
s scheint sonach, als ob die Trennung in die einzelnen
Unterfamilien schon im Jura stattgefunden hitte.

Familie Sergestidae DAaNa. Karapax sehr diinn., Die
beiden hinteren Pereiopodenpaare sind reduziert, ebenso sind die
Scheren an den drei vorderen Pereiopodenpaaren riickgebildet.
Rostrum klein. Podobranchien und Epipoditen fehlen. Kiemen
reduziert.

Fossile Formen sind entsprechend der sehr schwachen Ent-
wicklung des Panzers offenbar nicht erhalten geblieben. Vielleicht
sind die Sergestiden auch erst als Anpassung an Tiefseelebens-
bedingungen entstanden und aus diesem Grund — fossile Tiefsee-
ablagerungen sind ja sehr selten — fossil nicht bekannt.
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2. Tribus Stenopidea BATE?)

Karapax und Abdomen wie bei den Penaeidea. Aber Uro-
poden im Gegensatz zu diesen ohne Didiresis. Die drei ecrsten
Pereiopodenpaare mit Scheren, von denen das dritte Paar stets am
kriftigsten ist. Zweiter Maxillipede stets mit normalen Endgliedern.
Petasma fehlt stets. Die Kiemen sind Trichobranchien. Die Kiemen-

Fig 2. Karapax mit Pereiopoden von Stenopus (die GroBe des dritten Scherenfues im
Gegensatz zu den beiden vorderen zeigend). Rezent. (n. ORTMANN).

formel ist sehr primitiv: Epipoditen sind bis zum vierten Pereiopoden
vorhanden; Arthrobranchien vom zweiten Maxillipeden bis zum vierten
Pereiopoden; Pleurobranchien vom dritten Maxillipeden bis zum fiinften
Pereiopoden.

Ontogenie: Aunf dem ersten Larvenstadium sind schon die
drei MaxillarfiiBe und das erste Pereiopodenpaar als Schwimmbeine
vorhanden. Die Uropoden bilden sich erst auf dem vierten Stadium,
das Telson gliedert sich erst auf dem sechsten Stadium ab. Die
beiden letzten Pereiopoden erscheinen auf dem siebenten (letzten)
Larvenstadium und bilden keine Exopoditen mehr. Uropoden,
Telson und die beiden hinteren Pereiopodenpare werden sonach
verspitet angelegt.

Die einzige, hierher gehorige Familie der Stenopidae BATE
ist, nachdem BALss im C(egensatz zu ORTMANN zeigen *konnte,
dall Adeger ein Penaeide ist, fossil unbekannt.
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3. Tribus Unecinoidea®)

Karapax und Kiemen unbekannt. Seheren sehr charakteristisch
gestaltet; erstes Paar am groBten. Krstes Abdominalsegment
wesentlich kleiner als das zweite, dessen Pleure verbreitert ist.
Uropoden ohne Difresis.

Die einzige, hierher gehorige Familie ist monotypisch: ¥amilie
Uncinidae BEURLEN mit der einen auf den oberen Lias beschriinkten
Gattung Uncina QUENSTEDT.

Tig. 3. Uncina postdonige QUENST. Posidonienschiefer, Holzmaden,

2. Abteilung Proherpochelida
Da in diese Abteilung nur ein Tribus zu stellen ist, {illt die
Diagnose. der Abteilung mit der des Tribus zasammen.

Tribus Paranephropsidea BEURLEN®) (Erymaidea)

Karapax zylindrisch, selten schwach dorsoventral abgeplattet,
mit einfach dreieckigem oder gezibntem Rostrum. Nackenfurche
kriftig, bis zum Seitenrand reichend. Dahinter zwel weitere, dieser
+ parallel verlaufende Riickenfurchen. In der Medianlinie des
Karapax stets eine Naht; vor der Nackenfurche vielfach ein isoliertes
Schaltstiickchen. Abdomen voun mittlerer Linge. Uropoden stets
mit Didiresis. (Geilleln der Antennulen kurz. Stiel der #uBleren
Antennen frei, funfgliedrig, mit schmaler, spitzer Schuppe; Geifleln
lang. Dritter Maxillarfu$3 beinformig, groBl. Von den drei Scheren-
paaren ist das vordere gewdhulich griofler und verschiedenartig
differenziert. Beweglicher Scherenfinger auf der Innenseite.
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Die Ontogenie ist, da es sich durchweg um ausgestorbene
Formen handelt, nicht bekannt.

Familie E£rymaidae VAN SLRAELEN. Schaltstiickchen vor-
handen oder fehlend. Karapax stets zylindrisch oder schwach lateral
zusammengedriickt. Nackenfurche und die beiden Riickenfurchen,
wie auch das kahnfirmige Feld stets deutlich. Scheren Homarus-
ghplich.

1. Unterfamilie Clyliopsinae BEURLEN. Schaltstiickchen
fehlt. Vorderes Scherenpaar nicht grifier als die beiden hinteren
und ohne besondere Differenzierung.

a b

Fig. 4. Paranephropsidea. a Clytiopsis BILL, oberer Buntsandstein (n. BILL); b HAwo-
ploctytia, Oberkreide.

Gattung Clytiopsis BILL aus dem Buntsandstein. Panzer wenig dick und schwach skulptiert.
Gattung Pseudopemphiz WUST aus dem Musehelkalk. Panzer kriftic und sehr kriiftig
skulptiert.

2. Unterfamilie Evrymaince BEURLEN. Schaltstiickchen
dentlich vorhanden. Das vordere Scherenpaar wesentlich grofer
als die beiden hinteren, im einzelnen sehr verschiedenartig diffe-
renziert. '

Gattung Eryma H. V. MEYER, em. BEURL,, im ganzen Jura verbreitef.

Gattung Olytia H. V. MEYER, em. BEURL., ebenso.

Gattung Frymastacus BEURL., ebenso.

Gattung Stenodactyling BEURL., Lias. Nur die eigenarilg gebauten Scheren bekannt.

Gattung Palaecastacus BELL, Ob. Jura. Scheren von Erymastacus shnlichem Habitus,
unsicherer systematischer Stellung.

Gattung Hnoploclyhie MC CoY, Cenoman bis Senon; an die Gattung Hryma (Gruppe d.

Eryma Perroni) anschlieBend. >
Gattung Phlyctisoma BELL, Cenoman.
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Familie Stenochiridae n. fam. Karapax
breit zylindrisch oder dorsoventral abgeplattet.
Karapaxgliederung wie bei Frymaidae. Scheren
von Kryoniden dhnlichem Habitus, aber der beweg-
liche Finger stets auf der Innenseite.

Gattung Stenochirus OPPEL, Dogger bis ob, Malm., Karapax stark
depressiform.

Die beiden Gattungen ILissocardia H. V. MEYER und [Aratella
ASSMANN, beide aus dem germanischen Muschelkalk, be-
sitzen gleiche Karapaxgliederung und Verzierung, sowie
gleichen Scherentypus wie Stenochirus und gehdren ver-

i mutlich — sie sind noch recht ungeniigend bekannt — der
Fig. 5. Parane-

phropsidea, Steno-

chiridae. Schere

von  Stenochirus.
Ob. Malm.

gleichen Familic an. Durch den mehr zylindrischen
Kephalothorax schlieBen sie an Pseudopemphiz (Clytiopsi-
’ILQC) an.

3. Abteilung Herpochelida

Auch hierher nur ein Tribus, mit dem die Diagnose zusammenfillt.

Tribus Nephropsidea ALCOCK®) (= Astacura BORRADAILE)

Korper gerundet, zylindrisch, mit gut entwickeltem Abdomen.
Rostrum gut entwickelt, dreicckig, glatt oder meist geziihnt. Cephalo-
thorax nicht mit dem Epistom verbunden. Auflere Antennen mit
langen GeiBeln, und freiem, fiinfgliedrigem Stiel, sowie Skaphocerit.
Dritter Maxillarful3 beinférmig sechsgliedrig. Hrstes Pereiopoden-
paar sechs-, die iibrigen siebengliedrig. Das erste Scherenpaar
grofer und kriftiger als die iibrigen. Didresis vorhanden. Kiemen
sind Trichobranchien.

Die stark abgekiirzte Ontogenie beginnt bei den Nephropsidae
mit einer wohl entwickelten Mysislarve, als erstem, freiem Stadium,
bei der schon sidmtliche Maxiilipeden und Pereiopoden vorhanden
sind, alle jedoch mit Exopodit. Pleopoden und Uropoden erscheinen
erst auf den folgenden Stadien. Die SiilBwasserformen schliipfen
sogar erst auf dem Dekapodidstadium aus.

Familie Nephropsidae STEBBING. Podobranchien nicht
mit den Epipoditen verwachsen. Stets vier Pleurobranchien vor-
handen. Letsfes Thorakalsegment unbeweglich mit den vorber-
gehenden verwachsen. Sexualanhiinge sind beim Minnchen vor-
handen. Durchweg marine Formen.
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Die rezenten Gattungen Homarus und Nephrops u. a. in der
Flachsee weit verbreitet. Thauwmastocheles und Nephropsis in der
Ticfsee.

Fossile Formen vom Oberjura an:

Gattung Magile MUNSTER®) Oberjura, vielleicht schon im Dogger.
‘Gattung Pseudastacus OPPEL. QOberjura bis obere Kreide.
Gattung Nymphaeops SCHLUTER. Obere Kreide.

Gattung Ischmodactylus PELSENEER. Obere Kreide (Maestricht).

AuBerdem gehort hierher die in zahlreichen Arten aus der unteren und oberen
Kreide, sowie dem Tertifir beschriebene sehr heterogene

Sammelgattung Hoploparia BELL®), die vermutlich in eine Reihe von Gattungen aufzulosen
ist, deren Arten z. T. wohl auch der Gattung Homarus oder Nephrops angehiren,
wie ja z. B. PELSENEER Hoploparia iiberhaupt mit Homarus vereinigen wollte.
Ferner sind aus Kreide und Tertidr zahlreiche, meist angenau bekannte, aber sicher
zu den Nephropsiden gehorige Arten als , Astacus® oder , Flomorus" oder ,Nephrops®
beschrieben worden.

Die beiden Familien Potamobiidae HUXLEY und Para-
stacidae HUXLEY unterscheiden sich von den Nephropsiden dadureh,
daf} das letzte Thorakalsegment frei beweglich ist, nnter sich vor
allem durch die Ausbildung der Kiemen. Beide Familien sind SiB3-
wasserbewohner. Die Potamobiiden vom Neokom an bekannt.

2. Unterordnung Anomocarida®)

Karapax zylindrisch, langgestreckt, ohne Seitenkante; nur
selten verkiirzt, depressiform und mit Seitenkante.. Abdomen gut
entwickelf oder umgebildet, selfen unter das Sternum eingeschlagen.
Das dritte Pereiopodenpaar besitzt nie eine Schere. Das erste oder
die beiden ersten Paare mit einer Schere oder subchelat. Stiel
der dulBeren Antennen frei, meist mit Skaphocerit. Stylamblys vor-
handen oder seltener reduziert. Rostrum meist gut entwickelt,
seltener riickgebildet.

Die in dieser Unterordnung zusammenzufassenden Iormen
sind infolge sehr verschiedenartiger Umbildung schr heterogen, so
daB eine einheitliche Diagnose kanm mdaglich ist.

Die Ontogenie ist bei den primitiveren Gruppen noch recht
vollstiindig, bei den stiirker differenzierten Gruppen etwas abgekiirzt.
Im letzteren Fall werden an den Pereiopoden keine Kxopoditen
mehr angelegt, das Mysisstadium also unterdriickt.
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I. Abteilung Nectocarida
Diaguose fillt zusammen mit der des einzigen
Tribus Kucyphidea ORTMANN'Y (= Caridea DANA)

Das dritte Pereiopodenpaar besitzt nie eine Schere. Das erste
und zweite Pereiopodenpaar mit im einzelnen sehr verschiedenartig
gestalteten Scheren oder nur subchelat. Hxopodit des ersten
MaxillarfuBes mit Bucyphidenanhang. Dritter Maxillarfuf infolge
von Verwachsungen vier- bis sechsgliedriy, nie siebengliedrig.
Pleopoden mit Stylamblys. Sexnalanhinge beim Mannchen fehlend.
Karapax zylindrisch oder lateral zusammengedriickt, mit kréiftigem
Rostrum. Abdomen lang und gut entwickelt. Pleure des zweiten
Abdominalsegments breit, den Hinterrand des ersten und den
Vorderrand des dritten Segments itberdeckend. Die Kiemen sind
Phyllobranchien. Weibchen mit Brutpflege.

Die Ontogenie ist -+ vollstindig. Das erste freie Stadium
ist die Protozéa oder die Zoéa. - Kin normales Mysisstadinum wird
stets durchlaufen. Charakteristisch ist, dall in den Larvenstadien
eine dorsale Bedornung des Abdomens stets fehlt (im Gegensatz
zu den Twichelida). Kine sehr vollstindige Entwicklung machen
die Palaemonoida durch.

Kine ungemein formenreiche Gruppe, die in eine Reihe ver-
schiedener Subtribus gegliedert wird. Die Unterscheidung der
Subtribus basiert in erster Linie auf der Ausbildung der Mund-
gliedmaBen und der Kiemen, Merkmale, die fossil i. a. nicht kon-
trollierbar sind. Von Bedeutung ist auch die Ausbildung der
Pereiopoden, vor allem der beiden vorderen Scherenfiiffe.

Den drei Subtribus

Pasiphaeoida BORRADAILE

Stylodactyloide BORRADAILE

Hoplophoroida BORRADAILE
ist gemeinsam das Vorhandensein von Kxopoditen auf den Pereio-
poden im erwachsenen Zustand, ferner der stets ungegliederte
Karpus der Pereciopoden und das Vorhandensein gut entwickelter
Scheren an den heiden vorderen Pereiopoden. Die Unterschiede
liegen vor allem in der Ausbildung der Mundgliedmafien.

An fossilen Formen ist nur eine Gattung bekannt, die sicher
[ixopoditen an den Pereiopoden besafi:

Udorella OpPEL.
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VAN STRABLEN hat fiir diese (Gattung eine besondere Familie
(Udorellidae) ausgeschieden. Da simtliche Pereiopoden kurz und
sehr gleichartig ausgebildet sind, ohne Scheren, aber alle subchelaf,
paBit die Familie in keines der drei erwihnten Subtribus. Ver-
mutlich liegt der Reprisentant eines selbstindigen primitiven, aus-

. gestorbenen Subtribus vor. Vorkommen im Oberjura.

¥ig. 6. Eucyphidea, Palacomonoida. IlLippolyle varians LEACH; rezent (n. BALSS).

Fig. 7. EBuciphidea, Udorelloida. Udorella agassizii OPPEL, ob. Malm (n. BALSS).

Die vier nibrigen Subtribus, die hierher gehiren,

- Pandaloida BORRADAILE

Psalidopoida BORRADAILE

Palaemonoida BORRADAILE

Crangonoida BORRADAILE
besitzen im erwachsenen Zustand nie Exopoditen auf den Pereio-
poden. Der Karpus der Pereiopoden ist stets ungegliedert bei den
Psalidopoida, wihrend derselbe — wenigstens an den Scheren-
fiiBen —— bei den drei fbrigen Subtribus oft gegliedert ist. Die
Entwicklung der Scheren an den beiden vorderen Pereiopoden ist
sehr verschiedenartig. Vielfach sind sie ganz oder an einem der
heiden vorderen Pereiopodenpaare riickgebildetf, oder auch nur
subchelat (Crangonoida).
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Die beiden aus dem Oberjura bekannten Gattungen Hefriga
MUNSTER und Blaeuwlla MUNSTER gehoren hochstwahbrseheinlich
den Palaemonoiden an, wihrend die ebenfalls oberjurassische
Gattung Udora MUNSTER pur ungeniigend bekannt und in ihrer
Stellung demnach sehr unsicher ist.

Eine Reihe weiterer fossiler Formen aus der Kreide (vor allem
durch SCHLUTER beschrieben) und dem Tertiir (H. v. MEYER), die
sicher zu den Kucyphiden gehoren, sind zu schlecht erhalten, als
dal sich iiber ihre systematische Stellung Sicheres aussagen lief3e.

Bemerkenswert ist, daB die Eucyphiden im Gegensatz zu den
Penaeiden sich nur bis zum Oberjura zuriickverfolgen lassen, sowie
daB} die Palaemonoiden die einzige Gruppe darstellen, die eindeuntig
bis zum Oberjura zuriickgehen.

2. Abteilung Herpocarida

Korper zylindrisch, selten dorsoventral abgeplattet, mit meist
langem, aber - riickgebildetem Abdomen. Panzer meist weichhiutig.
Antennen mit finfgliedrigem, freiem Stiel und meist mit Skaphocerit.
Dritter Maxillipede beinformig, sechs- oder siebengliedrig. Pereio-
poden sechsgliedrig. Die Kindglieder der beiden ersten Pereiopoden-
paare sehr verschiedengestaltig. Stylamblys vorhanden oder reduziert.
Kiemen Prichobranchien oder Phyllebranchien.

1. Tribus Thalassinidea DANA'Y)

Karapax weichhiutig, meist mit linea thalassinica. Abdonien
lang, erstes Abdominalsegment wesentlich schwiicher als das zweite.
Pleuren der Abdominalsegmente -+ reduziert. Frontalteile des
Panzers nicht mit dem Epistom verbunden. Antennenstiel mit oder
ohne Skaphocerit. Dritter Maxillipede sechsgliedrig; distale Glieder
mitunter verbreitert. Das erste oder die beiden vorderen Pereiopoden-
paare mit Scheren oder auch nur subchelat. Funftes Thorakal-
segment beweglich. Stylamblys meist vorhanden, vielfach auch
reduziert. Uropoden mit oder ohpe Didresis. Kiemen sind "f'richo-
branchien. ’

Die Ontogenie ist verschieden stark abgekiirzt, am stirksten
bei den Axiiden, die nur zwei larvale Stadien durchlaufen, wibrend
in den iibrigen Familien fiinf oder sechs vorhanden sind. Mysis-
larve stets vorhanden; bei den Axiiden beginnt die freie Entwicklung
auf diesem Stadinm, wihrend sonst die Zoéa das erste freie Stadium
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ist. Bezeichnend ijst, dafl an dem letzten, oder auch den beiden
letzten Pereiopodenpaaren kein Exopodit mehr angelegt wird. Ab-
trennung der Uropoden und des Telsons erfolgt gewthnlich erst
verspitet. ;
Familie Aziidae Bare. Rostrum gut entwickelt, flach
_dreieckig. Karapax ohne linea thalassinica. Geileln der Antennulen
gut entwickelt. Antennenschuppe als beweglicher Anhang zwischen
dem zweiten und dritten Stielglied. Jrstes Pereiopodenpaar mit

d ¢
Fig. 8. Thalassinidenscheren: a Awius, rezent; b Gebia, rezent; ¢ Callianassa, rezent;
d Etallonia, ob. Malm.

groBen unsymmetrischen, zweites mit kleinen symmetrischen Scheren.
Abdominalpleuren gut entwickelt. Stylamblys vorhanden. Didresis
vorhanden oder fehlend.
An fossilen Formen gehoren hierher:
Gattung Protexius BEURLEN %) ans dem Jura und Etfallonia OPPELY) aus dem Oberjura.
Ungeniigend bekannt, daher nicht sicher einzureihen ist
Gebia clypeata CART., vermutlich zu Protaxius, vielleicht zu Mecochirus gehorig!s).
Gebio, dura MOER. Vermutlich Reprisentant eines selbstindigen Genus den Axiiden an-
gehvrend.  Malm.

Familie Laomediidae BORRADAILE. Rostrum gut ent-
wickelt. Linea thalassinica vorhanden. Geileln der Antennulen
kurz. Antennenschuppe fehlt. Krstes Pereiopodenpaar mit grofien
symmetrischen Scheren, zweites einfach oder subchelat. Abdominal-
pleuren gut entwickelt. Stylamblys fehlt. Didresis vorhanden.

Scheren vom Typus der Laomediiden bis jetzt nicht bekannt.
Moglicherweise sind solche Scheren als zu Nephropsiden gehorig
beschrieben worden, da die Scheren in mancher Hinsicht an diese
Familie erinnern.



339 Systematik und Stammesgeschichte der Dekapoden [16

Familie Thalassinidae DANA. Rostrum gut entwickelt.
Linea thalassinica vorhanden. Antennenschuppe fehit. KErstes und
zweites Pereiopodenpaar subehelat. Abdominalpleuren klein. Drittes,
viertes und fiinftes Pleopodenpaar mit Stylamblys. Difiresis {ehlt.

Fossile Vertreter sind anbekannt. Rezent vur eine Gattung.

Familie dztanassidae SCHMITT. Rostrum schwach ent-
wickelt. Linea thalassinica vorhanden. Erstes Perelopodenpaar
mit unsymmetrischen Scheren, fiinftes Paar subchelat, die ibrigen
mit einfachen Klauen. Abdominalplenren reduziert. Stylamblys
fehlt, ebenso Didresis.

Nur eine lebende Gattung, fossile Formen unbekannt.

Familie Callzanassidae BATE. Rostrum gut entwickelt
oder klein. Tinea thalassipica vorhanden. Antennenschuppe re-
duziert.  Frstes Pereiopodenpaar mit Scheren oder subchelat.
Zweites Perelopodenpaar mit normaler Schere oder einfacher Klaue,
Abdominalpleuren reduziert oder ganz fehlend. Mit oder obne
Stylamblys, ohne Difresis.

Protocallionassinae n. subfam. Pleuren des ersten Ab-
dominalsegments fehlend, an den folgenden Abdominalsegmenten
miBig entwickelt. Irstes Scherenpaar gut entwickelt, grofl, un-
symmetrisclr. ]

Ausgestorbene Unterfamilie; hierher
Gattung DProtocallianassa n. gen.'®).  Obere Kreide,

Upogebiinae BORRADAILE und Callianassinae BORRADAILE
sind beide durch vollstindiges Feblen der Abdominalpleuren charak-
terisiert. Die Unterschiede bestehen in dem breiten (Upogebiinae),
bzw. Kleinen (Callianassinae) Rostrum sowie dem symmetrischen
bzw. unsymmetrischen ersten Pereiopodenpaar.

Zahlreiche fossile Scherenreste aus dem Tertidr, zum groflen Teil auch aus der
Kreide sind durchweg als Callianassa-Scheren beschrieben. Sie gehiren zweifellos nicht

alle dieser Gattung an; ja, nach der Ausbildung der Scheren zu schlieBen, dirften unter

diesen beide Uuterfamilien (Tpogebiinae und Cellianassinae) vertreten sein.
2. Tribus Paguridea HENDERSON

Kephalothorax meist weickhiutig in verschiedene, gegenein-
aunder hewegliche Platten geteilt, entweder gerundet ohne Seiten-
kanten oder seltener mit Seitenkauten; dann krabbeniibnlich und
fest. Abdomen meist unsymmetrisch, weich, mitunter unter das
Sternum geschlagen. Kephalothorax nicht mit dem Epistom ver-
bunden. Antennenstiel mit stachelférmiger Schuppe. AuBerer
MaxillarfuB} siebengliedrig, beinformig. Krstes Pereiopodenpaar mit
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kriftigen, stark unsymmetrischen Scheren. Das fiinfte oder auch
das vierte und finfte Pereiopodenpaar klein, reduziert, subchelat
oder mit einfacher Klaue. Uropoden vorhanden oder fehlend. Kiemen
Trichobrapchien oder hiufiger Phyllobranchien. Sexualanhiinge in
beiden Geschleehtern fehlend. Genitaloffnungen koxal gelegen.

Die Ontogenie ist stark abgekiirzt, normalerweise ungefihr
vier larvale Stadien. FEin Mysisstadium wird unterdriickt, indem
an den Pereiopoden nie mehr KExopoditen zur Anlage kommen
(Metazoga). An den drei Maxillipeden treten noch Kxopoditen auf.
Der Metazoga folgt ein dem Megalopastadium der Brachyuren ent-
sprechendes, als Glaukotho& bezeichnetes Dekapodidstadium.

Die Familie Pomatochelidae STEBB. (= Pylochelidae BATE)
zeichnet sich durch ein normal symmetrisches Abdomen aus, dessen
Terga noch verkalkt sind und an dem noch simtliche Pleopoden
zur Entwicklung kommen. Sie sind in der Gegenwart auf die Tief-
see beschrinkt und verkriechen sich in Dentalienschalen und
dhnlichem. Demgegeniiber ist bei den Paguridae DaNa der
hintere Abschnitt des Karapax weich, ebenso sind die Terga der
Abdominalsegmente nicht mehr verkalkt, das Abdomen selber ist
stark asymmetrisch. Die Pleopoden kommen meist nur noch aunf
der einen Seite zur Kntwicklung. Die Kiemen sind bei der ersten
Familie stets Trichobranchien, in der zweiten meist Phyllo-, nur
noch selten 'l'richobranchien.

Die Scheren, die bei der Weichhintigkeit des Karapax und
des Abdomens allein crhaltungstihig sind, sind in beiden Familien
sehr &hnlich, so daBl eine Unterscheidung auf Grund dieser nicht
moglich ist. Die Beschrinkung der Pomatocheliden auf die Tief-
see und ihre primitivere Organisation (Trichobranchien, symmetrisches
Abdomen) deutet auf ein relativ hohes Alter. Da auferdem das
Vorkommen in der Tiefsee zweifellos durch sekundiire Kinwanderung
in groBere Tiefen bedingt ist (cf. Eryonidea, Galatheidea, viele
Brachyuren), diirften die jurassischen Funde vielleicht zweckmiBiger
denPomatocheliden als den Paguriden zugeteilt werden. Es handelt sich
dabei um folgende, allerdings nur aus Scheren bekannte Gattungen,
wobel aber der ganze Scherenhabitus eindeutig auf Paguridea hinweist:
Gattung Gontockirus ETALLON und Palaeopagurus VAN STRAELEN aus dem Lias bis Malm.
Gattung Orhomalus ETALLON aus dem Dogger bis Malm.

Gattung Pustulina QUENSTEDT aus dem Malm?!8).

Aus der Kreide sind nur unsichere Reste bekanntgeworden, wihrend aus dem

Tertiir die lebenden Gattungen Fupagurus, Paguristes, Pagurus, Dardanus und Petrochirus

begchrieben werden,
Fortsehritte der Geologic u. Palacontologie. Heft 26 (Beurlen) 22
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Die Familie Coenobitidae DANA steht den Paguriden sehr
nahe, lebt aber terrestrisch. Fossile Reste unbekannt.

Die beiden Familien Lomisidae BOUVIER und Lithodidae
BouUviER zeichnen sich durch ein fest unter das Sternum geschlagenes
Abdomen und dadurch bedingten Krabbenhabitus aus. Trotzdem
der Karapaxpanzer hei beiden recht kriftig ist, sind fossile Formen
unbekannt. Ks dirfte sich erst um jiingere Gruppen dabei handeln.

a b e d

Fig. 9. Paguridenscheren: a Paguristes, rezent; b Parapaguwrus, rezent, ¢ FKupagurus,
rezent; d Orhomalus Deslongchampsi Hée, Lusitanien (n. VAN STRAELEN).

3. Unterordnung Palinura un. subordo

Karapax zylindrisch langgestreckt, biufiger jedoch dorsoventral
abgeplattet, dann mit scharfem Seitenrand. Abdomen stets kriftig
entwickelt, so lang oder linger als der Karapax. Stiel der duBeren
Antennen funfgledrig, frei oder teilweise verwachsen. Skaphozerit
vorhanden oder fehlend. Dritte MaxillarfiilBe kriftig beinformig,
siebengliedrig, seltener mit verbreiterten Gliedern. Pereiopoden
sechs- oder siebengliedrig, meist alle mit einfacher Klaue endigend,
nur das fanfte Paar hiufig sabchelat. Wo auch die vorderen
Pereiopoden Scheren tragen, befindet sich der Daktylus auf der
AnBenseite. Pleopoden mit Stylamblys. — Kin eigentliches Rostrum
fehlt entweder ganz oder ist — in wenigen Fidllen — nur schwach
entwickelt. Im Normalfall ist der Stirnrand breit, quer abgesfutzt.

Die Unterordnung der Palinure ist eine deutlich und klar
umschriebene Gruppe. Ihre Selbstindigkeit zeigt sich auch in ihrer
Ontogenie, soweit sie bei den rezenten Formen bekannt ist. Die
erste freie Larve ist stets eine Mysislarve, aber mit starken kajno-
genetischen Abwandlungen gegeniiber dem Normalfall (Eryoneicus,
Phyllosoma).
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I. Abteilung Glypheidea (nov.)*)

Karapax zylindrisch, schwach dorsoventral abgeplattet, bel
hoher differenzierten Formen mitunter schwach lateral zusammen-
gedriickt. Antennenstiel frei, fiinfgliedrig, mit breit blattformiger
cder dornformiger oder ohne Deckschuppe. Die vorderen Pereio-
poden stets in einfachen Klauen endigend, die hinteren mitunter
subehelat. Karapax deutlich gegliedert, stets durch eine kriiftige
Nackenfurche, meist noch durch zwei Riickenfurchen. Uropoden
und Telson vollkommen verkalkt, mit oder ohne Didresis. Schwaches
gerundetes oder zugespifztes Rostrum vorhanden.

Die Ontogenie dieser vollkommen erloschenen Abteilung ist
unbekannt.

Tribus Pemphicoida (nov.) )

Karapax zylindrisch bis schwach depressiform, ohne Seitenrand,
mit breitem gerundetem Rostrum. Panzerung kriftig. Oberfliche
stark skulptiert. Oberflichengliederung sehr differenziert. Die
Orbita ist schmal, oben durch den Seitenrand des Rostrums, unten
durch einen Suborbitaldorn geschiitzt. Antennulen mit kurzen
GeiBeln und kurzen zylindrischen Stielgliedern. AuBere Antennen
mit langen kriftigen Geieln; Stiel finfgliedrig, mit zylindrischen,
dicken, kurzen Stielgliedern wund breit blattformiger Deckschuppe.
Dritter Maxillarfui groB, beinformig. Pereiopoden. mit einfachen
Klauen, zweites und drittes Paar vielfach subchelat. Hrstes Pereio-
podenpaar sechsgliedrig. Abdomen kriiftig. Telson breit, gerundet
quadratisch. Uropoden oval, mif Diiresis.

Hierher nur eine Familie

Pemphicidae VAN STRAEL.
von der nar eine Cattung - (Pemphexr H. v. MEYER) mit wenigen
Arten aus dem germanischen Muschelkalk bekannt geworden ist.

Tribus Glypheoida VAN STRAELEN

Karapax zylindroidisch oder schwach lateral zusammengedriickt.
Dreieckiges Rostrum vorhanden. Panzer fest oder auch ziemlich
ditnn. Nackenfurche stets kriftig, dahinter zwei parallele, 1+ kriiftige
Riickenfurchen. (Geiffeln der Antennulen kurz oder mibig lang.
Geifeln der Antennen lang, ebenso der fiinfgliedrige Stiel, dessen
Glieder zylindrisch sind. Deckschuppe schmal dornférmig oder

fehlend. Dritter Kieferfu kriftig, beinformig. Pereiopoden durch-
29%
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weg mit Klauen; erstes Paar stets wesentlich kriftiger als die
iibrigen. Abdomen lang. Uropoden mit oder ohne Didresis.
Fam. Glypheidae WINCKLER. Karapax zylindrisch, kriftig
bepanzert. Nackenfurche und Riickenfurchen deutlich. Vor der
Nackenfurche verschiedene — meist drei jederseits — Lingskanten.
Stiel der Antennen mit dornférmiger, schmaler, vielfach ziemlich

Fig. 10. Glypheidca, Pemphicoida. Karapax von Pemphix Suewrii, ob. Muschelkalk
(n. ASSMANN).

langer Deckschuppe. Augen, soweit bekannt, langgestielt. Erster

Pereiopode sehr kriftig, aber nie besonders verlingert. Uropoden

stets mit Didresis.

Die Hauptentfaltung der Familie fillt in den Jura. Ks sind
folgende Gattungen bekannt:

Gattung Letogaster H. V. MEYER em. W UST.®). Verschiedene Arten aus dem germanischen
Muschelkalk. Eine von ETALLON beschriehene Art aus dem Buntsandstein konnte
bis jetzt nicht bestitigt werden.

Gattung Aspidogaster ASSMANN®3), german. Muschelkalk.

Glypheidarum n. gen. (?) tantalus WOHRMANN sp., Raibler Schichten.

Gattung Glyphea H. V. MEYER em. BEURL. Im ganzen Jura verbreitet. Nach der
Skulptur empfiehlt es sich, zwei Untergattungen zu unterscheiden:

- Untergatf. Glyphea n. subg., mit einfachen Hockern.
Untergatt. Squamosoglyphea n. subg. ), Hocker schuppenformig.
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Gattung Glypheopsis BRURLEN, Jura, vermutlich bis ins Senon reichend.
Gattung 7rachysoma BELL, London clay, Glypheopsis sebr nahestehend.
Gattung Paraglyphea BEURLEN, im ganzen Jura verbrejtet.

Gattung Pseudoglyphea OPPEL em. BEURLEN2%), Lias aund Dogger.

Fam. Mecochiridae VAN STRAELEN. Karapax zylindrisch
oder schwach lateral znsammengedriickt. Panzer mabig kriftig bis
diinn. Nackenfurche kriftig, nach vorn verschoben, Riickenfurchen
sehr schwach. Geifieln der Antennulen kurz, Geifeln der Antennen
lang. Antennenstiel zylindrisch, lang, ohne Deckschuppe. Augen-
stiele kurz. Pereiopoden mit ‘einfacher Klaue; erstes Paar stark
verlingert. Uropoden mit oder ohne Diiresis.

S
)

I

Fig. 11.  Glypheidea, Glypheidae. Glyphea pseudoseyllorus SCHLOTH., ob.fMalm
(n. OPPLL).

Hauptentfaltung im Jura. Hs sind folgende Gattungen bekannt:

Gattung Scapheus WOODWARD aus dem Lias.

Gattung Eumorphia H. V. MEYER nov. em. ¥, Lias bis unterer Malm.

Gattung Selenisca H. V. MEYER ?%), Malu.

Gattung Mecochirus GERMAR, verbreitet im ganzen Jura.

Gattung Meyeria MC COY, untere Kreide.

(?) Gattung Praeatya WOODWARD auvs dem englischen Lias ist sehr ungeniigend bekannt,
diirfte aber hierher gehoren.

2. Abteilung Erygonidea DBE HAANZY)

Karapax breit, dorsoventral abgeplattet, mit scharfem, meist
gezihntem Seitenrand. KEigentliches Rostrum nicht vorhanden; Stirn-
rand breit, rechteckig abgestutzt, meist glatt, gerade oder konkav.
Antennulen mit dreigliedrigem normalem Stiel, manchmal wmit
Stylozerit. AuBere Antenmen mit kurzer oder verlingerter Geiflel,
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freiem fiinigliedrigem Stiel und schwacher Deckschuppe. Augen
entweder wohl entwickelt, dann meist mit kurzem und reduziertem
Stiel, oder aber riickgebildet zu fanktionslosen Rudimenten. Seiten
des Karapax nach unten umgeschlagen nnd fest mit der Pterygo-
stomialregion verwachsen. Dritter Maxillarful fianfgliedrig ohne
Exopodif; entweder einfach beinformig oder mit verbreiterten
Basalgliedern. Pereiopoden alle siebengliedrig. Die vier vorderen
oder alle fiinf Paare mit charakteristisch gestalteten Scheren, deren
Dactylus stets auf der AuBenseite sitzt. Abdomen lang, ebenfalls
dorsoventral abgeplattet; Abdominalsegmente mit Mittelkante.

e

Fig.12. Glypheidea, Mecochiridae. Mecochirus longimanus SCHLOTH., ob. Malm (n. OPPEL).

Telson und Uropoden vollkommen verkalkt. Telson schmal, spitz,
dreieckig oder gerundet. Uropoden mit oder ohne Dilresis.

Ontogenie der wenigen rezenten Vertreter dieser Abteilung
sehr charakterisch. Larve als fryoneicus beschrieben. Das erste
freie Stadium ist eine Mysislarve, bei der die beiden hinteren
Maxillipeden einen kriftie entwickelten Kxopoditen besitzen; die
zwel vorderen Pereiopodenpaare sind ebenfalls schon wohl ent-
wickelt und tragen einen Ixopoditen. Die hinteren Pereiopoden
sind erst als kleine Stummel angelegt. Schon auf dem folgenden
zweiten Stadium verschwinden die Exopoditen auf den Maxillipeden
und den beiden vorderen Pereiopoden. Die drei hinferen Percio-
poden legen iiberhaupt keinen Kxopoditen mehr an. Die Larve
besitzt stets einen dick kugelig geblihten, charakteristischen
Cephalothorax mit eigenartiger Bestachelung.
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Familie Tetrachelidae n. fam. Karapax gerundet recht-
eckig, mifig stark verbreitert. Regionengliederung stark diffe-
renziert. Augen wohl entwickelt, nach vorn gerichtet, in schwachen

a b

Fig. 13.  Eryonidea. a Karapax von Tefrachela, Raibler Schichten (n. GLAESSNER);
b Karapax von Coleia barrovensis MCCOY, Tias (n. WOODWARD).

Ausschnitten des Vorderrandes, seitlich des breiten Stirnrandes.

Antennengeifleln kurz. Dritter Maxillarful mit verbreitertem Ischium.

Telson breit gerundet; Didresis vorhanden.
Hierlier nur eine Gattung:

Tetrachela REUSS, aus den Raibler Schichten.

Familie Coleiidae VAN
STRAELEN. Karapax breit, oval
rechteckig. Rostralrand breit, in
der Mitte konkav eingebuchtet.

Seitlich desselben mifiig tiefe Kin-
buchtunpgen, in denen die wohl
entwickelten, kurzgestielten Augen

sitzen. Oberfliche des Karapax

mit drei Lingskanten und einer

kriiftigen Nackenfurche. Antennen-  Fig. 14. Eryonidea. Karapax von Hryon
geiﬁeln kurz.  Dritter Maxillar- arctiformis SCHLOTH,, ob. Malm.
ful verbreitert. Krster Pereiopode

nicht wesentlich linger als die dbrigen. Vier Scherenpaare vor-

handen. Telson dreieckig zugespitzt. Uropoden mit Difiresis.
Hierher gehoren >
Gattung Coleie BRODERTP, aus dem Lias.
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Gattung Hellerocaris VAN STRAELEN, aus dem oberen Dogger.
Gattung Tropifer GOULD, aus dem Rhat, gehort aller Wahrscheinlichkeit nach hierher;

Stellung unsicher.

Familie Eryonidae DANA n. em. Karapax breit oval bis
appahernd kreisrund. Ohne Lingskanten, mit schwacher Nacken-
furche oder Nackenfurche fehlend. Augen gut entwickelt, gestielt
beweglich oder auf sehr kurzem Stiel. Nicht pach vorn gerichtet,
wie bei den iibrigen Familien, sondern nach der Seite. Augenstiel
seitlich der Basis der dufleren Antennen ansetzend. Antennen-
geiffeln kurz. Dritter Maxillarfull mit verbreitertem Ischium.
Seitenrand des Karapax scharf, ausgelappt. Vier Pereiopodenpaare
mit Scheren; vorderes Paar wesentlich verlingert. Telson dreieckig
zugespitzt oder rechteckig abgestutzt. Uropoden ohne Didresis.

Hierher gehoren folgende Gattungen:

Gattung Proeryon BEURLEN, ob. Lias.

Gattung Eryon DESMAREST, ob. Dogger bis ob. Malm
Gattung Cyclocaris n. gen.?®), ob. Malm.

Gattung Knebelia VAN STRAELEN, ob. Malm.

Familie Polychelidae n. fam. Karapax rechteckig, nur
maBig breit. Rostralrand konkav. Seitlich desselben tiefe rund-
liche, nach vorn gerichtete Augenausschnitte, wie bei den Coleiiden.
Augen jedoch nur rudimentidr oder ganz riickgebildet. Antennen-
geiBeln lang. Dritter MaxillarfuB einfach beinformig ohne ver-
breitertes Ischium. Vier, vielfach fiinf Pereiopoden mit Scheren.
Krstes Paar stark verlingert. Telson schmal, zugespitat, dreieckig
oder rechteckig abgestutzt. Uropoden ohne Diéresis.

Die Polycheliden sind die einzige Familie, die auch rezente
Vertreter aufweist; dieselben jedoch auf die Tiefsee beschrinkt.
Hierher gehdren aufler den beiden lebenden Gattungen Polycheles

(= Pentacheles) und Willemoesia folgende fossile Gattungen:
Gattung Paloeopeniacheles V. KNEBEL, ob, Malm. )
Gattung Palaeopolycheles V. KNEBEL, ob. Malm.

Gattung Willemoestocaris VAN STRAELEN, ob. Dogger.

3. Abteilung Scyllaridea STEBBING *) (= Loricato HELLER)

Karapax zylindriseh oder dorsoventral abgeplattet, ohne oder
mit Seitenrand. Krstes Stielglied der dufieren Antennen mit dem
Epistom verwachsen. Skaphozerit fehlt. Dritter Maxillarfu bein-
formig, ohne verbreiterte Glieder, mit Kxopodit. Segment der
inneren Antennen und Kpistom teilweise mit dem Karapax ver-
wachsen. Perelopoden durchweg sechsgliedrig, stets mit einfacher
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Klave. Nur das fiinfte Pereiopodenpaar beim Minnchen vielfach
subchelat. Telson breit, gerundet quadratisch. Telson und Uro-
poden in einen proximalen verkalkten und einen distalen weich-
niuntigen Abschnitt geteilt. Die Kiemen sind Trichobranchien.
Die Ontogenie ist sebr charakteristisch. Das erste freie
_ Larvenstadium ist die Mysislarve, die jedoch als Phyllosoma stark

Rig. 15. Eryonidea, Karapax von Polycheles fyphlops HELLER, rezent (n. BALSS).

kinogenetisch abgewandelt ist. Der Ubergang aus dem Mysis- ins
Dekapodidstadium ist vermutlich sprunghaft.

Familic Palinuridae GrAY. Der Karapax ist zylindrisch,
ohne scharfen Seitenrand. Pleuren stark eingebogen. Augen in
kleiner oder in nur unvollkommener Orbita gelegen, die durch Ver-
wachsung des Cephalothorax mit dem Segment der inneren Antennen
gebildet wird. AuBere Antennen mit langer Geifcl. Stielglieder
kriftig, zylindrisch, bedornt. Antennulen mit kurzen Geifieln, aber
sehr langen zylindrischen Stielgliedern.
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Hierher gehoren an fossilen Formen:

Gattung Palinuring MUONSTER, vom Lias und Malm bekannt. Hier mag bemerkt werden,
daB auch die typische Phyllosoma-Larve aus dem oberen Malm schon bekannt ist.

Gattung Podocratus GEINITZ, aus dem Senon Mitteleuropas. (Einige Formen aus. der
Oberkreide Nordamerikas wurden von ORTMANN und WOODWARD als Linupa-
rus bestimmt, aber von RATHBUN mit Podocrafus vereinigt. Neben weitgehenden
Ahnlichkeiten bestehen aber doch gewisse Unterschiede; so sind die Abdominal-
pleuren der amerikanischen Formen einfach dreieckig, bel PPodocratwus aber ge-
rundet viereckig und mehrspitzig. Ferner ist der Stiel der dufBeren Antennen
dinner als bel Podocratus. Generische Trennung der amerikanischen Formen

von Podocrotus diirfte sonach wohl geboten sein.)

Fig. 16,  Scyllaridea. Karapax von Ibbacus, rezent.

Gattung Furycarpus SCHLUTER, aus dem Senon Westfalens, nur ganz ungeniigend be- -
kannt.

Gattung Therops BELL, aus dem London clay.

Gattung Archaeocarabus MC COY, ungeniigend bekannt, aber wohl hierher gehirig. Aus
demy London clay.

Ein sehr unvollstindig bekanntes Stiick aus dem Obersenon wurde durch SCHLUTFR
als Palinurus (?) beschrieben.

Familie Cancrinidae n. fam. Karapax zylindrisch oder
depressiform, breit. Nackenfurche stark nach hinten ausgebuchtet.
Rostralrand von mittlerer Breite, ungefihr ein Drittel der Cephalo-
thoraxbreite. Innere Antennen kurz, diilnn. AuBere Antennen mit
kurzen dicken zylindrischen Stielgliedern und kurzer nur wenig-
gliedriger, keulenformiger Geibel.

Hierher nur eine Gattung aus dem oberen Jura:

Gattung Concrinos MUNSTER 39).

Familie Scyllaridae Gray. Karapax flach, depressiform,
mit scharfer, meist gezihnter Seitenkante. Augen in Augenhohlen
gelegen, die vom Stirnrand des Karapax gebildet werden. AuBere
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Antennen kurz. Stielglieder verbreitert, flach, blattférmig; Geiflel
ungegliedert, in ein breites, flaches, schuppenférmiges Glied um-
gewandelt.

Fossil nur eine hierhergehdrige Gattung bekannt:
Gattung Scyllaridia BELL, aus dem London clay.

4. Unterordhuug Heterura nov.

Karapax mehr oder weniger verkiirst, breit, dorsoventral ab-
geplattet, seltener kugelig. Mit meist deutlich entwickeltem Seiten-
rand. Abdomen mehr oder weniger stark reduziert, symmetrisch,
abgeflacht und mehr oder weniger vollstindig unter den Karapax
eingeschlagen. Sternum breit entwickelt. Uropoden vorhanden
oder reduziert, meist ganz fehlend. Krstes Pereiopodenpaar stets
mit Scheren, zweites und drittes Paar stets scherenlos, dagegen
vielfach das fiinfte oder auch das vierte und fiinfte Paar subchelat
und in besonderer Weise differenziert. Die Kiemen sind Phyllo-
branehien, nur in seltenen Fiallen sind noch Trichobranchien vor-
handen. '

Die Ontogenie ist in der ganzen, sehr formenreichen Gruppe
sehr charakteristisch. Das erste freie Stadium ist die Zoéa mit
nur zwel gut entwickelten Maxillipeden, deren Exopodite kriftig
sind und zum Schwimmen dienen. Die dritten Maxillipeden und
die Pereiopoden erscheinen erst auf den folgenden Stadien. In
diesen frithen Kntwicklungsstadien ist der Karapax mit langen
Schwebestacheln verziert, die jedoch in den beiden hierhergehorigen
Abteilungen verschieden ausgebildet und angeordnet sind. Bezeich-
nend ist, daB ein Mysisstadium nie auftritt, d. h. mit einer Aus-
nahme (Gattung Dromia) werden an den Pereiopoden nie mehr
Exopoditen angelegt. Das Mysisstadium ist demnach durch die
Metazoéa ersetzt. DBei der Abteilung der Brachyuren folgt der
Metazoéa das fiir diese Gruppe charakteristische Megalopa-Stadium,
in dem die Pereiopoden schon die Ausbildung des erwachsenen
Tieres zeigen, aber auf der anderen Seite noch ein makrurenartiges
ausgestrektes Abdomen mit gut entwickelten Pleopoden vorhanden ist.
Die Megalopa-Liarve schwimmt noch frei herum. Der Megalopa
folgt das Brachyurenstadinm mit eingeklapptem Abdomen.

Die Heterura sind die formenreichste Dekapodengruppe, die
offensichtlich in der Gegenwart auch noch die grofite Plastizitit
und Entwicklungsfihigkeit besitzt. Die Aufteilung in zwei Ab-
teilungen (Anomure und Brachyura) ergibt sich von selbst.
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I. Abteiluny Anomura s. str. (BOUVIER)

Karapax stets mit Seitenkante. Abdomen nur unvollstindig
unter das Sternum geschlagen. Uropoden stets vorhanden. Kpistom
nicht mit dem Karapax verbunden. Funftes Pereiopodenpaar klein
und umgebildet.

Tribus Galatheidea HENDERSON?!)

Korper symmetrisch, dorsoventral abgeplattet, mit gut ent-
wickeltem Abdomen und meist breitem Schwanziicher. Cephalo-
thorax meist mit gut entwickeltem Rostrum. Antennenstiel vier-
oder fuanfgliedrig, mit oder ohne Schuppe. Dritter Maxillarfuf
siebengliedrig, beinformig oder mit verbreiterten Gliedern. Pereio-
poden sechsgliedrig. [unftes Pereiopodenpaar subchelat. Kiemen
meist Phyllobranchien, selten Trichobranchien.

Familic Adegletdae DANA. Kiemen 'T'richobranchien. An-
tennenstiel finfgliedrig, ohne Schuppe. Rostrum dreieckig, glatt,
mit Mittelkante. Nur eine Gattung im Siiwasser von Stdamerika.
Fossil unbekannt.

Familie Chivostylidae OrTMANN. Phyllobranchien. Die
Arthrobranchien auf die Seiten des Karapax heraunfgeriickt. An-
tennenstiel flinfgliedrig mit dornférmiger Schuppe. Pleopoden z. T.
reduziert. Rostrum dreieckig glatt oder dornférmig, ohne Mittel-
kante. Meist in der Tiefsee.

Familie Galatheidae DANA. Rostrum gut entwickelt, drei-
eckig oder dornfirmig, glatt oder mit gezihntem Rand. Kiemen
sind Phyliobranchien. Die Arthrobranchien in normaler Stellung.
Antennenstiel viergliedrig, mit rudimentirer Schuppe oder Schuppe
fehlend. Litoral und Tiefsee.

Unterfamilie Galatheinoe ORTMANN, wmit gut entwickelten
Augen. Hierher die Gattung Galathea WABR., die vom Dan an
bekannt ist.

Gattung Palaeomunida TOR., steht Galathea sehr nahe, vielleicht sogar identisch. Aus
dem Kozidn.
Gattung Profomunide u. gen.®), ans dem Dan und Paleozin.

Uuntertfamilie Munidopsinae ORTMANN, mit reduzierten Augen;
an die Tiefsee angepalit. Den Munidopsinen stehen sehr nahe die
Gattungen

Galatheites BALSS (=: Gustrosacus H. V. MEYER),

Palaeomaidopsts VAN STRAELEN,

Munitheites LORENTHEY,
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gimtlich aus dem Jura stammend. Doch diirften hier die Augen noch wohl entwickelt
gewesen sein, so dafl eine unmittelbare Zureihung zu den Munidopsinae nicht zweck-
miBig erscheint. Diese Gattungen wiren daher in eimer dritten Unterfamilie, Gala-
theitinage n. subfam., zu vereinigen. Die Galatheitinen zeigen auch nahe Beziehungen
zu den Chirostyliden.

Familie Porcellanidae HENDERSON. Rostrum breit und
kurz, oft fehlend. Kiemen sind Phyliobranchien. Abdomen brachy-
urenfihnlich eingeschiagen.

¥ig. 17. Galatheiden. Munidopsis Chwni DOFLEIN, rezent. Habitusbild des Karapax
(die reiche Behaarnng ist weggelassen) (n. DOFLEIN u. BALSS).

Aus der oberen Kreide hat MiLNE EDWARDS 1882 einen Deka-
poden beschrieben — aber nicht abgebildet —, der sehr gut er-
halten, einwandfrei der Gattung FPorcellane zuzurechnen sei (P.
antiqua, M. EDW.). Weitere fossile Funde sind nicht bekannt
geworden.

Tribus Hippidea DE HAAN)

Korper gerandet, mit unter das Sternum geschlagenem Ab-
domen. Cephalothorax mit Seitenkante. Aufere Antennen mit
fiunfgliedrigem Stiel, selten mit Schuppe. Dritter MaxiliarfuB bein-
formig oder verbreitert als Deckel. Pereiopoden sechsgliedrig.
Nur das erste Paar mit Scheren oder auch ohne solche. Fiinftes
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Pereiopodenpaar klein reduziert, in der" Kiemenhohle liegend.
Kiemen sind Phylobranchien. Uropoden vorhanden, aber keine
Schwanzficher bildend.

Nur zwei Familien: Albuneidae STIMPSON, mit Scheren
an dem ersten Pereiopoden, abgeplattetem Karapax und schmalem
drittem MaxillarfuBl. Die lebende Gattung Blepharipoda RANDALL
beschreibt RATHBUN aus dem Oligozéin.

Hippidae STIMPSON. Ohne Scheren an den ersten Pereio-
poden. Karapax gerundet, mit seitlichen Verbreiterungen, die die
hinteren Pereiopoden von oben bedecken. Meras des dritten
Maxillarfufles verbreitert. Fossil unbekannt.

2. Abteilung Brachyura BORRADAILE

Karapax stets mit Seitenkante, meist verkiirzt und verbreitert.
Abdomen meist vollkommen unter das Sternum geschlagen, einzelne
Abdominalsegmente vielfach miteinander verwachsen. Uropoden
stets fehlend. Karapax mit dem Epistom an den beiden Seiten,
meist auch vorn in der Mitte verwachsen.

1. Tribus Dromiomorpha nov.

Karapax meist breit und gerundef, selfener zylindrisch.
Rostrum schwach, dreieckig, einspitzig oder dreispitzig, seltener
auch mehrspitzig, aber selten mit Medianeinsehnitt, der es in zwei
Hilften teilt. Augenhohlen meist unvollstindig, nur selten gut
entwickelt. Die innere Orbitalspalte bleibt jedoch meist offen.
Geschlechtsoffnungen in beiden Geschlechtern koxal oder beim
Weibchen sternal und beim Minnchen koxal, nur selten in beiden
Geschlechtern sternal.

Die in dieser Abteilung zusammengefaBten Gruppen sind schr
vielgestaltig, so dafl eine cinheitliche Diagnose kaum moglich ist.
thre Zusammenfassung war zweckmiBig, da all die verschiedenen
Formen durch Ubergangsformen miteinander aufs engste verkniipft
sind, so daf} in den Dromiomorpha im hier gegebenen Sinn stammes-
geschichtlich eine wohlumgrenzte Hinheit vorliegt, wihrend in der
fritheren Zusammenfassung der hoheren Brachyuren als Cyklo-
metopen und Katametopen und ebenso in der moderneren Zusammen-
fassung als Brachygnatha eigentlich nur die gleichen Entwicklungs-
stadien zusammengeschlossen wurden.
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1. Subtribus Dromiacea DE HAAN?)

Korper zylindrisch oder meist verbreitert und abgeplattet;
dann mit Krabbenhabitus. Stirn dreieckig, ein- oder dreispitzig,
vielfach zweispitzig. Epistom (mit einer Ausnahme) median mit
der Stirn verbunden; ausnahmslos ist es mit den Pterygostomial-
regionen verwachsen. Kpistom breit abgestutzt, Mundfeld qua-
dratisch. Dritter Maxillarful beinformig, oft auch proximal ver-
breitert. Pereiopoden durchweg sechsgliedrig, erstes Paar mit
Scheren; letztes, vielfach die beiden letzten Paare subchelat, um-
gebildet und dorsal verschoben. AufBlere Antenumen mit vierglied-
rigem Stiel, ohne Deckschuppe. — Abdomen unvollstindig und
locker oder aumch fest unter das Sternum geschlagen. Sternum
meist schmal. Uropoden rudimentir oder ganz fehlend. — Ge-
schlechtsoffnungen in belden Geschlechtern koxal. Die Kiemen
sind Trichobranchien, meist jedoch Phyllobranchien.

Familie Homolodromiidae ALCOCK. Karapax linger als
breit, zylindrisch; ohoe scharfen Seitenrand. Orbiten fehlen,
hochstens schwache Orbitalrinnen seitlich des Rostrums entwickelt.
Dritte MaxillarfiiBe beinformig, nicht verbreitert. Die Kiemen sind
meist Trichobranchien. Epipoditen auf den ersten drei Perciopeden
stets vorhanden.

In der Gegenwart gehoren nur zwei Gattangen hierher, die auf die Tiefsee
(Homolodromia MILNIX EDWARDS) oder die tiefere Flachsee (Dricranodromio M, EDW.)
beschrinkt sind. Fossil seit dem Jura bekannt. Tierher gehoren:

Gattung Pithonoton H. V. MEYER, aus dem Jura.
Gattung Mesodromilites WOODWARD, aus dem englischen Gault.
Gattung Plagiophthalmus BLLL, aus dem Cenoman und dem Dan (England, Schweden).

Familie Prosoponidae H. v. MEYER. Karapax zylindrisch.
langer als breit, ohne scharfen Seitenrand oder verkiirzt und ver-
breitert, z. I mit Seitenrand. GriBte Breite im hinteren Drittel
gelegen,  Cervikalfurche stets kriftig. Orbiten fehlen; dagegen
sind stets langgestreckte Orbitalrinnen vorhanden, die darauf hin-
deuten, daB dic Augenstiele durchweg sehr lang waren. Letztes
Pereiopodenpaar nicht dorsal verschoben.

Die Prosoponiden sind auf Jura und Kreide beschriankt und
durch folgende Gattungen bis jetzt bekannt geworden:

Gattung Prosopon H. V. MEYER, Jura, Unterkreide.

Gattung Protocarcinus WOODWARD, Jura, vor allem Dogger.

Gattuug Charassocareinus VAN STRARLEN, nur im Lias verbreitet.

Die Gattungen Leeythocaris H. V. MEYER, Ozythyreus REUSS, Nodoprosopon BEURLEN,

Coelopus ETALLON, durchweg nur aus dem Malm bekannt®®). >
Gattang Mitkracites GOULD, aus dem englischen Gault.
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Familie Dynomenidae ORTMANN. Karapax verbreifert,
von Krabbenhabitus. Rostrum dreieckig kurz, einspitzig. Orbiten
vorhanden, aber unvollstindig. Nur ein Kubpaar, das letzte, dorsal
verschoben und subchelat. Die Kiemen sind T'richobranchien, meist
Phyllobranchien.

In der Gegenwart nur durch zwei Gattungen (Dynomene LATREILLE und Acan-
thodromia M. EDW.) vertreten. Hauptverbreitung in der Kreide. Hierher gehiren:
Gattung Cyclothyrews REMES, aus dem Oberjura®®).

Gattung Eiyus MANTELL und Xanthosia BELL, aus dem Gault.

Fig. 18. Dromiacea. Karapax ¥ig. 19. Dromiacea. Karapax von Dromiopsis
von Charassocarcinus, Lias (Dynomenidae). Ob. Kreide.
(n. VAN STRAELEN).

Gattung  Trackynotus BELL, Cyphonotus CARTER-BELL, Diaulex BELL, aus dem
Cenoman und Graptocarcinus F. ROEMER, aus der Oberkreide (vielleicht bis jns
Tertiar reichend).

Gattung Dromiopsis REUSS, aus dem Senon und Dan.

Gattung Cyamocarcinus BITTNER und Pseudodromilites BEURLEN, aus dem Fozin.
Unsicher in ihrer Stellung, aber vermutlich hierher gehorig sind Polycnemidium

REUSS (Turon) und Binkhorsiia NOETLING (Maastricht).

Familie Dromiidae ALcocK. Rostrum dreieckig, mit zweil
Nebenspitzen, so daBl das Rostrum dreispitzig ist; mitunter wird
es durch Reduktion der Mittelspitze auch zweispitzig. Karapax
mit Krabbenhabitus. Scharfer Seitenrand vorhanden. Uropoden
beim Miannchen noch entwickelt. Die beiden hinteren Pereiopoden-
paare klein und dorsal verschoben. '

Hauptentfaltung in der Gegenwart. Die zahlreichen lebenden
Gattungen sind vorwiegend litoral. Dromia reicht bis ins Hozén
zariick. Fossil ist bekannt die
Gattung Noetlingia BEURL., aus dem Eozin
Gattung Dromilites MILNE EDWARDS, aus dem London clay, gehirt entweder hjerher

oder zu den Homolodromiiden.
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Familie Homolidae HENDERSON. Kigentliche Orbiten
fehlen; dagegen sind Orbitalrinnen vorhanden. Cephalothorax
langgestreckt, ohne scharfe Seitenkante, zylindrisch. Nur das
letzte Pereiopodenpaar ist verkleinert und dorsal geriickt. Uro-
poden fehlen. Kiemen sind Phyllobranchien. — Die zahireichen
rezenten Kormen sind vor allem Bewohner der tieferen Regionen.

Fossil sind bekannt:
Gattung Gastrodorus V. MEYER, aus dem Malm.
Gattung Homolopsis BELL, vom Gault bis ins Dan verbreitet.
Gattung Hoplitocarcinus BEURLEN, aus dem Senon.
Gattung Paleliomola RATHBUN, aus dem Oligozin.

2. Subtribus Oxyrrhgncha LATREILLE)

Karapax rundlich eiformig, oder langgestreckt, nach vorn
verschmilert, infolgedessen meist von unngefihr dreieckiger Gestalt
(Dreieckskrabben). - Rostrum meist in zwei lange Spitzen aus-
laufend. Kpistom gegen das Mundfeld scharf abgegrenzt. Orbiten
ganz fehlend oder nur unvollstindig, durch Verwachsung von
Supraokulardornen gebildet. Augen meist ziemlich lang gestielt.
Pereiopoden meist lang und schlank (,,Seespinnen“), Antennulen
longitudinal eingefaltet. Minnliche Geschlechistffnungen meist
koxal gelegen.

Familie Hymenosomidae STIMPSON. Karapax flach und
diinn.  Orbiten picht entwickelt. Zweites Stielglied der #duBeren
Antennen mit dem Xpistom, aber nie mit der Stirn verwachsen.
Minnliche Geschlechtséffnungen sternal.

Nur wenige rezente Gattungen, fossil ganz unbekannt.

Familie Maiidae ALCOCK®). Karapax gewohnlich kriftig
gewdlbt, nie stark abgeflacht. Seitenkante meist nicht entwickelt.
Karapax nach vorn sich verschmiilernd. Die Rostraldornen oft
stark verldngert. Orbiten fehlend oder nur unvollstindig entwickelt;
mitunfer durch kriftice und lange -Supraokulardornen vertreten.
Zweites Stielglied der iufleren Antennen mit dem Kpistom, meist
auch mit der Stirn verwachsen. Minnliche Geschlechtséffnungen
koxal gelegen.

Die selr formenreiche Familie wird vor allem nach der Aus-
bildung der Orbiten in Unterfamilien eingeteilt. Die rezenten
Gattungen sind hauptsichlich Stillwasserbewohner des tieferen
Litorals, gehen aber auch in grofle Tiefen hinab.

Unterfamilie Micromatinae n. subfam. Das zweite Stiel-
glied der fuBleren Antennen vollkommen frei, weder mit Epistom

Fortschritte der Geologie u. Palaeontologie. Ileft 26 (Beurlen) 23
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noch mit der Stirn verwachsen. Karapax mit dem Typus der

Maiiden. Die Orbiten erinnern vor allem an die Inachinen.
Hierher gehort:

Gattung Micromaia BITTNER, aus dem Eozin und Unteroligozin.

Gattung Mithracia BELL, aus dem London clay, ist moglicherweise mit Micromaia
identisch.

Gattung Pisomaia LORENTHEY, aus dem Obereozin, diirfte ebenfalls hierher gehiren,
ist aber noch sehr ungeniigend bekannt®®),

Unterfamilie Inachinae ALCOCK. Augen langgestielt;
Orbiten fehlen ganz.

Unterfamilie Acanthonychinae ALCOCK. Augenstiel ver-
kiirzt. Orbita fehlt; Auge durch cinen Supraokulardorn geschiitzt.
Hierher diirfte die

Gattung Periacanthus BITTNER aus dem Hozin?%)
gehoren.

Unterfamilie Pisinae ALCOCK. Ausgehohlter Postorbital-
zahn und Supraorbitaldorn vorhanden. Die Gattung Hyas LeacH
ist vom Miozin an bekannt.

Unterfamilie Maiinae ALCOCK. Unvollstindige Orbita
vorhanden. Die Gattung Maia LiaM. ist vom Miozin an bekannt.
Gattung Micromithrax NOETLING, aus dem Miozin. HEine Entscheidung iiber die Zu-

gehorigkeit zu der einen oder anderen Unterfamilie nicht moglich.

¥Familie Parthenopidae ALCOCK. Stirn schmal und drei-
eckig oder zweispitzig. Karapax dreieckig oder pentagonal. Seiten-
rand nicht zugeschiirft. Orbita vorhanden. Basalglied der duBleren
Antennen f{rei, nicht verwachsen, zylindrisch, meist in die innere
Orbitalspalte eingeklemmt. Scherenfui — im Gegensatz zu den
Maiiden — wesentlich ¢réfer als die iibrigen Pereiopoden und
ziemlich steif. Minnliche Geschlechtsoffnungen koxal.

Von den beiden Unterfamilien Parthenopinae MIERS und
Fumedoninae MIERS ist nur die erstere fossil vertreten, und zwar
vom FKozin an:

Gattung Phrynolambrus BITTNER im Eozin.

Die Gattung Mesorhoea STIMPSON soll vom Miozdn an auftreten. Verschiedene

,Lambrus“-Arten aus dem FEozdin und Miozéin gehbren sicher hierher, doch ist die

Gattungszugehirigkeit durchaus unsicher.

3. Subtribus Ocypodoida (nov.)*")

Karapax breit, viereckig oder abgerundet, mehr oder weniger
gewdlbt bis flach. Stirn schmal und vorragend, nur selten maBig
verbreitert.  Orbiten fehlen, dafir sind lange Orbitalrinnen
seitlich der schmalen Stirn vorhanden, so daB ein breiter Vorder-
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rand abgeschieden wird. Die Augenstiele meist stark verlingert;
die Augen gewohnlich grol entwickelt. Aufiere Antennen meist
sehr klein. Antennulen gewdhnlich ohne besondere Antennular-
gruben, meist parallel zueinander, nur selten quergestellt, stets
sehr klein. Sternum sehr breit. Geschlechtsoffnungen in beiden
Gleschlechtern sternal gelegen.

Fig. 20. Oxyrrhyncha. Secyramathia Hertwigi DOFLEIN, Habitusbild, rezent.
(n. DOFLFIN).

Familie Retroplumidae GiLr. Karapax flach, gerundet
viereckig. Stirn sehr schmal, frei iiber das Interantennularseptum
vorragend. Stiele der Antennulen grof3, nicht in Antennulargruben
eingefaltet. Orbiten und Orbitalrinnen fehlen. Augen langgestielt,
aber reduziert. TEpistom fehlt. AuBere Antennen miiBig lang.
Sternum  breit. Minnliche Geschlechtsofinung koxal miindend,
aber in einem Gang bis auf das Sternum verlagert. Dritter
Maxillarfull schmal, beinformig. Finfter Pereiopode -reduziert,

subdorsal.
23%
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Die einzige rezente Gattung (Retropluma GILL) kommt nur
in der Tiefsee (Indischer Ozean) vor. Fossil:

Gattung Archaeopus RATHBUN, obere Kreide von Nord-

amerika ).

Kamilie Mictyridae Dana. Karapax kugelig. Stirn schmal,
abwirts gebogen. Antennulen senkrecht zueinander gestellt, nicht
quer eingefaltet. Orbiten fehlen. AuBere MaxillarfiiBe breit, blatt-
formig. Atemoffnungen am Hinterrand des Karapax.

Hierher nur eine, in der Ebbezone des Indischen Ozeans
lebende Gattung Mictyris LATREILLE; fossil unbekannt.

Familie Ocypodidae ORTMANN. Karapax viereckig oder
gerundet viereckig, nur mifig gewdslbt. Stirn sehr schmal oder
mébig breit, vorragend. Orbitalrinnen sehr lang und gut umgrenzt.
Supraorbitalrand stets ohne Kinschnifte. Antennulargrube vor-
handen; aber Antennulen sehr klein, meist parallel zueinander
gerichtet, nur selten quergestellt. Antennen sehr stark reduziert.
Augenstiel meist stark verlingert. Auberer MaxillarfuBl sehr ver-
breitert.

Drei Unterfamilien (Ocypodinae MIERS, Scopimerinae KEMP,
Macrophthalminae DANA) werden unterschieden, die alle in der
Ebbezone der tropischen Meere, vor allem in der indopazifischen
Region, leben. Fossil als reine Strandbewohner und als an die
Ebbezone extrem angepafit ziemlich selten.

Fossil sind bekannt:

Gattung Goniocypoda WOODWARD aus dem Eozin, vermutlich zn den Ocypodinae
gehorig.

Gattung Macrophthalmus LATREILLE (in der Gegenwart auf den indischen Ozean be-
schrinkt), vom Miozdn an, und zwar in Siideuropa bekannt.

AuBerdem Gattung Lérentheya BEURLEN aus dem Mitteleozdn und Ocypodidae
n. gen. (Goniocypoda sulcata CARTER) aus dem Neokom.

4. Subtribus Cancriformia GLAESSNER ‘%)

Karapax langgestreckt oval oder meistens rundlich bis stark
verbreitert und queroval. Stirn meist schmal, dreieckig, unpaar
gezihnt, wobei in der Regel ein kriftiger Mittelzahn und zwei
sehwichere Nebenzihne vorhanden sind. Mitunter ist die Stirn
auch verbreitert und gezihnt. Orbiten meist wohl entwickelt,
aber Supraorbitalrand stets mit zwei Fissuren, die die Entstehung
desselben aus drei Kinzelloben deutlich erkennen lassen. Seiten-
rand meist zugeschiirft. Vorderseitenrand gezihnt und meistens
vom Hinterseitenrand deutlich getrennt. Vorderrand des Endostoms



37] Das System 353

wenig scharf. Antennulen longitudinal gestellt oder schrig ein-
gefaltet. Minnliche Geschlechtsoffnangen koxal gelegen.

Familie Corystidae Danwa. Karapax linglich oval, nicht
verbreitert. Seitenrand unscharf. Kpistom gegen das Mundfeld
unscharf begrenzt. Augenhihlen unvollkommen (aus unvollkommen
verschmolzenen Suprackularloben gebildet). Antennulen lings-
gerichtet. Stiel der Antennen frei.

Die in der Gegenwart nicht sehr formenreich entwickelte Familie ist fossil nicht

sicher nachgewiesen. Vielleicht gehoren die beiden miozéinen Gattungen Andorina
LORENTHEY und Microcorystes LORENTHEY hierher.

Fig. 21. Oeypodoida. Karapax von Macrophthalmus, Tezent.

Familie Afelecyclidae ORTMANN. Karapax rundlich, aber
nicht wesentlich verbreitert. Seitenréinder gut entwickelt; Vorder-
seitenrand gezihnt aber nicht scharf vom Hinterseitenrand getrennt
und die Vorderseitenrandbezahnung viclfach auf den . Hinterseiten-
rand itbergreifend. Stirn schmal und kurz, einfach dreieckig oder
unpaar gezibnt. Antennulen longitudinal. Antennen in der inneren
Orbitalspalte stehend, mit zylindrischen Stielgliedern, von denen
das zweite die Stirn erreicht. Antennengeifieln kinnen fehlen.
Hpistom nicht scharf gegen das Kndostom abgegrenzt. —

Von den beiden Unterfamilien, Acanthoeyclinae ALCOCK und Thitnge ALCOCK
sind fossile Vertreter unbekannt, wihrend die dtelecyclinae ALCOCK mit Avitelmessus

RATHBUN aus der oberen Kreide bekannt sind; Afelecyclus M. EDW. selber reicht bis
ins Miozin zuriiek.

Familie Lobocarcinidae n. fam. Stirn miBig breit, paarig
gezihnt (4—6 Zihne). Supraorbitalrand aus drei unvollstindig
verschmolzenen Supraokularloben gebildet: Antennulen schrig ein-
gefaltet. Stielglieder der Antennen zylindrisch. Xarapax stark
verbreitert; Vorderseitenrand stark zerlappt und gerundet in den
Hinterseitenrand iibergehend. Hinterrand seitlich in eigenmartigen
Aunswiichsen endigend.
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Hierher gehdrt pur die eigenartige, aber charakteristische
Gattung Lobocarcinus REUSS aus dem Eozin??).

Familie Cancridae ORTMANN. Rostrum kurz, unpaarig
gezihnt, gewohnlich funf Zihne, von denen der mittlere am wei-
testen nach vorn reicht. Antennulen longitudinal oder schwach
schrig eingefaltet. Basalglied der Antennen grof, meist fest mit
der Stirn verbunden. GeiBeln kurz. Karapax stark verbreitert.

Vorderseitenrand lobuliert und deutlich vom Hinterseitenrand ge-
trennt.

Die Gattung Cancer LIACH tritt vom Miozin an hiufiger auf.
Gattung Branchiolambrus RATHBUN aus dem Miozin.

2. Tribus Xanthimorpha (no0v.)*) (= Brachygnotha BORRAD.
partim, Brachyrhyncho BORRAD. partim)

Karapax nur selten rundlich, meist queroval verbreitert oder
viereckig. Ein eigentliches Rostrum fehlt; der Rostralrand ist
verbreitert und durch einen Medianeinschnitt in zwei Hilften ge-
teilt, glattrandig oder gezihmt, aber Zihne fast stets in gerader
Anzahbl vorhanden. Orbita stets gut entwickelt. Supraorbitalrand
vielfach noch mit zwei Fissuren. Seitenrand scharf, Vorder- und
Hinterseitenrand meist deutlich voneinander getrennt; Vorderseiten-
rand meist gezihnt. Mesogastralregion trapezoidisch, mit einem
schmalen medianen Fortsatz zwischen die Protogastralregicnen
verlingert, wihrend bel den Dromiomorpha die Mesogastralregion
einheiflich pentagonal ist. Gei3eln der Antennulen und Antennen
klein. Antennulen schriig, meist quer eingefaltet. Stiel der fuferen
Antennen zylindrisch, meist in der inneren Orbitalspalte stehend.
Méannliche Geschlechtsoffnungen koxal oder sternal gelegen.

1. Subtribus Portunoidea (nov.)*®)

Rostrum stets gezdhut,~ im einzelnen verschieden breit.
Epistom und Endostom wenig schartf voneinander getrennt. Letzies
Pereiopodenpaar mit zu Schwimmplatten verbreiterten Endgliedern
(,Schwimmkrabhen“).

Familie Carcineretidae (nov.)*®). Karapax trapezoidisch,
Vorder- und Hinterseitenrand nicht voneinander getrennt, Vorder-
seitenrand nicht gezihnt. Supraorbitalrand lang ausgezogen.

Hierher nur eine Gattung Carcinereles WITHERS aus der Oberkreide.

Familie Portunidae Dana. Karapax linglich oval oder
quer verbreitert. Vorder- und Hinterseitenrand deutlich vonein-
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ander getrennt, Vorderseitenrand charakteristisch gezéihnelt. An-
tennenstiel zylindrisch meist in der inneren Orbitalspalte stehend.

Unterfamilie Psammocarcininae n. subfam. Karapax
rundlich oder maBig verbreitert. Vorderseitenrand mit vier big

7

AN

Tig. 22. Portunvidea. Carcineretes, ob. Kreide (n. WITHERS).

finf Seitenzihnen, von denen der hinterste stark verlingert ist.
Auf das Alttertiiir beschrinkt.

Hierher gehdren Psammocarcinus M. EDWARDS aus dem fozin und Oligozin,
und Rhachiosoma WOODWARD und finoplonotus M. EDWARDS aus dem Kozin.

Fig. 23. Portunoidea. Psammocarcinus, Karapax, Obereoziin (n. MILNE EDWARDS).

Unterfamilie Carcininae ALCOCK. Vorderseitenrand mit
vier bis fiinf Zahnen. Karapax linglich oval oder rundlich. Dak-
tylus des letzten Pereiopoden lanzettformig, nicht wesentlich ver-
breitert. Die Gattung Carcinus ist vom Kozin an, Portumnus
LEACH vom Miozin an nachgewiesen.
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Unterfamilie Portuninae ALCOCK. Vorderseifernrand mit
fanf Zahnen; Karapax nur gering verbreitert. Daktylus der letzten
Pereiopoden zu einer Schwimmplatte verbreitert. — Von den hierher
gehdrigen Gattiungen ist allein Portunus bis ins Oligozin zuriick
nachgewiesen. Sonstige fossile Formen unbekannt. Auch in der
Gegenwart besteht keine allzu grofie Formenfille.

Unterfamilie Lupinae ALCOCK. Karapax meist stark
verbreitert.  Mehr als fiinf (sechs bis neun) Seitenrandzibne an
dem vom Hinterseitenrand sehr scharf geschiedenen Vorderseiten-

Fig. 24. Portunoidea. a Portunus longipes RISSO, Habitusbild; b Neptunus hastatis
LINNE, Umri des Karapax, rezent (n. PESTA).

rand. Antennulen quer eingefaltet. Letzte Pereiopoden mit
Schwimmplatte. Scherenfulle charakteristisch mit Léngskanten,
linger als die fibrigen Pereiopoden. Basalglied der Antennen mit
einem in der inneren Orbitalspalte stehenden Fortsatz, der die
Antenne von der Orbita ausschlieBt.

Die in der Gegenwart sebr formenreich entwickelte Unterfamilie ist anch fossil
hiufig, und zwar vom Eozin ab: Die Gattung Scylle DE HAAXN ist aus Eozin und
Miozdn, sodann subfossil nachgewiesen; Neplunus ist im jiingeren Tertidr sehr hiufig,
wihrend im #lteren Tertiar diese Gattung durch den etwas primitiveren Colneptunus
LORENTHEY vertreten wird, der sehr hiufiz ist. — Aus dem Fozin bis zum Miozdn
ist bekannt die Gattung Necromecies A. MILNE EDWARDS*Y).

2. Subtribus Xanthoidea (nov.)
Karapax meist queroval verbreitert oder viereckig. Vorder-
seitenrand meist vom Hinterseitenrand getrennt und gezibnt, Der
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Rostralrand ist mehr oder weniger breit, stets durch einen Median-
einschnitt zweigeteilt, meist glatt, seltener mit vier Zihnen versehen.
Orbita stets gut entwickelt, aber vielfach noch mit zwel Fissuren.
Geifeln der Antennen und der Antennulen stets klein. Antennulen
mitunter schrig, meist quer eingefaltet. Stiel der dufleren Antennen
zylindrisch, meist in der inneren Orbitalspalte stebend, nicht mit
dem Epistom oder dem Karapax verwachsen. Keine SchwimmftBe
vorhanden. Méinnliche Geschlechtsoffnungen koxal, haufiger sternal
gelegen.

Familie Xanthidae ALCOCK. Stirnrand bogenformig oder
quer abgestutzt, mitunter gezihnt. Antennulen schrig oder quer
eingefaltet. Antennen kurz, Stielglieder zylindrisch oder wenig
verbreitert, oft die innere Orbifalspalte ausfiillend. Karapax rund-
lich, meist quer oval, seltener viereckig. Kpistom gegen Endostom
scharf abgegrenzt. Orbiten gut ausgebildet. Augenstiele kurz.
Augen in den Orbiten liegend. Minnliche Geschlechtsoffnungen
koxal (nur seiten sternal).

Die Angehorigen dieser Familie sind in der Hauptsache Flach-
wasserformen der wirmeren Mcere, und zwar speziell Riffbewohner.
Die ungeheuer formenrciche Familie wird in eine Reihe von Unter-
familien eingeteilt, die meist auch fossil bekannt sind. Das Haupt-
einteilungsprinzip ist dabei das Verhalten der Stielglieder der
dulieren Antennen.

Unterfamilie Menippinae ORTMANN. Karapax rundlich
oder miBig verbreitert. Vorderseitenrand mitunter noch nicht scharf
gegen den Hinterseitenrand abgegrenzt. Stirnrand miBig breit.
Antennen kurz; zweites Stielglied nicht verbreitert. Gaumenleisten
schwiicher oder stirker entwickelt. Von den heute lebenden
Gattungen ist Panopeus H. MILNE EDWARDS seit dem Dan, Lopho-
panopeus RATHBUN seit dem Oligozin, Menippe DE HAAN seit dem
Rozin, Piumnus LEACH seit dem Miozin bekannt. AuBerdem
kennen wir folgende nur fossile Gattungen:

Cyclocorystes BELL (= Necrozius MILNE EDWARDS) Hepatiscus BITTNER, Eumor-
phactaea BITTNER, Martinocarcinus JOH. BOHM, Lambropsis LORENTHEY?
Syphaxr MILNE EDWARDS — simtliche aus dem Eozin.

Gattung Carpiliopsis FISCHER-BENZON aus dem Dan gehort wohl auch hierher,

Unterfamilie Xanthinae OrTMANN. Koérper rundlich,
hinfiger queroval verbreitert. Stirn méiBig breit, glatt oder mit
vier schwachen Zahnen. Zweites Stielglied der &ufleren Antennen
den Stirnrand erreichend. Gaumenleisten fehlen.
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Aus der Kreide sind folgende Gattungen bekannt:

{?) Actaeopsis CARTER. aus dem Gault.

Caloxanthus A. MILNE EDWARDS, aus dem Cenoman.

Creticarcinus WITHERS und Thelecarcinus BOHM, aus dem Senon.

Tilanocarcinus MILNE KEDWARDS, aus dem: Senon bis Miozin.

AuBerdem sind folgende Tertidrgattungen bekannt:

Xanthopsis MC COY (Palaeozin/Eozin), Harpactocarcinus DESMAREST (Bozin), Phlycte-
nodes MILNKE EDWARDS (Eozin/Oligozin), Neptocarcinus LORENTHEY (Kozin),
Lobonotus MILNE LEDWARDS (Miozin).

Die rezenten Gattungen Daira DE HAAN*®) und Atergatis DE HAAN treten vom

Bozin an auf,

Unterfamilie Carpilinae ORTMANN. Wie die Xanthinen,
aber das zweite Stielglied der dufleren Antennen dringt in die

Fig. 25.  Xanthoidea, Xanthidae. Fig. 26. Xanthoidea, Xanihidoe. Karapax
Karapax von Panopeus, rezent. von Titanocarcinus, Tertiar.

innere Orbitalspalte ein; die distalen Glieder sind nicht von der
Orbita abgetrennt. Gaumenleisten fehlen. —

Die Gattung Carpilius LEACI tritt vom Miozin an auf.

Die ‘Gattung Palaeocarpilius MILNE EDWARDS (Lozin)*®) gehort wohl hierher.

Unterfamilie FKiisinae ORTMANN. Innere Orbitalspalte
durch das zweite Stielglied der dufieren Antenmen geschlossen,
aber distale Glieder nicht in die Orbita aufgenommen. Ohne
Gaumenleisten. Fossil seit. Eozin (Ffisus H. MILNE EDWARDS,
Chlorodopsis A. MILNE EDWARDS).

Unterfamilie Oziinae ALCOCK. Karapax breif, quer oval.
Stirn breit. Zweites Stielglied der Antennen breit mit der Stirn
verbunden. Gaumenleisten vorhanden. Fossil nicht bekannt.

Unterfamilie Kriphiinge ALCOCK. Karapax gerundet
quadratisch.  Vorderseitenrand mit Dornen, gegen den breiten
Stirnrand einen stumpfen Winkel bildend, ohne scharfe Grenze in
den Hinterseitenrand ibergehend. Innere Orbitalspalte geschlossen,
teils vom zweiten Stielglied der #ufleren Antennen, teils durch
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Verwachsung der Rinder. Distales Ende der Antenne stets frei.
Gaumenleisten kriftig. — Die Gattung Friphia LATREILLE selber
ist vom Miozin an bekannt.

Unterfamilie Trapeziinae Miers. Innere Orbitalspalte
stets durch Vereinigung der Rénder unter Ausschluf der Stiel-
,glieder der Antenne geschlossen. Karapax trapezoidisch. — Fossil
unbekannt.

Familie Geryonidae BEURLEN. Karapax hexagonal bis
frapezisch. Vorderseitenrand mit vier bis fiinf Dornen, deutlich
vom Hinterseitenrand geschieden. Rostrum miflig breit, mit vier

Yig. 27. Xanthoidea, Xanthidoe. Xantho, rezent, Habitusbild (n. PESTA).

mibig starken Zibhnen. Orbiten groB, oft sehr stark verbreitert.
Augen kriiftig und gut entwickelt. Innere Antennen sechrig ein-
gefaltet. AuBere Antennen gut entwickelt. Stielglieder zylindrisch;
zweites Glied den Stirnrand nicht ganz erreichend, nicht in die
innere Orbitalspalte eingeklemmt, frei beweglich. Gaumenleisten
fehlen. Méannliche Geschlechtsoffnungen koxal gelegen.

Die einzige rezente Gattung (Geryon KROYER) ist in der Tiefsee verbreitet.
Fossil gehoren folgende Gattungen hierher:

Xanthilites BELL (Dan/Eozin), Liforicola WOODWARD (Fozin), ,Coeloma”

granulosum H. MILNE EDWARDS (Eozin), Coeloma M. EDWARDS (Oligozin),

Paracoeloma BEURLEN (Oligozin), Portunites BELL (Eozin/Oligozin).

Familie Goneplacidae DANA. Karapax rechteckig oder
quadratisch, mitunter gerundet hexagonal. Rostrum breit und
gerade, zweigeteilt.  Orbiten grof und weilt, oft verbreitert;
Augenstiele lang. Orbitalspalte stets offen. Antennulen quer



360 Systematik und Stammesgeschichte der Dekapoden [44

eingefaltet. Sticl der Antennen frei, in der Orbitalspalte stehend,
aber frei beweglich. Stielglieder zylindrisch, klein. — Méinnliche
Geschlechtsdffnungen sternal oder koxal, dann aber die Mtndung
durch eine Rinne bis aufs Sternum verlingert. —— Palpus des dulleren
Maxillarfufles am vorderen Inneneck des Merus inserierend.

Unterfamilie Pseudorhombilinae ALCOCK. Karapax
xanthidendhnlich (hexagonal oder quer oval). Stirn breit, jedoch
nie die ganze Breite des Karapax einnehmend. Augenstiele nicht
stark verlingert, auch Orbiten nicht extrem vergroBert. Antennulen
querliegend. Geschlechtsoffnung des Mannchens koxal.

Yon rezenten Gattungen kommt Pilumnoplax STIMPSON vom ZEozin an vor,
Foucrate DI HAAN vom Oligozin an. Auflerdem sind hierherzustellen folgende aus-
gestorbene Gattungen:

Plagiolophus BELL (= Colpocaris H. V. MEYER), Fozén; Carinocarcinus

LORENTHEY, Hozin; Galenopsis A. MILNE EDWARDS, Senon/Eozin; Branchio-

plax RATHBUN, Oligozin.

(?) Laevicarcinus LORENTHEY, FEozin/Miozin ).

Unterfamilie Goneplacinae MiErS. Karapax subquadra-
tisch. Stirn breit, eckig. Orbiten zu langen, schmalen Rinnen
ausgezogen. Augenstiele lang. Ménnliche Geschlechtsiffnungen
koxal. — Die rezente Gattung Goneplax LLEACH, vom Miozin an
bekannt. Ferner Mioplaxz BITTNER, aus dem Mioziin.

Unterfamilie Prionoplacinae ALCOCK mit sehr breiter
Stirn und koxaler Lage der minnlichen Geschlechtsiffnungen;
fossil unbekannt.

Unterfamilie Rhizopinae STIMPSON. Augenstiele oft
fixiert. Kornea klein. Karapax mit abgerundetem Vorderrand,
ohne Vorderseitenecke. Méinnliche Geschlechtsoffnungen sternal.
Hierher die Gattung Microplaxr GLASSNER aus dem Miozin.

Unterfamilie Hexapodinae MIERS. Letztes Pereiopoden-
paar reduziert, so daB auBer dem Scherenpaar nur noch drei Geh-
fuBpaare vorhanden sind. Karapax breiter als lang. Stirn schmal.
Minnliche Geschlechtsoffnungen sternal. Die Gattung Thaumasto-
plax MIERrS vom Oligozin an bekannt. Die tbrigen Gattungen
nur rezent.

Familie Pinnotheridae H. MiLNE EDwWarDS. Karapax
rundlich oder guer verbreitert. Stirn schmal. Orbiten und Augen
reduziert. Antennen klein, Antennulen quer eingefaltet. Dritter
Maxillarfafl infolge von Verschmelzungen vielfach umgestaltet.
Méanunliche Geschlechtsoffnungen sternal gelegen. — Meist halb-
parasitisch im Tnnerm von Muschelschalen, Korallenstocken usf.
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lebend. Daher Cephalothorax weich und diinn, nur schwach ver-
kalkt und normalerweise kaum fossilationsfihig. — Von den ver-
schiedenen Unterfamilien, die unterschieden werden, ist nur die
Unterfamilie” Pinnotherelitnae ALCOCK durch die Gattung Pinniza
WITHE vom Kozin an nachgewiesen.

, Familie Potamonidae OrRTMANN. Karapax rundlich, vier-
eckig oder verbreitert. Mit aufgetriebenen Branchialregionen.
Stirnrand breit abgestutzt, meist abwirts geneigt. Vorderseiten-
rand gezihnt oder glatt. AuBere Antennen klein, in der inneren

Fig. 28. Xanthoidea, Geryonidue. Karapax von Fig. 29. Xanthoidea, Goneplacidae.
Coeloma vigil MILKE EDWARDS, Unteroligozin.  Karapax von Branchioplax, Oligozin
{(n. RATHBUN).

Orbitalspalte stehend, dieselbe aber nicht schliefend. Zweites
Stielglied zylindrisch. Ohne Schwimmbeine. Minnliche Geschlechts-
offnungen koxal.

Die Bedingungen zur Fossilation sind bei den Potamoniden als SiiBwasserbewohnern
verhidltnismifig gering; sie treten daher fossil auch ziemlich sfark zuriick. Von den
verschiedenen Unterfamilien (Platytelphusinae COLOSI, Trichodactylinae ORTMANN,
Pseudotelphusinae ORTMANN, Gecarcinucinae ALCOCK, Polamoninae COLOSI) ist nur
die letzte —— Verbreitung rezent und fossil altweltlich — fossil bekannt geworden. Und
zwar treten Angehorige der Gattung Potamon SAVIGNY seit dem Miozin bemerkens-
werterweise verhiltnismiBig hiufig auf.

Familie Grapsidae Dava. Karapax viereckig, mehr oder
weniger flach., Seitenrinder oft gezihnt, meist parallel zueinander.
Stirn breit. Orbiten und Augen mifig grof, an den vorderen
Seitenecken des Cephalothorax gelegen. AuBere-Antennen Kklein,
in der inneren Orbitalspalte stehend, dieselbe aber nicht schlieBend.
Antennulen quer eingefaltet. - Zwischen den dritten Maxillarfiifien
vielfach eine gréBere Liicke. Palpus des dritten Maxillarfules- am
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duBeren HEek oder in der Mitte des Vorderrandes des Merus ein-

lenkend. Minnliche Geschlechtsoffnungen sternal.

Die vier Unterfamilien (Grapsinae DANA, Varuninae ALCOCK, Sesarminae
DANA und Plagusiinae DANA) werden in der Hauptsache durch Einzelheiten der Mund-
gliedmaBeu unterschieden. Durch die Ausbildung des Stirnrandes unterscheiden sich sehr
scharf die Plagusiinen von den anderen Unterfamilien. Fossil sind die Grapsiden sehr
selten — auch hier, wie bei Pinnotheriden und Potamoniden, ungiinstige Fossilisations-
bedingungen, da die Grapsiden die Ebbezone bewohnen.

Fig. 30. Xanthoidea, Grapsidae. a Pachygrapsus marmoratus FABR., rezent, Habitus-
bild (n. PESTA); b Dardnya, Karapax, Obereozin.

Die drei eoziinemn Gattungen:
Dardnya LORENTHEY, Palaeograpsus BITTNER, Telphusograpsus LORENTHEY
diirften nach den morphologischen Verbéltnissen des Karapax den Grapsinen oder den

Yaruninen angehoren.

Familie Gecarcinidae Dana. Karapax und Extremititen
von Grapsidenhabitus. Aber Karapax stark gewdlbt mit aufge-
triebenen Branchialregionen. Stirn mifig breif. Augen infolge der
aufgetriebenen Branchialregionen nicht am vorderen Seiteneck des
Karapax gelegen. Antennen klein, Antennulen querliegend. Palpus
des #duberen Maxillipeden distal oder am vorderen Inneneck des
Merus inserierend. Minnliche Geschlechtstffnungen sternal. —
Lebensweise terrestrisch. Fossil unbekannt.

3. Tribus Owzystomata DE HaAN

Korper langgestreckt oder hiufiger rundlich und verbreitert.
Abdomen meist fest unter das Sternum eingeschlagen. Uropoden
fehlend. Mundfeld nach vorn nicht gquadratisch begrenzt, sondern
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spitz dreleckig nach vorn ausgezogen, eine Rinne zum Ausfluf des
Atemwassers bildend. Als Verschlufl fiir dieselbe dient der distal
verbreitete Bndopodit des dritten Maxillipeden. KEpistom stets klein
oder ganz fehlend. HKrstes Pereiopodenpaar stets mit Scheren.
Die beiden hinteren mitunter subchelat und subdorsal, mitunter
cauch nur das letzte Paar subdorsal. Geschlechtséifnungen konnen
in beiden Geschlechtern koxal oder sternal liegen.

1. Subtribus Gymnopleura BOURNE®™) {=- Raninoidea auct.)

Karapax linglich, oval bis rechteckig. Beine meist mit ver-
breitertem Propodus und Daktylus. Letztes Pereiopodenpaar viel-
fach dorsal geriickt. AuBere Antennen mit breiten oder schlanken
Basalgliedern und sehr kurzer GeiBel, die Orbita nie von der An-
tennulargrube abtrennend. Eingangsoffnung in die Kiemenhohle
nie vor dem ersten Pereiopoden gelegen, sondern am Hinterrand
des Karapax. Scheren des ersten Pereiopodenpaares einfach, an-
niahernd subehelat. Sternum sehr charakteristisch entwickelt.

Familie Raninellidae n. fam. Vorderstes Sternalsegment
typisch breit und blattformig entwickelt. Die niichstfolgenden
Segmente sind entweder alle oder aber mindestens bis zum dritten

Segment gut und normal ausgebildet. Hierher gehoren:

Im Gault und Cenoman verbreitet: Nofopocorystes MC COY.

Aus dem Cenoman: Hemiocon BEI;L, Raninella M. EDW.

Tm Senon bis Dan: Kumorphocorystes VAN BINKHORST, Pseudoraninella BEURLEN.

Aus demr Tertiar und der Gegenwart: Raninellopsis JOH. BOHM, Alttertiir;
Raninoides MILNE EDWARDS, Alttertiar bis Gegenwart.

Familie Raninidae DANA. Nur das erste Sternalsegment
ist breit blattformig entwickelt. Meist ist schon zweite, stets aber
das dritte und die folgenden sehr stark reduziert.

Hierher gehdren:

Aus dem Alttertiir: Laeviranina LORENTHEY ®?) (vielleicht schon Dan, Fozin),
Lophoranina FABIANT (viell. schon ob. Kreide, Fozin/Oligozin), Notoporanina LOR.
und Notopella LOR. (Eozin), [lela MUNSTIR (Obereozin, Oligozin), Ranidina BITTNER
(Oligozin/Miozdn)

Aus dem Jungtertisr Ramina LAMARCK (vom Miozin an), Nofopoides HENDER-
SON (vom' Miozin an), Lyreidus DX HAAN (vom Pliozin an), Tribolocephalus RISTORI
(Pliozdn). —

AuBerdem noch wenige, nur rezent bekannte Gattungen.

2. Subtribus Calappoida (nov.)?)

Karapax nur selten linglich,- meist rundlich und von Brachy-
urenhabitus. Abdomen meist fest unter das Sternum geschlagen.
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Sternum stets normal entwickelt, ohne Reduktionserscheinungen.
Pereiopoden nie mit verbreiterten Kndgliedern. Weibliche Ge-
schlechtsoffnungen meist, minnliche hiiufig sternal. Im Gegensatz
zu den Gymmopleura, bei denen die Geschlechtsoffnungen in beiden
(eschlechtern stets koxal liegen.

Familie Calappidae ALcock. Karapax rundlich, von
normalem Krabbenhabitus. Hintere Pereiopoden nicht umgebildet
und nicht dorsal verschoben. Aufere Antennen kurz mit kriiftigen
Stielgliedern. Orbita und Antennula nie deutlich getrennt, so dafl
eine selbstindige Antennulargrube fehlt. Eingang zur Kiemenhéhle
vor der Basis des ersten Pereiopoden gelegen. Minnliche Ge-
schlechtsoffnungen koxal, weibliche sternal gelegen.

Unterfamilie Calappinae ALcocK. Dritte Maxillipeden
nicht verlingert. Palpus von der Ventralseite her sichtbar. Geiflel
des Ixopoditen vorhanden.

Von den lebenden Gattungen ist Calappe FABRICIUS und Mursic DESMAR.
vom Oligozin an bekannt. Ferner aus dem Miozin Mursiopsis RISTORI, aus dem
Oligozin Calapello RATHBUN und Calappilia M. EDWARDS aus dem BEozin und Oligozan.

Necrocarcinus BELL, aus dem Gault bis Dan?®%). ’

Unterfamilie Orithyinae IHLE. KExopodot des dritten
Maxillipeden ohne Geifiel. Augenhshle mit Supraorbitaldorn. An-
terolateralstachel vorhanden. Letzter Pereiopode als Schwimmbein
entwickelt. Nur eine lehende Gattung Orithyia FaBRrICIUS. Hier-
her wahrscheinlich Orithopsis CARTER (Gault und Cenoman).

Unterfamilie Matutinae ALcocK. Dritte Maxillipeden
verlingert. Palpus von der Ventralseite unsichtbar. GeiBlel am
Exopodit fehlt. — Maluta FABRICIUS und Osachila STIMPSON seit,
Miozin hekannt. Aullerdem gehort hierher Campylosioma BELL
(Oberkreide und Kozin). Vermutlich auch Hepatinulus RISTORI
(Miozédn/Pliozin).

Familie Dakoticancridae RATHBUN®?). Monotypische
Familie, mit der einzigen Gattung Dakoticancer RATHBUN aus der
oberen Kreide, die nach der Abbildung und der Beschreibung
Necrocarcinus sehr nahe steht.

Familie Leucositdae DANA. Karapax rundlich, kriftig
gewdlbt, von Krabbenhabitus. Panzer sehr kraftic. Hintere
Pereiopoden normal, nicht dorsal geriickt. AuBere Antennen klein,
oft reduziert. FKEingang zur Kiemenhshle jederseits an der Basis
der dritten. Maxillarfiie, die das Mundfeld vollkommen bedecken.
Minnliche und weibliche Genitaloffnungen sternal. — Naech' der
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Ausbildung des Mundes, teils auch der Scheren, werden die drei
Unterfamilien FEbalitnae STIMPSON, [litnae STIMPSON, Leucosiinae
MIERS unterschieden. — Formenreiche Gruppe, hauptséichlich Still-
wasserformen, die vielfach auch in griBere Tiefer gehen. Fossil

Fig. 31. Owxystomate, Gymnopleura. Pig. 32. Ozxystomata, Calappoida. Karapax
Rarapax von Nofopocorystes, schema- von Necrocarcinus, schematisch, ant. Kreide.
tiseh, unt. Kreide.

Yig. 33. Ozystomata, Colappoida. Randallia, 11abitusbild, rezent (n. DOFLEIN).

trotz des sehr festen Panzers verbiltnismiliig selten — wohl
gerade als Stillwasserformen — wie die Maiiden, wiahrend die

meisten dekapodenfiithrenden Tertiirablagerungen reine Litoralab-
Jagerungen sind. )
Fossil sind die Iliinen durch die Gattung Myra LEACH (seit Mioziin), Persephona
LEACH und I%a LEACH (seit Oligozin), die Ebaliinen durch Nucia DANA und Ebalia
Fortschritte der Geologie u. Palaeontologic. Heft 26 (Beurlen) 24
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LEACH (seit Miozin) und die Leucosiinen durch Leucosia FABRICIUS (seit Eozin) be-
kannt. Die aus dem FEozin bekannte Gattung Typilobus STOLICZKA ist nicht mit
Sicherheit in eine dieser Unterfamilien einzureihen, gehort aber sicher. zu den Leucosiiden.

¥amilie Dorippidae DaNa. Karapax rundlich oder ver-
lingert, die beiden hintersten oder auch nur das hinterste Pereio-
podenpaar subchelat und auf den Riicken verschoben. Die minn-
lichen Geschlechtsoffnungen koxal, die weiblichen koxal oder sternal
gelegen. Nach der Lage der Kiemenoffnungen und der Ausbildung
der dritten Maxillipeden werden die Tymolinae ALcoCK und Do-
ripptnae ATCOCK unterschieden. Die letztere Unterfamilie ist durch
Dorippe FABRICIUS vom Miozéin an nachgewicsen, wihrend Gonio-
chele BELL aus dem Kozin, soweit das nach dem Cephalothorax
beurteilt werden kann, den Tymolinae angehirt.

Anmerkungen

1) Vgl vor allem BALSS 1923 und 1927a und b, BiLL 1914, BRONN 1858,
ILLIG 1927, OPPEL 1862, ORTMANN 1901, SCHLUTER 1864 und 1868, V. VAN
STRAELEN 1925,

2}y OPPEL und BALSS haben Antrimpos mit Penaeus vereinigt; doch sind die
Griinde, die VAN STRAELEN veranlaBten, Anérimpos wieder von Penaews zu trennen,
darchaus stichhaltig.

%) Nach freundlicher personl. Mitteilung von Herrn GLAESSNER ist Bombur, da
ihm die Verbreiterung der Pleuren des zweiten Abdominalsegments abgeht, kein Eucy-
phide, wie BALSS und VAN STRALLEN annahmen, sondern ein Penaide.

*) Vgl vor allem BALSS 1927b, BEURLEN 1928a, ORTMANN 1901,

5) Die Gattung Uncina ist durch VAN STRAELEN 1925 offenbar iibersehen
worden, wihrend der damit identische Leptochirus unter Vorbehalt zu den Seyllariden
gestellt wurde. Verf. erkannte 1928 die Ildentitit von Lepfochirus und Uncing und
stellte fiir die Gattung eine besondere Familie auf, die — unsichere Sfcllung -— zu den
natanten Dekapoden gerechnet wurde. GLAESSNER ibernahm (Katalog) die Familie,
die er aber wegen der Verbreiterung der Pleure des zweiten Abdominalsegments zan den
Bueyphiden stellte. Eine Neuuntersuchung des Holzmadener Materials, die an anderer
Stelle veroffentlicht wird, lift diese Annahme GLAESSNERs als nicht wohl méglich er-
scheinen, da sich die Abdominalpleuren anders verhalten als bei den Eucyphiden. Auch
das Vorhandensein von drei Scherenpaaren spricht gegen eine solche Zureihung, da am
dritten Pereiopodenpaar bei den Anomocariden nie eine Schere ausgebildet ist.

Eine Zureihung von Uncina zu den Penaeiden, an die die kriftigere Entwicklung
des ersten Scherenpaares gegeniiber den beiden folgenden zunichst erinnert, ist mnicht
méglich, da dort das erste Abdominalsegment stets so lang oder linger als das zweite ist,
wihrend sich Uncina gerade umgekehrt verbilt. Auch baben die Penaeiden im Gegensatz
zu Uncina eine Didrese. Mit den Steunopiden ist zwar das Fehlen einer Didrese gemeinsam.
auch erinpert die Ausbildung der Scheren etwas an Stenopiden; auf der andern Seite
aber verhalten sich bei Stenopiden die Abdominalsegmente gleich wie bei den Penaeiden,
and von den drei Scherenpaaren ist stets das dritte am kriftigsten. Eine Zureibung zu

den Stenopiden ist sonach ebenfalls ausgeschlessen.
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Die sehr kriftige Entwicklung des ersten Scherenpaares von Uncina gemahnt an die
reptanten Anpassungsformen unter den Tricheliden, ebenso die Reduktion des ersten Ab-
dominalsegments, die dort in gleicher Weise statthat. Uncine hat dermnach ausgesprochen
reptante Zige an sich. Da aber der diinne Panzer und das lange Abdomen auf natante
Lebensweise deuten und die Gattung deutlich von den reptanten Tricheliden unterscheiden
und auch das Fehlen der Didrese einen prinzipiellen Unterschied darstellt, muB Uncina
als Vertreter einer selbstindigen Trichelidengruppe aufgefaBt werden, die ihrem Gesamt-
babitus nach uuter die Nectocheliden und dem Fehlen \
der Didrese und dem Scherentypus zufolge in die Nahe
der Stenopiden zu stellen ist. e

%) Dieses Tribus wurde von BEURLEN 1928a -
als Familie Paranephropsidae ausgeschieden. Diese /
Bezeichnung ist nach BALSS (Zool. Ber., Bd. 18, Ref.

1325) miliverstindlich, da im SiiBwasser Neuseelands
eine Gattung Paranephrops verbreitet ist; da mir dieses
Bedenken nicht allzu schwerwiegend erscheint und die
Bezeichnung Paranephropsidea die Stellung dieses Tribus
gegeniiber den Nephrosidea sehr klar bezeichuet, machte ] b
ich doch an dieser Bezeichnungsweise, wenigstens fiir a

das Tribus, festhalten, wihrend die Familie naturgemaf  Fig. 34. Scheren. a von Un-
als Erymaidae VAN STRAELEN zu bezeichuen ist, ein cina; b von Stenopus.
Name, der, da 1925 geprigt, sowieso die Prioritat hat.

Vgl hierzu vor allem BELL 1862, BEURLEN 1928a und 1929b, BILL 1914,
OPPEL 1862, SCHLUTER 1879 und VAN STRAELEN 1925.

%) Vgl vor allem BALSS 1925a und 1927b, BELL 1857 und 1862, BEURLEN
1928a, ORTMANN 1901, PELSENEER 1886, SCHLUTER 1879 und VAN STRAELEN 1928 a.

Fig. 35. Die vier vorderen Abdominalsegmente. & von Penaeus (Penaeidea), rezent;
b von Hippolyte (Bucyphidea), rezent; ¢ von Uncina, lias.

8) Die Gattung Magila wurde (BEURLEN 1928a) mit den jurassischen Callia-
nassen vereinigt und zu den Thalassiniden gestellt, wobei eine gewisse Ahnlichkeit in
der Ausbildung der Scheren maBgebend war und die relativ schwache Panzerung des
Karapax. Diesen Merkmalen gegeniiber zeigt aber doch die Ausbildung des Abdomens,
vor allem der Ai)domina]p]euren, die sehr gro8 entwickelt und von ungefihr viereckiger
Gestalt sind, so weitgehende Ubereinstimmung mit den primitiveren mesozoischen
Nephropsiden, daf eine Zureihung zu dieser Gruppe richtiger erscheint. Auch die
Scheren unterscheiden sich recht deutlich von denen der. jurassischen Thalassiniden.
Die Anzahl der ScherenfuBpaare bel Magila ist ja leider immer noch unbekannt, so daf

24%
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— da anch andere wichtige systematische Merkmale fehlen — eine ganz eindeutige und
zweifelsfreie Einrcihung der Gattung kaum méglich ist. Tmmerhin sprechen fiir die
Richtigkeit der hier angenommenen Stellung auch Tatsachen aus der Entwicklung der
Thalassiniden selber: so geht aus den Befunden bei dem jurassischen Protaxius hervor,
daB das Abdomen —— mit Ausnahme der Pleuren — auch im Jura schon durchaus den
Habitus der rezenten Formen zeigt.

%) Hoploparia MC COY ist eine ausgesprochene Sammelgattung, die sehr hetero-
gene Elemente enthilt, dic aber wohl ausnahmslos den Nephropsiden angebéren. Eine
grindliche Revision des ganzen, vielfach ungeniigend beschriebenen Materials wire sehr’
erwiinscht. Sehon nach der Literatur lassen sich unterscheiden:

a) Eine Gruppe der Hopl. gammaroides MC COY. Der Habitus im Ce-
phalothorax und der Schere durchaus Homarus-dhnlich, von Homarus aber
durch das ungezihnte Rostrum, eine stirkere Nackenfurche und die recht
kriftige Hepatikalfurche unterschieden. AuBer H. gammaroides gehoren
hierher H. Klebsit NOETL., groenlandica RAVN, Corneti VAN STRAEL. u. a.
meist alttertiire Formen.

b) Eine Gruppe der Hopl. longimana SOW. Der Habitus im Cephalo-
thorax und den Scheren ist Nephrops-ihnlich. Unterschiede gegeniiber
Nephrops selber liegen in geringen Verschiedenheiten der Gliederung und einem
ungezdhnten Rostrum. Im einzelnen ist diese Gruppe sehr vielgestaltiz und
wiirde sich vermutlich noch weiter gliedern lassen. Man vergleiche nur
folgende herausgegriffene Formen: Hopl. sulcirostris BELL, longimana SOW.,
Saxbyi MC COY, nephropiformis SCHLUT. u. a.

Bemerkenswert ist fiir die Entwicklung in dieser ganzen Gruppe, daB der Nephrops-

Typus seine Hauptverbreitung in der unteren und oberen Kreide besitzt, wihrend der
Homarus-Typ zahlreicher und charakteristischer erst im Tertiir auftritt. Der erstere,
dessen verhidltnismiaBig schmaler Cephalothorax mit Lingskanten und - Tuberkelreihen
verziert ist, dessen Scheren kleiner, schmiler und linger sind, ist somit primitiver als
der mehr depressiforme, glittere Homarus-Typ mit seinen groBen und dicken Scheren.
Bemerkenswert ist ferner, daf bei dem Formen der unteren Kreide ausnahmslos, bei
denen der oberen Kreide noch vielfach die Abdominalpleuren breit gerundet rechieckig
sind, wahrend sie bei den tertiiten und rezenten Formen meist schmal dreieckig ge-

worden sind; auch dies eine charakterische Umbildung in der Entwicklung der Familie.

10)  Verfasser hatte frither die Tricheliden und die Anomocariden nach dem
durchweg recht kriftig entwickelten Rostrum zusammengefalit (Rostralia), eine Bezeich-
nungsweise, gegen die BALSS glaubte einwenden zu konnen, daB sie wenig gliicklich sei,
da das Rostrum ein sehr unwesentliches Merkmal darstelle. Da nun  tatsichlich sowohl
innerhalb der friher als Rostralia znsammengefa8ten Gruppen vielfach auch das Rostrum
eine Rilckbildung erfihrt und anderseits innerhalb der Arostralic Formen mit Rostrum
auftreten, und da ich weiterhin glaube zeigen zu konnen, daB die Rostralia selber wieder
in zwei vollkommen selbstindige Gruppen zerfallen, deren Ahnlichkeiten nur durch Konver-
genzen bedingt sind, so habe ich die Ausdriicke Rostralia und Arostralia fallen lassen.

1) Vgl hierzu vor allem: BALSS 1923, 1925b und 1927b, OPPKL 1862,
ORTMANN 1901, SCHLUTER 1864 und 1868, VAN STRAELEN 1925.

12y Yei, vor allem: BALSS 1927b, BEURLEN 1928a, CARTER 1898, MILNE
EDWARDS 1860, LORENTIEY-BEURLEN 1929, MOERICKE 1898, ORTMANN 1901,
VAN STRAELEN 1925, WOODWARD 1876.
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13)  Genotyp der neuen Gattung Protazius ist Protaxius tsochelus WOOWARD.
Cephalothorax und Antennen unbekannt. Erstes Pereiopodenpaar mit grofen unsymme-
trischen, zweites Paar mit kleinen symmetrischen Scheren. Abdominalpleuren gut ent-
wickelt. Didiresis anscheinend fehlend.

Protaxius isochelus wurde, wie simtliche fossilen Thalassiniden als Callianassa
beschrieben, eine Bestimmung, die. infolge der wohl entwickelten Pleuren von vornherein
anszuschalten ist. Dieses Merkmal 1ifit vielmehr nur die Familien Axiiden und Laome-
diiden in Betracht kommen. Die Laomediiden sind infolge der unsymmetrischen Scheren
am ersten und der wohl entwickelten kleinen Scherem am zweiten Pereiopodenpaar aus-
zuscheiden. Fehlen der Didresis und Gestalt der Scheren erinnert andrerseits sehr stark

a b
Fig. 36. Fig. 37.
Protaxius isochelus WOODW., Genotyp von Protazius, Schere: a von Etallonia, ob.
Kimmeridge (n. WOODWARD). Malm; b von Thalassina, rezent.
an Awius. Wenn sonach — schon infolge des groffen Altersunterschiedes — eine Ver-

einigung mit Awxius selber auch nicht zweckmiBig erscheint, so gehdrt die Gattung doch
zweifellos den- Axiiden an.

Die isolierten, aus dem Jura beschriebenen Callianassa-Scheren zeigen so grofie
Ahnlichkeit mit Protawius, daf bel der Ubereinstimmung im Alter Zureihung zu Pro-
taxius richtiger erscheint als zu Callianassa.

1%)  Etallonia wurde durch VAN STRABLEN zu den Palinuriden gestellt; die
subehelate Schere und der wenig feste Karapaxpanzer schliefen m. E. diese Annahme aus.
Teider ist die Gattung nicht allzu gut bekannt. Immerhin scheint mir die Ausbildung
des Panzers und der Pereiopoden auf Thalossinidea hinzudeulen. Die subchelate Schere
selber erinnert an Thalassinidae oder Callianassidae; auf der anderen Seite deuten die
gut entwickelten Pleuren auf Axiiden. Ob eine Linea vorhanden ist oder fehlf, ist leider
nicht festzustellen. Doch ist es kamn wahrscheinlich. Die Gattung nimmt so eine
Zwischenstellung ein, steht aber nach Ausweis des Abdomens auf dem Entwicklungs-
stadium der Axiiden, dencn sie damit zuzuordnen ist. .

By Qebia clypeata CART.¥) besitat nach der Abbildung und Beschreibung
JARTERs gut entwickelte Abdominalpleuren. Die Gattungsbestimmung Gebia (d. h. Upo-
gebia) stimmt daher nleht. TLinea scheint zu fehlen. Schere Profewius-ghnlich. —
Der Cephalothordax von Gebia dura MOER. besitzt tatsichlich Ahnlichkeiten mit der
rezenten Upogebia. Doch scheint mir nach der Abbildung das Vorhandensein einer Linea

) Gehort nach WOODS zu Mecochirus.
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sehr zweifelhaft. Auch somst bestehen Unterschiede, die eine Anniherung an Axiiden
bedingen. Scheren und Abdomen unbekannt.

18)  Protocallianassa n. gen. Genotyp Pr. Archiaei M. EDW. aus dem Turon.
Rostrum unbekaunt, Linea thalassinica vorhanden. Pleuren der beiden ersten Abdominal-
segmente reduziert, an den folgenden Segmenten gut entwickelt. Didresis fehlf. Erstes
Scherenpaar groB und unsymmetrisch.

Das Vorhandensein der Ismea bei Protocallianassa schlieBt deren Zureihung zu
den Axiiden aus, ebenso die unsymmetrischen Scheren die Laomediiden und die gut ent:
wickelten Scheren die Thalassiniden. Alle diese Merkmale deuten auf die Callianassiden,
denen auch der Gesamthabitus am meisten entspricht. Die Gattung wire also dieser
Familie zuzureihen. Die gut entwickelten Abdominalpleuren verleihen ihr jedoeh inmer-
halb dieser Familie eine selbstindige und primitive Stellung: Profocallianassa ist in
dieser Hinsicht eine Zwischenstufe zwischen Axiiden und eigentlichen Callianassiden. —

Call. antigua OTTO aus dem Turon gehirt ebenfalls zu Protocallionassa; aunfer-
demn vermautlich moch ein Teil der isolierten ,Callianassa”-Scheren aus der Kreide, die
tetls sehr stark an Profocallianassa, teils an Profamius erinnern. Daneben diirften,
besonders in der oberen Krelde unter dem isolierten Scheren auch schon echte Callianassa-
Scheren vertreten sein.

17) Vgl vor allem BALSS 1912 und 1927b, BEURLEN 1925, GLAESSNER
1929a, P. G. KRAUSE 1891, LORENTHEY- BEURLFN 1929, ORTMANN 1901, VAN
STRAELEN 1925,

%) Pustulina QUENST. wurde durch OPPEL mit der Gattung Fryma vereinigt,
von VAN STRAELEN zu den Erymaidae gestellt. Diese Bestimmung wird der Eijgenart
der Schere nicht gerecht. Die Bestimmung als Brachyuren (BEURLEN 1928) ist mir
nach erneuter Priifung ebenfalls nicht mehr wahrscheinlich, schon da so groBwiichsige
Brachyurenformen, wie diese Schere voraussetzen wiirde, im Jura noch vollkommen fehlen,
Dagegen besteht eine ganz auffallende Ahnlichkeit mit Paguridenscheren. Die Gattung
wurde daher nunmehr bei den Paguriden aufgefithrt.

19)  Vgl. ASSMANN 1927, BELL 1857 und 1862, BEURLEN 1928a, GLAESSNER
1929a, H. V. MEYER 1847, OPPEL 1862, SCHLUTER 1874, SCHUTZE 1907, VAN
STRAELEN 1925 und 1928 b, WOIMRMANN-KOKEN 1892, WOODWARD 1878, WUST 1903.

%) Die Sonderstellung der Gattung Pemphiz ist schon von E. WUST laut per-
sonlicher Mitteilung erkannt worden; der gleichen Amnsicht gab der Verfasser 1928a
Ausdruck. Durch beide Autoren wurde Pemphexr zu den Scyllariden gestellt. Nachdem
jedoch durch die sorgfiltigen Untersuchungen ASSMANNs eine gut ausgebildete Antennen-
schuppe und normal entwickelte Antennen nachgewiesen worden sind, ist eine Zureihung
zu den Scyllariden nicht mehr moglich. Ganz abwegig ist es jedoch, die Gattung auf
Grund eben der Antennensehuppen zu den Nephropsiden zu stellen, wie das ASSMANN
macht, zudem, da die Antennenschuppe, woranf auch ASSMANN hinweist, ganz anders
ausgebildet ist als bei den Nephropsiden und abgesehen davon so ziemlich in allen Merk-
malen grundsitzliche Unterschiede gegeniiber den Nephropsiden bestehen. So sei nur an
den depressiformen, stark gegliederten Karapax, an die Ausbildung des Rostrums, an die
sehr primitiven Pereiopoden, dic nur in einfache Klauen endigen und hochstens z. T.
schwach subchelat sind, an die Ausbildung des Schwanzes und des dritten Maxillipeden
erinnert. Nach all diesen Merkmalen kann Pemphir nur in die Unterordnung der
Palinura gehoren. Daf innerhalb der Palinwra gewisse Beziehungen zu den Glypheiden
bestehen, ist schon friihzeitig erkannt worden und auch WUST hat 1903 einer solchen
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Ansicht Ausdruck gegeben. Immerhin besteht nach den eben erwihnten Merkmalen auch
nicht die Moglichkeit, Pemphix zu den Glypheiden i.e. S. zu stellen. VAN STRAELEN
bat dementsprechend eine besondere Familie Pemphicidae geschaffen, die er aber in dem
Tribus Glypheidea belibt (1928b). Es scheint mir bei den vorhandenen Unterschieden
notwendig, die Sonderstellung von Pemphiz noch stirker zu betonen; ich habe daher

Fig. 38, Protocallianassa Archiaci, obere Kreide. Genotyp von Protocallianassa
(n. MILNE EDWARDS).

Pemphiz in ein besonderes, den Glypheiden gleichwertiges Tribus gestellt, finde es aber
zweckmiBig, beide Tribus in einer Abteilung Qlypheidea zu vereinigen. (GLAKSSNER
michte lant personlicher Mitteilung die Pemphiciden sogar als selbstindige Abteilung
neben der Abteilung der Glypheiden aufgefafit wissen).

#1) Awuch Litogaster wird durch ASSMANN zu den Nephropsiden gestellt, obwohl
hierfiir wirklich kein einziger Grund angegeben werden kann als hichstens die Antennen-
schuppe, die aber simtlichen primitiveren Deka-
poden zukommt. Die engen Beziehungen zwischen
Litogaster und den jurassischen Glypheen sind
eindentig. Bemerkenswert sind die Beobachtungen
von GLALESSNER 1929 iiber die Hautung bei
Litogaster.

23)  Aspidogaster ist nach der Ausbildung
des Cephalothorax zweifellos aufs engste mit Lito-
gaster verwandt. Bei ASSMANN sind beide
Gattungen etwas voneinander entfernt, da Aspido-
gaster am ersten GehfuB ,Scheren“ besitat.
Die von KONIG abgebildeten Pereiopoden — aunch
ASSMANN lagen nur diese Abbildungen vor — a b

sind aber nur als subchelat zu bezeichmen und Fig. 39. Schere: a von Pustulina
besitzen eine eigentliche Schere micht. Bine  QumnsT, ob. Malm; b von Eupa-
dhulich subchelate Umbildung des ersten Pereio- gurus (rezent).
podenpaares tritt bei Glypheiden vielfach auf,

z.B. G1. tantalus, dann innerhalb der Gattung Glypheopsis, der Gattung Glyphea usf., ohne
irgendwelche besondere Bedeutung zu besitzen. Wenn also die Trennung =zwischen
Aspidogaster und Litogaster iberhaupt aufrecht erhalten bleibf, so miissen beide Gattungen
zum mindesten in nichste N#he zueinander gestellt werden.
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%) Squomosoglyphea n. subg.: Subgenotyp Squamosogl. Udressieri H. v. M.

24) Die Gattung Pseudoglyphea enthielt heterogene Formen. BEURLEN 1928a
unterschied innerhalb der Gattung zwei Gruppen, eine Gruppe der Ps. grandis und eine
der Ps. amalthea. Hier wird nun die Gattung Pseudoglyphea auf die Gruppe der Ps.
grandis beschrinkt. Genotyp der Gattung Ps. Etalloni OPPEL, eine Art, die durch
VAN STRAELEN sehr eingehend bekaunt geworden ist. — Diagnose von Pseudoglyphea:

,Karapax zylindrisch, stets kriftig gepanzert und skulptiert. Gekornelte

Cristae vor der Nackenfurche vorhanden, aber unregelmiBig. Beide Riickenfurchen

deutlich. Antennenschuppe vorhanden. Uropoden mit Didresis.

Pseudoglyphea in dem so eingeschrinkien Umfang ist sehr klar und eindeutig
umschrieben  Die Gattung steht Glyphea sehr nahe und unterscheidet sich nur durch
Einzelheiten der Oberflichengliederung.

25) Die von H. V. MEYER 1847 fiir Kum. socialis anfgestellte Gattung FKumor-
phia wurde in der Folgezeit mit Mecochirus verbunden. BEURLEN 1928a stellte Fum.
socialis 7u Pseudoglyphea in die Gruppe der Ps. amalthea. Mit den in dieser Gruppe
vereinigten Formen bestcht sehr weitgehende Ahnlichkeit. Nachdem Pseudoglyphea

nunmehr auf die Gruppe der Ps. grandis eingeschrinkt wurde, ist fiir dic Gruppe der

Ps. amalthea eine neue Gattung auszuscheiden. Vereinigung mit Mecochirus — FEum.
socialis wurde ja bisher meist zu Mecochirus gestellt — kommt nicht in Betracht, da

Mecochirus ja eine Didresis und eine viel schwiichere Oberflichengliederung besitzt.

Auch Pseudoglyphea s. str. ist auszuscheiden, da dort ja eine Antennenschuppe und eine

Didiresis vorhanden ist. So ist der alte H. V. MEYERsche Gattungsname wieder einzufiihren.
Diagnose der Gattung Emorphia H. V. MEYER:

,Karapax zylindrisch oder lateral zusammengedriickt, Panzer nur wenig
kriftig, sechwach gegliedert. Riickenfurchen undeutlich. Antennenschuppe fehlt,
ebenso Diiiresis.“ — Genotyp: Humorphia socialis 1. V. M.

Nach diesen Merkmalen gehort Kumorphia zu den Mecochiriden, withrend Fseudo-
glyphea ein Glypheide ist

28y Selenisea ist noch sehr ungeniigend bekannt. OPPEL und VAN STRAELEN
haben die Gattung mit Glyphea vereinigt, eine Vereinigung, die freilich nur aufrechtzn-
erhalten ist, wenn Glyphea als Sammelgattung im friheren Sinn aufgefafit wird. Hin-
sichtlich der Stellung von Selenisca deutet die unregelmiillige Ausbildung der Cristae vor
der Nackenfurche und das Fehlen (?) der Deckschuppe auf Mecoehiriden (wihrend freilich

auch Zureihung zn den Glypheiden vertreten werden konnte).

27) Vgl hierzu vor allem: BALSS 1924, 1925a und 1927b, BEURLEN 1928a,
GLAESSNER 1929b, V. KNEBEL 1907, ORTMAKNN 1901, VAN STRAKLEN 1925,

28)  Cyclocaris n. gen., Genotyp Cyclocaris propinquus SCHLOTH.

Diagnose: ,Karapax sehr breit, anniihernd kreisformig. Rostralrand breit,
konkav. Augen seitlich davon, sehr kurz gestielf, in schwachen Einkerbungen
des Karapaxrandes eingesenkt. Vorderseitenrand schwach gelappt®.

Cyclocaris wurde bisher im allgemeinen mit Hryon s. str. (Genotyp Eryon
arctiformis SCHLOTH.) vereinigt, mit welcher Gattung der breite, anndhernd kreisformige
Karapax gemeinsam ist. Doch ist die Art, wie die Augen am Karapax ansetzen, so
verschieden, daB eine generische Trennung notwendig ist. — VAN STRAERLEN hat die hierher
gehorigen Formen groSenteils mit Coleia vereinigt, was nicht allein durch die Karapax-
form ausgeschlossen wird, sondern vor allem durch die Tatsache, daff Cyclocaris keine

Didresis besitzt. AuBer Cycloc. propinquus SCHLOTIL. gehiéren in diese Gattung C. orbi-
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culatus MUNST., C. armatus V. KNEB., C. clongatus MONST., C. spinimanus GERM.,
C. grganteus VAN STRAEL.

) Vgl vor allem: BALSS 1927b, BELL 1857, BEURLEN 1928a, ORTMANN
1901, OPPEL 1862, RATHBUN 1926a, SCHLUTER 1862, 1865 und 1879, VAN
STRAELEN 1925, WOODWARD 1868 und 1900.

39) Die Gattung Cancrinos MUNSTER gehort sicher den Seyllarides an. Nach
der Aushildung der Antennen kann sie aber weder zu den Palinuridae noch zu den
Seyllaridae gestellt werden. In dieser Hinsicht ist sie vielmehr eine ausgesprochenc
Zwischenform zwischen beiden Familien. Es diirfle sich daher empfehlen, fiir diese

Gattung eine dritte selbstindige Familie auszuscheiden,

a b
Fig. 40. KarapaxumriB: a von Cyclocaris propinquus SCHLOTH., ob. Malm, Genotyp
von Cyclocaris; b von Eryon arctiformis SCHLOTH., ob. Malm, Genotyp von Eryon.

B1y Vgl. vor allem: BALSS 1918 und 1927b, DOFLEIN und BALSS 1913,
LORENTHEY-BECRLEN 1929, MOERICKE 1897, ORTMANN 1901, SEGERBERG 1900,
VAN STRAELEN 1925,

32 Protomunida n. gen, Genotyp Pr. munidoides SEGERB. Verbreitung im Dan
und im Paldozdn (Pr. primaeva SEGERB. und Pr. spitzbergica GRIPP). Protomunida
ist charakterisiert durch ein glattes ungeziihntes, dreieckiges Rostrum, an dessen Basis
jederseits kurze Spitzen stehen. Karapaxform und Verziernng wie bel Galathea. —
Protomunida nimmt somit eine ausgesprochene Zwischenstellung zwischen Galathea wund
Munida ein.

%) Vgl BALSS 1927b, ORTMANN 1901, RATHBUN 1926,

%) Vgl. vor allem: BALSS 1927b, BEURLEN 1925, 1928b und 1929a,
DOFLEIN 1906, ORTMANN 1901, SEGERBERG 1900, VAN STRAELEN 1925 und 1928c¢

%) Hierher ist unter Vorbebalt auch noch die Gattung Cyclothyreus REMES
gestellt worden. Verfasser hat diese Gattung (LORENTHEY-BEURLEN 1929) als fraglich
zu den Xanthiden gestellt. Kine Annidherung dieser Gattung an Xanthiden 1iBt sich tat-
siichlich beobachten. Doch diirfte eine unmittelbare Zureihung zu weit gehen; denn neben
xanthidendbnlichen Merkmalen ist Cyclothyreus doch noch recht primitiv. EKine Zureihung
zu den Dromiiden (VAN STRAELEN) scheint jedoch kaum méglich. Ehe eine sichere
Einreihung durchgefilhrt werden kann, muB vollstindigeres Material vorliegen. Sicher
steht Cyclothyreus der Wurzel der Xanthiden nicht fern.
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%8) Vgl vor allem: BALSS 1927b, BITTNER 1875, 1883 und 1893, DOFLEIN
1906, GLAESSNER 1928, LORENTHEY-BEURLENI%)?.S), ORTMANN 1901, RATHBUN 1926.

37) Das System der Maiiden ist hier noch nach der Zusammenfassung BALSS
1927b aufgefithrt. Die Einreihung der fossilen Formen ist durchweg nur provisorisch.
Es wire wiinschenswert, daf das gesamte fossile Maiiden-Material einheitlich nach den
Gesichtspunkten duschgearbeit wirde, die BALSS in seiner eben erschienenen Revision
1929b angewandt hat.

38y Ob Pisomaia in der gleichen Art wie Micromaia cinen freien Anteunenstiel
besessen hat, ist nach dem einzigen bis jetzt vorliegenden Stiick nicht zu emtscheiden.
Das eozine Alter macht jedoch ein #hnlich primitives Verhalten wahrscheinlich, so daf
die Gattung vorliufig hier eingerciht sei. Die Ausbildung der Orbita deutet auf die
ebenfalls primitiven Inachinen, Micromaia hat ja eine #dhnlich unvollstindige Orbita.

39)  Periacanthus wurde (LORENTHEY-BEURLEN 1929) in einer besonderen
Familie Periacanthidae den Maiidae gegeniiber gestellt dine solche Sonderstellung
diirfte jedoch mach vorldufiger Kenntnis die rein habituellen Unterschiede zu sehr betonen.
Die unvollstindig entwickelte Orbita schliefit jedenfalls die Parthenopiden, an die BITTNER
dachte, vollkommen aus. In diesem Merkmal besteht Ubereinstimmung mit den Aecantho-
nychinen. Doch ist mach dem eozinen Alter nicht ausgeschlossen, daff der Antennenstiel
— Micromaiinen-dhnlich — noch frei war. In diesem Fall wiirde sich die bemerkens-
werte Tatsache ergeben, daB die verschiedenen Unterfamilien schon im Eozin bestanden,
aber hier durchweg auf dem Micromaia-Stadium standen. Das noch sehr liickenbafte
Material 148t eine Entscheidung nicht zu. Die hier in Anlehnung an die zoologische
Klassifikation gegebene Kinteilung der Maiiden ist demnach als eine provisorische zu
betrachten, ebenso die Ausscheidung der Micromaiinen, die aber bei dem augenblicklichen
Stand der Kenntnisse zweckmiBig ist.

%) Vgl. vor allem: BALSS 1927b, BELL 1862, DOFLEIN 1906, GLAESSNER
1925, LORENTHEY-BEURLEN 1929, 0RTMANN 1901, RATHBUN 1926, WOODWARD 1867.

i) Die Zugehorigkeit von Archaeopus zu den Ocypodoida ist zweifelsfrei. Doch
kann die Gattung nach der kriftigen Ausbildung der Antennulen, die in keine An-
tennulargruben eingefaltet sind, nur zu den Retroplumiden gehtren, nicht zu den Oecy-
podiden, wie RATHBUN wollte.

4?) Vgl. hierzu vor allem: BALSS 1927b, BITTNER 1875 und 1884, GLAESSNER
1928, LORENTHEY-BEURLEN 1929, MILNE EDWARDS 1860, 1862—1865.

43)  Lobocarcinus wurde (LORENTHEY-BEURLEN 1929) vom Verfasser zu den
Xanthiden gerechunet. Die Ausbildung des Rostrums allein, die dafiir maBgebend war,
diirfte hierfiir kaum geniigen, zudem da der gesamte Habitus sich eng an die Cancriden
anschlieBt. Eine unmittelbare Zureihung zu den Cancriden ist jedoch nicht moglich, wie
die hier gegebene kurze Diagnose zeigt. 7

44) Vgl vor allem hierzu: BALSS 1927, BELL 1857 und 1862, BEURLEN 1929,
BUCNHR 1875 und 1883, JOM. BOMM, DOFLEIN 1906, GLALSSNER 1928, LOREN-
THEY-BEURLEN 1929, MILNE EDWARDS 1862—1863, LORENTHEY 1898b, ORTMANN
1901, RATHBUN 1926, SEGEKRBERG 1900, WOODWARD 1898.

4%) Im Gegensatz zu den vom Verfasser (LORENTHEY-BEURLEN 1929) ange-
nommenen engen Beziehungen zwischen Cancriden und Portuniden dirfte tatsdchlich, wie
vor allem aus der Ausbildung von Carcinerefes hervorgeht, eine relativ enge Verwandt-
schalt zwischen Portuniden und Xanthiden bestehen, wiihrend die Cancriden isolierter

stehen, vgl. unten. Die Portuniden sind daher mit unter die Xanthemorpha aufgenommen.
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Die Tatsache aber, daB die hierher gehorigen Formen durch die Ausbildung des letsten
Pereiopoeden sich grundsitzlich von simtlichen anderen Xanthimorphen unterscheiden, macht
es zweckmiBig, die Portuniden als besonderes Subtribus (Porfunoidea) den eigentlichen
Xanthoidea gegeniiberzustellen.

%) DaB die Gattuvg Carcineretes WITHERS tatsichlich zu den Portunoiden gehort
— WITHERS selber hielt Zugehorigkeit zu den Cymopoliiden fiir nicht unwahrscheinlich —
,gebt m. E. aus der Ausbildung des hinteren Pereiopodenpaares eindeutig hervor und auch
BALSS und GLAESSNER haben Carcineretes in der gleichen Weise eingereiht. Auf der
andern Seite aber scheint es mir nicht wohl moglich, diese Gattung in die Familie der
Portuniden einzubeziehen, wie das BALSS und GLAESSNER andeuten. Dazu sind die
Unterschiede in der Ausbildung der Karapaxform, der Orbitalrinder, der Seitenrinder
zu groB. Dementsprechend ist hier eine besondere Familie Carcinerefidae ausgeschieden,
die zweifellos innerhalb der Portunoideen eine sehr primitive Stellung einnimmt, ent-

sprechend dem hohen Alter.

47) Fiir Necronectes (= Gatunia RATHB.) eine selbstindige Familie auszuscheiden,
wie RATHBUN vorschligt (Gatunizdae, von GLAESSNER aus Priorititsgriinden in Necro-
nectidae umgewandelt) und GLAESSNER und BALSS iibernehmen, scheint dem Verfasser
nicht wohl méglich; Necronecies paBit sich sowohl
phylogenetisch, als auch morphologisch so glatt in a
das Gesamibild der Portuniden, speziell der Lupinen
ein, daB kein Grund einzusehen ist, diese klaren
Beziechungen irgendwie zu verhiillen.

48) Unter Daira ist in diesem Zusammen-
hang auch die Eozin/Miozin-Gattung Phymatocar
cinus einbezogen.

49y Palacocarpilius unferscheidet sich von
den Carpilinen durch das michtig entwickelte zweite
Stielglied der Antenne; auch diirfte der distale Teil

der Antennen mnicht in die Orbita eingeschlossen

gewesen sein. Schwache Gaumenleisten sind vor-
handen. Durch diese Merkmale, wie auch die Form Fig. 41. Karapaxumriff von Necro-
des Karapax sind Bezichungen zu den Oziinen an-  ,..zes (n. GLAESSNER): a Necr.

gedeutet. Dancben bestehen freilich auch Ahnlich- proavitus RATHB.; b Necr.
keiten zu Carpilius. — Die Gattung diirfte un- Schafferi GLAESSN. ; ¢ N.vidalia-
mittelbar an primitive Xanthinen (Xanthopsis) oder nus MILNE EDWARDS.

Mevippinen anzuschlieSen sein, als Vorstufe zu den
Carpilinen oder Ozjinen.

59) Die Gattung Lacvicarcinus LORENTHEY gehort zweifellos den Goneplaciden an;
die Ahnlichkeit mit Branchioplax und #hnlichen Gattungen ist so auffillig, daB ein
Zweifel kaum bestehen kann. (Dagegen ist Tifanocarcinus, mit welecher Gattung Laevi-
carcinus frither vereinigt war, ein ebenso typischer Xanthide.) Das gleiche gilt fiir die
Gattungen Galenopsis und Carinocarcinus, die GLAESSNER im Katalog zu den Xanthiden
stellt. Auch hier sind die thnlichkeiten, so gul wie bei Plagiolophus und Colpocaris,
die auch GLAESSNER hierher stellt, eindeutig.

51y Vgl hierzu vor allem: BALSS 1927b, BELL 1862, BITTNER 1875, 1883, 1893,
JoH. BOHM 1922, BROCCHI 1877, EBERT 1886, 1888, LORENTHEY 1898, LORENTHEY-
BEURLEN 1929, RATHBUN 1926a, VAN STRAELEN 1923a, 1923D, 1923c.
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5%y Laeviranina ist noch ungeniigend bekannt; vor allem fehlt noch die Kenntinis
des Sternums. Nach dem Karapax ist diese Gattung die primitivste Gattung der Raninidae
und zeigt enge Beziehungen zu Raninellopsis; vielleicht sind beide Gattungen identisch
oder gehiren einige zu Laeviranina gestellte Kormen in Wirklichkeit zu Raninellopsis,
wihrend die iibrigen als Laevirawnina eoger zu Hela gehoren. Eine Unterscheidung des
vielfach ungeniigend erhaltenen Materials nach dem Karapax allein ist oft schwierig. Auch
zwischen Loeviramima und Pseudoraninella, wie auch zwischen Raninellopsis und Pseudo-
raninella diirften enge Bezichungen bestehen, soweit, daf auch diese Gattungen sich teil-
weise vielleicht iiberschneiden, wihrend verhiltnismiiBig scharf die Grenze zwischen Rani-
nella und Pseudoraninella ist. Eine Revision gerade dieser Gruppe wire sehr notwendig.

53) Vgl. vor allem: BALss 1927b, BELL 1857 und 1862, CARTER 1872,
LORENTHEY-BEURLEN 1929, NOETLING 1881, RATHBUN 1917 und 1926a, RISTORI
1886, SEGERBERG 1900, VAN STRAELEN 1923a, STOLIZCKA 1871.

%) Necrocarcinus BELL ist eine Sammelgattung. Der Genotyp ist N. Woodwards.
An diese Art schlieBen sich unmittelbar eigentlich nur die Formen aus dem englischen
Ganlt und Cenoman an; und auf diese miilite die Gatiung von Rechts wegen beschrinkt
werden. Doch sind spiter eine ganze Reihe von ,,Necrocarcinus“-Arten aus dem Senon
nnd Dan beschrieben worden. Die von SEGERBERG aus dem Dan bekannt gemachten
Formen schliefen sich enger an Campylostoma als an Necrocarcinus an und nehmen in
vieler Hinsicht, wie stratigraphisch, so auch morphologisch eine Zwischenstellung zwischen
diesen beiden Gattungen ein. Fiir diese Formen wire daher eine selbstindige Gattung
auszuscheiden.

- Necrocarcinus Honnoe RATHBUN aus dem Eozin wurde schon von
RATHBUN nur unter Vorbehalt zu Necrocarcinus gestellt. Enge Beziehungen scheinen
o Campylostoma wie auch zu Orithopsis zu bestehen; .auch diese Form diirfte der
Repriasentant einer selbstindigen Gattung sein. — Necrocarcinus quadriscissus NOETLING
von Maastricht ist unvollstindig bekannt, stebt aber nach dem was vorliegt, ziemlich
isoliert, kann zum mindesten nicht mit Necrocarcinus vereinigt werden. — Eine griind-
liche Revision dieses ganzen Formenkreises wire sehr erwiinscht und wiirde sehr zr
Kldrung der verwandtschafltliciien Verhiltnisse innerhalb der Calappiden beitragen.

55) Die Familie Dakoticancridae wurde von RATHBUN zu den Dromiaceen ge-
stellt, doch steht, wie schon BEURLEN 1928b betont hat, Dakoticancer unter den Dro-
miaceen absolut isoliert. Auf der andern Seite bestehen so weitgehende Ubereinstimmungen
mit Necrocarcinus in jeder Hinsicht, dal Verfasser eine Zureihung mindestens zu den
Calappoide tichtiger erscheint. Ja, die Ubereinstimmung geht so weit, daf man sogar
an eine Vereinigung mit der Fam. Calappidae selber denken konnte.

B. Begriindung des Systems
1. Unterordnung Irichelida

Schon die oben gegebene Diagnose zeigt die morphologisch
so klar umschriebene Einheitlichkeit und Geschlossenheit der Unter-
ordnung. Die konstant auftretenden drei Scherenpaare sind auf
sie beschrinkt: dhnlich verhalten sich dic andern Merkmale, sowie
die in ihren Grundziigen recht ecinheitliche Ontogenie (mit Aus-
nahme der Sergestiden). Die Zusammengehorigkeit der drei Ab-
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teilungen der Tricheliden ergibt sich iiberdies auch recht klar aus
der Entwicklung im einzelnen.

Dic primitivste Gruppe wird durch die Penaeidea dargestellt,
und zwar aus folgenden Griinden:

1. fehlt eine Brutpflege,

. 2. ist die Ontogenie von selten typischer Vollstindigkeit,

3. ist der dritte MaxillarfuB wund simtliche Pereiopoden

siebengliedrig,

4. sind die drei Scherenpaare nicht oder nicht nennenswert

gegeneinander differenziert.

Dazu kommt bestiticend das hohe Alter der Penacidea (Bunt-
sandstein) und die Tatsache, daB mit grofler Wahrscheinlichkeit
schon im Malm die einzelnen Unterfamilien der Penaeiden getrennt
sind, mit andern Worten die Enfwicklung im wesentlichen abge-
schlossen ist. — Den Penaeidae gegeniiber sind die Sergestidae
zweifellos eine aberrante, durch besondere Anppassung um- und
riickgebildete Gruppe (BReduktion der Kiemen und der hinteren
Pereiopoden, starke Kainogenese in der Ontogenie). Fir die Ge-
samtentwicklung der Tricheliden ist diese Familie somit bedeutungslos.

Die andern Tribus (Stenopidea, Uncinoiden, Poranephropsidea,
Nephropsidea) stehen in den vier erwihnten Puukten aunf hoherer
Organisationgstufe, lassen sich somit unter diesen Gesichtspunkten
ohne Schwierigkeit von den [lenaeidea ableiten; in einem fiinften
Punkte sind sie jedoch primitiver als die Penaeidea, in der Aus-
bildung der Kiemen; die Peraeidea haben Dendrobranchien, wihrend
den ibrigen Gruppen Trichobranchien zukommen, also der Kiemen-
typus, den wir als den Grund- und Ausgangstypus der Dekapoden-
kieme betrachten miissen. Kin grundsitzlicher Widerspruch scheint.
mir hierin jedoch nicht zu liegen; auch die Penaeiden besafien
urspriinglich  Trichobranchien, die aber weitergebildet wurden,
wihrend die iibrige Organisation relativ stabil blieh. Im Gegensatz
dazu machten die Abkommlinge der Penaeidea eine weitergehende
Umbildung und Neuanpassung des gesamtien Organismus dureh,
wobei eine Weiterbildung der Kiemen iiber das Trichobranchien-
stadinum hinaus unterblieb.

Im einzelpen sei kurz folgendes bemerkt: Die Stenopiden
stehen auf hoherer Organisationsstufe in der Differenzierung des
dritten Scherenfulies und der abgekiirzten Ontogenie. Primitivere
Verhiiltnisse zeigt die sehr einfache Kiemenformel; ein weiterer
Unterschied betrifft das Fehlen der Diéirese in den Uropoden. In-
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folge des geringen fossilen Materials ist ein Verfolgen der Ent-
wicklung der Stenopiden ausgeschlossen. Kine Anniherung an
Penaeidea ist somit naturgemif nicht feststellbar. Trotzdem diirfte
Herleitung von diesen zweifelsfrei sein. Das FKehlen der Didrese
kann dagegen nicht ins Feld gefahrt werden; im Gegenteil, die in
der Ontogenie stark verzdgerte Entwicklung von Uropoden und
Telson deutet an, daff die Auvsbildung des Sehwanzes durch Ent-
wicklungshemmungen beherrscht wird, so dal eine Unterdrickung
der Didiresis leicht vorstellbar ist. Ebensowenig kénnen die
Kiemen gegen eine solche Herleitung sprechen, da ja nach dem
Gesagten auch die Penaetdea urspringlich die primitiveren Tricho-
branchien besessen haben miissen; auch hat die heute etwas diffe-
renziertere Kiemenformel der Penaeiden zweifellos das primitivere
Stadium, das die Stenopiden in der Gegenwart noch repriisentieren,
einmal durchgemacht.

Wihrend also die Pernneidea schon frithzeitig und aunf
einer verhiltnismaBig niedrigen Organisationsstufe stabil
werden und nur in den Kiemen noch eine gewisse Um-
bildung erfahren, zeigen dieStenopiden eine weitergehende
Umbitdung (Brutpflege, Ontogenie, dritter Scherenfull), erreichen
also eine etwas hohere Organisationsstufe, dafitr bleibt
aber die Entwicklung der Kiemen auf einem primitiven
Stadium gebhemmt.

(Fegeniiber Stenopiden und Penaeiden®) sind die Paranephrop-
sidea und Nephropsidea reptante Formen. Diese gleichartige Liebens-
weise bedingt natiirlich eine Reihe gemeinsamer Merkmale, so die
grifiere Panzerfestigkeit — im Gegensatz zu dem ditnnen Panzer
der natanten Penaeiden und Stenopiden — so die breit zylindrische
Karapaxform — gegeniiber der lateralen Zusammendriickung dort —
weiter die Differenzierung und VergriBerung des ersten Scheren-
paares auf Kosten der beiden hinteren -— gegeniiber der gleich-
artigen Ausbildung simtlicher drei Scherenpaare bei den Penaeiden
und der Vergroberung des dritten Paares bei Stenopiden. Diese
iibereinstimmenden Anpassungsmerkmale im Zusammenhang mit den
gemeinsamen Trichelidenmerkmalen haben bisher im allgemeinen eine
Vereinigung der Erymaidae mit den Nephropsidea veranlaBBt. Beide
Abteilungen stehen aber selbstindig nebeneinander, wie der Ab-

*) Eine Klirung der- verwandtschaftlichen Beziehungen der Uncinoidea, ist wit
Sicherheit vorlidufig nicht méglich. Vermutlich verhalten sie sich ebenso zu den Pena-

eidea wie die Stenopidea (vgl. Anm. 5, S. 366).
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lauf der Entwicklung klar zeigt. Kine Gegeniiberstellung der
Hauptentwicklungsstufen beider Abteilungen, die durch folgende
Gattungen charakterisiert sei:
I. Clytiopsis (Buntsandstein) — Magila (Oberer Malm), Pscuda-
stacus (Oberer Malm, Kreide),
1. Clytia, Evyma (Jura) — Hoploparia (Kreide),
1I1.  Enoploclytia (Kreide) — Homarus (Rezent),
1468t erkennen, dafl in beiden Abteilungen die dlteste Stufe einen
diihnen und schwachen - Panzer, sehr schwach differenzierte
und kleine Scheren an dem ersten Scherenpaar und breite, vier-

a&

b a b
Fig. 42. Abdomen und Schere von Clyfe-  Fig. 43. Abdomen und Schere von Eryma
opsis BILL (n. BILL), (Paranephropsidea), (Paranephropsides), ob. Malm.

ob. Buntsandstein,

eckig gerundete Abdominalpleuren besafi. Auf der zweiten Stufe
ist in beiden FKillen der Panzer fest und kriftig entwickelt, das
vordere Scherenpaar beginnt sich zu.vergréfiern und zu differen-
zieren, wihrend die beiden hinteren Paare kleiner und einfacher
werden, die Abdominalpleuren beginnen sich zu verschmilern und
zu dreieckiger Form umzuwandeln. Auf der dritten Stufe schlieBlich
sind die Scheren kriiftig und verschiedenartig differenziert, die
Abdominalplenren sind fast durchweg schmal und dreieckig geworden;
im Panzer ist die Festigkeit noch weiter gesteigert.

Die Entwicklung verliuft also bei Erymaiden und Nephro-
psidea in deutlicher Parallelitit, wobei zu bemerken ist, daB diese
Parallelitit durch eine gleichsinnige Anpassung an reptante
Lebensweise bedingt ist, wihrend die #ltesten Entwicklungsstufen
poch kaum eine eigentliche Anpassung an eine solche erkennen
lassen, vielmehr durch ihren diinnen Panzer und die geringe Diffe-
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renziertheit der Scherenpaare an natante I'ormen erinnern. Para-
nephropsidea und Nephropsidea sind also Abkommlinge
natanter Dekapoden und haben sich erst sekundir an die
reptante Lebensweise angepalif; die Parallelitit der Iint-
wicklung und die gleich primitive natantier-dhnliche Aus-
bildung der Anfangsstufen in beiden Abteilungen 1d8t
dabei erkennen, daB es sich um zwei verschiedene, un-
abhingig voneinander entstandene Stimme handelt. DaB
als Ausgangsgruppe fiir beide nur die Abt. Penaeidea in Frage
kommen kann, ist schon frither von BILL und spiter von BEURLEN
gezelgt worden.

Kine weitere Bestitigung fiir die unabhiingig iterative Ent-
stehung der Erymaiden und Nephropsiden ergibt das Verhalten
der Abdominalpleuren. In den ilteren Entwicklungsstadien sind

a b
Tig. 44, Abdomen und Schere von Pseudastacus (Nephropsidea), ob. Malm.

dieselben in beiden Abteilungen breit viereckig, also von gleicher
Ausbildung wie bei den natanten Penacidea. Diese Form der
Abdominalpleuren wird mit fortschreitender Anpassung an die rep-
tante Lebensweise in beiden Abteilungen zugunsten einer schmal
dreieckigen Korm aufgegeben. Diese Umbildung ist dureh -die
Anpassung bedingt. Die reptanten Makruren schwimmen ja im
allgemeinen wenig, vor allem besitzen sie nicht mehr die Fahigkeit
der Natantier durch Rudern mit den Pleopoden bei gestrecktem
Abdomen schwimmen zu konnen; wenn sie schwimmen, so geschieht
dies vielmehr riickwiirts, durch stobweises Kinschlagen des Ab-
domens, (eine Art zu Schwimmen, die iibrigens auch die Natantier
schon ausiiben, blof mnicht als einzige und wichtigste Form des
Schwimmens). Wihrend nun die breit viereckigen Abdominalpleuren,
die bei gestrecktem Abdomen mit ihrem Rand aneinanderstoBern,
dem Abdomen einen gewissen Halt verleihen, miissen sie beim
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Einklappen des Abdomens mit ihren Riéndern ibereinander ge-
schoben werden, wirken also aul die Bewegung unter Umstinden
hemmend ein. Dies zeigt- deutlich, daf die bei Irymaiden und
Nephropsiden cinsetzende Verschmilernng der Abdominalpleuren
im Dienste der Neuanpassung an die reptante Lebensweise steht,
wihrend die viereckigen Pleuren der ilteren Formen noch auf
die natanten Stammformen zuriickweisen — und zwar unabhingig
voneinander in beiden Abteilungen.

SchlieBlich wiire hier noch eine weitere Uberlegung anzufiihren,
das ist die Art der Atmung bei Krymaiden und Nephropsiden.
Wie an anderer Stelle (BEURLEN, 1929) gezeigt wurde, war bei

a b

Fig. 45. Abdomen und Schere von Hoploparia (Nephropsidea), Tertidr.

den Erymaiden der Musc. dorsoventralis posterior, der bei den
Astacuren nur als rudimentires Sehnenband noch vorhanden ist,
noch als funktionierender Muskel ausgebildet. Dieser dem Schalen-
schlieBmuskel der Phyllocariden homologe Muskel stand bei den
Erymaiden mit grofiter Wahrscheinlichkeit im Dienste der Atmung,
indem die Pleuren des Karapax zusammengezogen werden konnten,
wodurch die unter den Pleuren befindliche Kiemenhohle erweitert
bezw. verengert wurde. Die Art der Atmung bei den Nephro-
psiden ist ganz anders und nicht unmittelbar von den Verhiltnissen
bei den Krymaiden abzuleiten; das Atemwasser wird durch kleine
Offnungen vor den Koxen der Pereiopoden in die Kiemenhohle
eingelassen; eventuelle Bewegungen zur Krweiterung bezw. Ver-
engerung der Kiemenhoble werden durch Heben und Senken des
Karapax am hinteren Teile ausgefithrt, da ja eine Zusammenziehung
der Pleuren infolge des rudimentdren Musc. dorsoventr. post. nicht

mehr in Frage kommt. Ein Rudimentirwerden dieses bel den
Fortschritte der Geologie u. Palacontologie. Heft 26 (Beurlen) 25
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Erymaiden funktionierenden Muskels und dadurch eine Umstellung
der Atmungsbewegungen zu dem Typus der Nephropsiden erscheint
ausgeschlossen, da nach allen Erfahrungen nur funktionslose Or-
gane rudimentir werden. Die Nephropsiden miissen also von Formen
abstammen, bei denen der in Frage stehende Muskel schon rudi-
mentir war, d.h. die Erymaiden konnen nicht die unmittelbaren
Vorfahren der Astacuren sein.

Daraus ergibt sich:

1. Die Tricheliden trefen nachweislich spiitestens in der
Untertrias auf; ihre primitivsten dltesten Vertreter waren natant
und von penaeidenihnlichem Habitus (, Penaeus® atavus BILL).

Trias Jura HKreide Tertiar Gegenwars,
) Stenopiden
| Uncinodea
Fenaerdea
S L S
Nephropsidae
Astacidae | und  Parastacidae

t Paranephropsidec

Fig. 46. Entwicklungsschema der Trickelida.

2. Diesc penaeideniihnlichen Ausgangsformen miissen Tricho-
branchien und einen noch funktionierenden Muse. dorsoventralis
posterior (SchalenschlieBmuskel) besessen haben.

3. Aufdiesem Stadium spalten die Stenopiden und Uncinoiden ab,
durch ihre besondere Anpassung unter Erhaltung der Trichobranchien.

4. FEbenso entwickeln sich auf diesem Stadium zu reptanter
Lebensweise die Paranephropsidea, wobei der noch woh!l entwickelte
Schalenschliefmuskel in den Dienst der Atmung gestellt wird.

5. Die Penaeiden selber bleiben verhdltnismédBig formkonstant.
Da bei ihnen — wie bei natanten Dekapoden iiberhaupt — die
Kiemenhohie in freier Verbindung mit dem umgebenden Wasser
steht und der Panzer einheitlich ist, wird der SchalenschlieBmuskel
rudimentir, da ihm eine bestimmte Funkiion abgeht (das gleiche
gilt fir die Stenopiden).
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6. Auf diesem Stadium spalten die Nephropsiden ab, deren
Entwickiong infolge der gleichartigen Anpassung iterativ sich zu
der der Erymaiden verhilt.

7. Dic Krymaiden treten in der Untertrias auf, die Uncino-
iden sind auf den Lias beschrinkt; die Nephropsidea erscheinen
erst im oberen Malm. Die Stenopiden sind fossil unbekannt.

2. Unterordnung Anomocarida

Nicht ganz so klar wie bei den Tricheliden liegen die Ver-
hiltnisse in der vielgestaltigen Unterordnung der Anomocarida.
Immerhin ergibt auch hier das fossile und lebende Material ein
befriedigendes Bild.

Die formenreichste Abtellung der Nectocariden (Trib. Huey-
phidea) enthilt nur Natantier. s werden sieben Subtribus unter-
schieden, von denen die drei durch einen Kxopoditen im erwachsenen
Zustand charakterisierten Subtribus nach allgemeiner Ansicht als
die primitiveren gelten, gegenitber den vier iibrigen, bei denen
das erwachsene Tier keine Exopoditen mehr besitzt. Eine eindeutige
Festlegung der verwandtschaftlichen Verhiltnisse auf Grund des
fossilen Materials ist zurzeit nicht moglich, da das vorliegende
Material sehr klein ist. Zuniichst sei festgestellt, daf3 die Eucy-
phiden erstmals im Obermalm aunftreten, also zweifellos jiinger sind
als-die Penaeiden. Und zwar geht das nicht allein aus dem spéiteren
Auftreten den Penaciden gegeniiber hervor — die geologische Uber-
lieferung konnte ja infolge Unvollstindigkeit cin schiefes Bild er-
geben ——, sondern das ergibt sich ganz eindeutig aus den zahlen-
mifigen Verhiiltnissen des Auftretens: die Penaeiden sind im
Jura durch neun z. T. artenreiche Gattungen vertreten — Gattungen,
die, da am fossilen Material nur der Karapax zur Unterscheidung
zur Verfigung steht, zweifellos wesentlich weiter gefafit sind als
die lebenden —; demgegeniiber kennen wir aus dem Jura nur drei
sichere und eine unsichere Kucyphidengattung, die je nur mit
wenigen Arten vertreten sind. Die Kucyphiden spielen also in
der Natantierfauna des Jura im Gegensatz zu den Penaeiden eine
ganz untergeordnete Rolle, genau umgekehrt wie in der Gegen-
wart, wo zwel Penaeidenfamilien 21 Kucyphidenfamilien gegeniiber-
stehen. Die Kucyphiden hatten demnach ihre Hauptent-
faltung erst vom Jura ab, bei den Penaeiden war.sic im

Jura schon abgeschlossen.
25%
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Hinsichtlich der Beziehungen innerhalb der Eucyphiden ist
von Bedeutung, daf das Subtribus der Palaemonocida das einzige
ist, das bis in den Oberjura zuriickreicht: zwei der Oberjura-
Gattungen gehoren ihm an. Die dritte Gattung besitzt Exopoditen,
gehort aber keinem der lebenden Subtribus mit Exopoditen an,
sondern steht ganz Isoliert. Dieses hohe Alter liBit die Palae-
monoiden innerhalb der Kucyphiden als sehr arspriinglich erscheinen,
sowohl gegeniiber Crangonoiden und Pandaloiden, wie auch gegen-
iiber den Kxopoditen besitzenden Pasiphaeoiden usw., die ja noch
vollkommen fehlen. In gleicher Richtung deutet auch die Onto-
genie: dieselbe ist bei den Palaemonoiden von ganz besonderer
Vollstandigkeit, wogegen sie in den iibrigen Subtribus abgekurzt
und z. T. auch modifiziert erscheint. s wiren demnach nicht
allein die exopoditenlosen, sondern auch die exopoditentragenden
Subtribus von den Palaemonoiden abzuleiten. Hinsichtlich der
ersteren Grappe bestehen keine Schwierigkeiten einer derartigen
Ableitung; anders in der zweiten Gruppe: grade der Besitz von
Fixopoditen bel den erwachsenen Formen, d. h. gewissermaflen ein
Verharren auf dem Mysisstadium gibt ihnen einen primitiven An-
schein — , Ubergangsformen zu den Schizopoden®. Anch das Anf-
treten der KExopoditen besitzenden Udorelliden gleichzeitig mit den
Palaemonoiden im Oberjura konnte in dieser Richtung ausgedeutet
werden. Dem widersprechen folgende Tatsachen:

a) Das Alter der Kucyphiden, da sie erst im Oberjura auf-
treten, also in einer Zeit, in der der Dekapodenstamm schon hoech
entwickelt ist in einer ganzen Reihe verschiedener Gruppen, so
daf Ubergangsformen zu den Schizopoden bei den Eucyphiden nur
dann erwartet werden konnten, wenn eine polyphyletische Ent-
stehung der Dekapoden aus Schizopoden angenommen werden konnte.

b) Die Organisation der exopoditentragenden Kucyphiden, die
in keiner Hinsicht primitiv ist, sondern hinsichtlich der Mundglied-
mafen, der Kiemen, der Ontogenie, der Brutpflege vollkommen der
Organisationshéhe der Palaemonoiden entspricht, differenzierter ist
als z. B. bei den exopoditenlosen Penaeiden. s sind also durchweg
hoch differenzierte natante, echte Dekapoden, bei denen hichstens
der Exopodit als primitives Merkmal anfgefafit werden kann.

Der Kxopodit braucht aber nicht primitiv zu sein, er kann
ebensogut im Dienste der natanten Anpassung sekundir wieder
erworben, oder richtiger durch Hntwicklungshemmung auch beim
erwachsenen Tier erhalten geblieben sein — in der Ontogenie wird
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er ja immer noch entwickelt, nur dall er normalerweise im er-
wachsenen Zustand wieder riickgebildet wird. Die Penaeiden zeigen
ja ganz entsprechendes: auch hier treten sekundir vielfach die
Exopoditen im erwachsenen Zustand wieder auf. Dies dirfte anch
fiir die Kucyphiden zutreffen: der Grundtypus ist ein normaler,
hoch differenzierter makrurer echter Dekapode, der in vielen Punkten
auf hoherer Organisationsstufe steht als die Tricheliden (z. B. Sty-
lamblys! Phyllobranchien!); infolge der natanten Anpassungsrichtung
bleibt in einigen besonders extremen Gruppen der Kxopodit des
Mysisstadiums auch beim erwachsenen Tier erhalten; die Kntwicklung
ist gechemmt. Die exopoditentragenden Kucyphidensubtribus
sind also nicht primitiver als die andern, sondern sind
Reprisentanten einer durch spezielle Anpassung be-
dingten absteigenden, gehemmten Entwicklung. Die auf-
steigende Kntwicklung fithrte von den primitiven Palaemonoiden
zu den Crangonoiden, die insofern eine hohere Organisations-
stufe Dbesitzen, als die Entwicklung abgekirzt ist, die Kpipoditen
reduziert sind und ebenso der Incisorfortsatz der Mandibeln stets
riickgebildet ist.

Figenartig ist die Stellung der Udorelliden. Das Vorhanden-
sein von Exopoditen deutet auf Beziehungen zu den in der HEnt-
wicklung gehemmten Tribus. Auf der andern Seite gibt ihnen
die abweichende Ausbildung der I.ndopoditiste der Pereiopoden
eine sehr isolierte Stellung und das hohe oberjurassische Alter
deutet auf primitive Verhaltnisse. Sollte diese Familie nicht doch
am Anfang der Entwicklung der Eucyphiden stehen, als ganz be-
sonders primitiv? das Vorhandensein der Kxopoditen bei einem
Teil der Kucyphiden also ein urspriingliches Verhalten sein, wie
das ja auch Bawrss bei der Besprechung von Udorella annimmt?
Die oben gegebenen Einwinde gegen eine solche Moglichkeit gelten
voll und ganz auch fir Udorella. Die von BALSS besprochene
Ausbildung der Pereiopoden laBt diese Gattung als ganz einseitig
spezialisierte, pelagisch lebende Formen erkennen. Und diese
Spezialisation bedingt es wohl auch, dafi schon auf diesem frithen
Stadium der Eucyphiden in diesem Fall die Exopoditen bis zum
erwachsenen Zustand erhalten geblieben sind. Das Vorhanden-
sein der KExopoditen bei Udorella ist kein primitives,
sondern ein excessives Merkmal. Udorelle und die spi-
teren, exopoditentragenden HKueyphiden verhalten sich
in diesem Punkt iterativ zueinander.
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Dic zweite Abteilung der Anomocariden, die Herpocariden,
tritt ebenfalls vom Jura an auf, reicht aber etwas weiter zuriick
als die Nectocariden, ndmlich bis in den Lias, um allerdings
charakteristisch und zahlreicher ebenfalls erst im Malm aufzutreten
und wie die Nectocariden ihre Hauptentfaltung erst postjurassisch
zu erleben.

Hinsichtlich der Thalassiniden wird die aus der Morphologie
der rezenten Formen sich ergebende Auffassung, dafl die Axiiden
die primitivste Familie der Thalassiniden sind, durch das pali-
ontologische Material eindeutig Dbestitigt: die Axiiden sind die
einzige Familie, die schon im Jura nachweisbar ist, die aber hier
gleich mif verschiedenen Gattungen nebeneinander auftritt. Die
Herleitung der ibrigen Familien aus den Axiiden 1&Bt sich aus
dem lickenbhaften Material nicht unmittelbar zeigen, nur fir die
Callianassiden ist ein solcher Nachweis moglich durch die zwischen
Axiiden und Callianassiden vermittelnde Kreidegattung Protocallia-
nassa. Die verschiedenartige Differenzierung der einzelnen Familien
macht ein radidres Aufspalten von Axiiden aus wahrscheinlich;
zum mindesten ist eine seriale Aufeinanderfolge nach fortschreitender
Ditferenzierung fir die Gesamtheit der Thalassinidenfamilien aus-
geschlossen.

Gegen eine derartig zentrale Stellung der Axiiden innerhalb
der ganzen Abteilung scheint die Ontogenie zu sprechen: Diese
ist bei Azius am stirksten gekiirzt. Aber hier besteht offensichtlich
ein ahnliches Verhalten, wie z. B. bei Penaeiden und Stenopiden:
Die Stenopiden sind hinsichtlich der Kiemen viel primitiver geblieben
als die Penaeiden und haben den letzteren gegeniiber cine abge-
kiirzte Entwicklung. Die Axiiden sind anf ihrer Organisationsstufe
frihzeitlg stabil geworden und damit kann auch die Ontogenie
wesentlich abgekiirzt werden, wihrend bei den anderen, sich von
diesem Grundtypus entfernenden, noch wandelbareren Familien
eben deshalb die Kntwicklung mnoch vollstindiger durchgemacht
wird. — Die Axiiden stellen sonach auch unter diesen
Gesichitspunkten die primitivste Familie dar, und es ergibt
sich damit fiir die Ausgangsform der Thalassiniden das Vor-
handensein

1. einer Antennenschuppe,
gut entwickelter GeiBleln an den Antennulen,
normaler Scheren an den beiden vorderen Pereiopodenpaaren,
gut ausgebildeter Abdominalpleuren, °

)

-
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5. einer Difiresis an den Uropoden,
6. der Stylamblys an den Pleopoden.
Fernerhin fehlte ‘
7. die linea thalassinica.
Die entsprechenden negativen Merkmale in den andern Familien

. sind sekundire Erwerbungen oder Reduktionen im Lauf der Ent-

wicklung.

Noch wesentlich weniger als bei den Thalassiniden Iifit sich
itber die KEntwicklung und Entfaltung der Paguriden aussagen.
Die Feststellung, daB sie bis in den I.das zuriickgehen, ist fast
alles, was sich sagen lifit. Aus der Tatsache, dah nie Karapax-
reste gefunden worden sind, kann man schlieBen, daBl die Weich-
hiiutigkeit des Karapax ein primitives, schon den iltesten Vertretern
zukommendes Merkmal darstellt. Die sehr festen Scheren, die den
gleichen Habitus, wie bei den rezemten Formen besitzen, machen
eine gleiche Lebensweise hochst wahrscheinlich, was tiberdies anch
noch dadurch bestitigt wird, daf die fossilen Paguridenscheren
stets in Riffablagerungen gefunden werden, im Gegensatz zu den
Thalassinidenscheren, die stets in Sedimenten vorkommen, die auf
einen urspriinglich sandig schlammigen Untergrund schliefien lassen.

Die Paguriden sind also im Jura volkommen ausge-
prigt und typisch vorhanden, und ebenso die Thalassiniden.
Beide Tribus zeigen die gleiche typische Faziesgebunden-
heit, die wir heute von ihnen kennen und die durch die
Organisation und die Lebenswelise bedingt ist. Welche Be-
ziehungen bestehen zwischen den beiden Tribus, die uns erlauben,
sie zu einer Abteilung zusammenzufassen?

Da die Thalassiniden bel ihrer Lebensweise zu geringeren
Modifikationen ihres Korpers gezwungen waren, ist die Annahme
erlaubt, daB sie urspriinglichere Verhiiltnisse bewahrt haben und
daher primitiver sind. Das wird auch dadurch bestitigt, daB3 die
Kiemen bei den Thalassiniden noch als Trichobranchien ausgebildet
sind, wihrend die Paguriden Phyllobranchien besitzen. Ebenso
fehlt den Thalassiniden die Umbildung des hintersten Pereiopoden-
paares, die bel den Paguriden vorhanden ist. Dazu kommen noch
all die Merkmale, die durch das Verkriechen in Schneckenschalen
bedingt sind (die Unsymmetrie des Abdomens, die Reduktion der
Uropoden, wihrend bei den Thalassiniden der Schwanzfiicher primitiv
ausgebildet ist). Auch hinsichtlich der Ontogenie zeigen die Paguriden
wesentlich stirkere Abweichungen von dem Normalablauf der onto-
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genetischen Entwicklung als die Thalassiniden, schon allein durch
die Tatsache, daB bei den Paguriden das Mysisstadium unterdriickt
ist. All diesen Tatsachen zufolge wiire an sich eine Ableitung der
Paguriden von einem primitiven Thalassinidentypus moglich. Die
Tatsache, dall bei den Thalassiniden der Auflere Maxillipede nur
sechsgliedrig, bei den Paguriden aber noch siebengliedrig ist,
braucht mnicht dagegen =zu sprechen, da ja zweifellos auch die
Thalassiniden arspriinglich einen siebengliedrigen dulleren Maxil-
lipeden besaffen. Aber eine derartige Herleitung geht aus diesen
Unterschieden nicht unbedingt hervor, da sie ebensogut durch ein
verschieden hohes Entwicklungsstadium bedingt sein konnten. Da-
neben ist aber beiden Tribus ein charakteristisches Merkmal ge-
meinsam, das allein aufl sie beschrinkt ist und fiir eine enge Ver-
wandtschaft spricht; das ist die Umbildung des Karapax: derselbe
ist bei den primitiven Thalassiniden (Axiiden) noch einheitlich, wird
aber im Laufe der Kntwicklung durch Herausbildung der linea
thalassinice in einzelne Platten zerlegt, die gegeneinander beweglich
sind. Genau das gleiche trifft fiiv die Paguriden zu: der Karapax
wird in genau ibereinstimmender Weise in einzelne gegeneinander
bewegliche Platten zerlegt, wobei vor altem auffallend die berein-
stimmung in den cardiacalen und gastralen Regionen ist.

Ks besteht sonach zweifellos eine enge Verwandtschaft
zwischen Thalassiniden und Paguriden. Und da, wie oben
gezeigt, die Thalassiniden sich die primitiveren Ziige bewahrt haben,
mufl die Stammform der beiden Tribus thalassinidenéibnlich ge-
wesen sein. Da nan die Stylamblys der Thalassiniden ein Merkmal
darstellt, das uwicht erst von den Thalassiniden erworben wurde
sondern diesem Typus schon von seinen Vorfahren tiberliefert worden
sein muB — das geht eindeutig daraus hervor, daff die Stylamblys
bet  der fiir die Thalassiniden charakteristischen Lebensweisé
funktionslos ist und daher nur bei den primitivsten Formen auf-
tritt, aber rasch im Lauf der Kntwicklung rickgebildet wird —,
miissen auch die fiir beide Tribus gemeinsamen Vorfahren eine
Stylamblys besessen haben.

Auch die nur geringe Karapaxpanzerung der beiden Tribus
ist ein zweifellos primires Merkmal. Die allgemein abliche Vor-
stellung, daB bei den Paguriden die Karapaxpanzerung riickgebildet
wurde, als Folge davon, dal sie sich in Molluskenschalen verkrochen
haben, fihrt zu unm(iglichen Voraussetzungen. Denn es ist nicht
wohl moglich, dafl gut gepanzerte Formen sich in derartig enge
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Schalen wie Dentalien- oder Gastropodenschalen hineinzwiingen,
ganz abgesehen davon, dafl ein starrer Panzer das gar nicht er-
lauben wiirde. Aus physiologischen und biologischen Griinden ist die
Annahme viel niiherliegend, daB die Ausgangsgruppe der Paguriden
schon schwach gepanzert war, und erst sekundir aus diesem Grande
sich Sehutz in fremden Schalen gesucht hat. Kin derartiger Schutz
wird aber naturgemiif firr weichhiiutige Formen dann notwendig,
wenn ein Eingraben in den Untergrund nicht moglich ist; unter

)

Fig. 47. Rarapax von der Dorsalseite: a von Thalassina; b von Hupagurus.

normalen Umstiinden wird eine weichhiutige Form sich durch Kin-
graben schiitzen. D. h. also die Thalassiniden zeigen das normale
und urspriingliche Verhalten; die Paguriden stellen eine Abwandlung
des Thalassinidentyps dar, die durch festen Untergrund (Riffe!)
bedingt ist. Mit andern Worten Thalassiniden und Paguriden
sind gewissermafien verschiedene Faziestypen eines und
desselben Grundtypus. Daraus erklirt sich denn sekundir auch
die Faziesgebundenheit beider Tribus, nachdem diese Anpassungs-
typen einmal festgelegt waren.

Was das Verhiltnis von Herpocariden zu den Necto-
cariden betrifft, so bestehen zwei Moglichkeiten, indem entweder
die Herpocariden Abkdmmlinge der Nectocariden oder umgekehrt
die Nectocariden Abkommlinge der Herpocariden sein konnen. Die
allgemeine Ansicht, nach der die natanten Dekapoden als die primi-
tivsten betrachtet werden und die Eucyphiden sich dementsprechend
von Penaeiden herleiten sollen, legt, sofern engere Beziehungen
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zwischen beiden Gruppen angenommen werden, die erstere Moglich-
keit nahe. Wenn nun die gegeniiber den Nectocheliden hohere
Differenzierung der Nectoecariden (Stylambl)s, Kiemen, Mundglied-
maflen) eine derartige Ableitung der Nectocariden auch moglich
erscheinen liBt, so bestehen anderseits eine Reihe von Griinden,
die gegen eine solche sprechen.

Das ist zundchst die Entwicklang der Scheren: Die Pénaeiden besitzen stets
drei Scherenpaare, die auch bei den Abkommlingen erhalten bleiben - (Sienopidea, Ery-
maidae und Astecure). Nur die Sergestiden machen hiervon eine Ausnahme; aber die
Reduktion der Scheren geht hier parallel mit weitgehender Rednktion der Pereiopoden
iberhaupt im Dienste extremer Anpassung. Das Vorhandensein der Scheren an den drei
vorderen Pereiopodenpaaren bei- den Penaeiden ist somach ein ausgesprochen stabiles
Merkmal, das selbst bei Anpassung an andere Lebensweise Hrymaidae und Astacura),
wo die Funktion der Pereiopoder eine andere wird, nicht verschwindet. In scharfem
Gegensatz dazu stehen die Eucyphiden: das dritte Perciopodenpaar hat nic eine Schere;
nur die beiden vorderen Paare haben Scheren oder sind einfach subchelat; schlieBlich
kann sogar auch nur ein Scherenpaar vorhanden sein. Die Eucyphiden verhalten sich
sonach in diesem Punkt ebenso variabel als die Tricheliden einformig, und das, obwohl
die natante Lebensweise beiden Gruppen gemeinsam ist, ein Unterschied in der Funktion
der Pereiopoden also nicht oder mindesteéns in geringerem MaBe anzunehmen ist, als z. B,
zwischen Penaeidea und Astacura. FEine unmittelbare Herleitung der Fueyphiden von

Penaeiden ist demzufolge zum mindesten sehr unwahrscheinlich.

Ahnlich verhalten sich Karapaxform und Ausbildung des Rostrums,
Wihrend bei den Penaeiden der Karapax und das Rostrum stets lateral zusammengedriickt
ist, zeigen die Palaemonoiden und die unmittelbar daraus hervorgehenden Crangonoiden
einen breiteren, mehr zylindrisechen, mitunter sogar schwach dorsoventral abgeplatteten
Cephalotorax. Das Rostrum ist vielfach ebenfalls dorsoventral abgeplattet und bei den

Crangonoiden zu einer breiten kurzen Platte reduziert. Nur die abgeleiteten — mit
Exopoditen versehenen — Eucyphidentribus besitzen die laterale Zusammendriickung des

Karapax und niahern sich dadurch und durch die Ausbildung des Rosirums mehr dem
Penaeidentyp als die primitiven Palaemonoiden. Rein morphologiseh kounen die Pena-
eiden mit ihrem lateral zusammengedriickten Cephalothorax sonach als Ausgangsgruppe
nicht in Frage kommen.

Auch die relative GroBe des Karapax dirfte in diesem Zusammenhang von
Bedeutung sein. Der Karapax ist nimlich im Verhdltnis zur Linge des Abdomens bei den
Penaeiden im allgemeinen eiwas kiirzer als bei den Eucyphiden, bezw. mit andern Worten,
das Eucyphiden-Abdomen ist gegeniiber dem Penaeiden-Abdomen etwas verkiirzt. Diese
Verkiirzung wire niecht verstindlich, wenn die Eucyphiden unmmittelbare Abkommlinge
der Penaeiden wiren, da eine solehe ja nur als Anpassung an reptante Lebensweise ein-
treten kanﬁ, wihrend bekanntlieh die Tendenz, ein méglichst langes Abdomen zu ent-
wickeln, den Natantiern ganz besonders charakteristisch ist.

SchlieBlich ist hier noch zu erwihnen die Verbreiterung der Abdominalpleuren
am zweiten Segment und dic Reduktion des ersten Abdominalsegments. Dieses den
Kucyphiden so charakteristische, den Penaeiden abgehende Merkmal ist in seiner Be-
deutung bisher unter dem KinfluB des Vorurteils, da die Natantier durchweg die primi-

tivsten Dekapoden seien, nie erkannt worden. Wenn wir bei den Nectocheliden eine
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kriftige und normale Entwicklung des ersten Abdominalsegments beobachten und fest:
stellen, daff bei den reptanten Abkommlingen dasselbe in der GroBe stark reduziert wird,
wenin wir die gleiche Erscheinung bei den reptanten Palinuren beobachten und in ex-
tremer Weise sodann bei den Herpocariden, so geht daraus hervor, daf diese Eigenschaft
eine ausgesprochen reptante Anpassungserscheinung darstellt. Diese Umbildung des ersten
Abdominalsegments ist ohne weiteres verstdndlich, wenn wir bedenken, daB bei reptanten
JFormen das RiickstoBschwimmen von grundsitzlicher Bedeutung wird, wobei eine moglichst
groBle Beweglichkeit des Abdomens gegeniiber dem Karapax naturgemil Voraussetzung
ist. Eine solche wird am einfachsten erreicht dadurch, daB einme GroBenreduktion des
ersten Abdominalsegments an der Grenze von Karapax und Abdomen eine Einschniirung
bewirkt (vgl. die Einschniirungen zwischen Kopf, Thorax und Abdomen bei den Tnsekten).

~_

i

Fig. 48. Karapaxhinterrand und die drei vorderen Abdominalsegmente: a von Penaeus
(Penaeidea); b Homarus (Nephropsideo); ¢ Glyphea (Glypheidea); d Axius (Thalassi-
nidea); ¢ Hippolyte (Eucyphidea).

Eine derartige Umbildung des ersten Abdominalsegments kann sonach nur bei reptanten
Anpassungsformen sich herausbilden. D. h. die Eucyphiden, die sie in amsgeprigter Weise
besitzen, konnen nicht von den Nectocheliden, sondern nur von reptanten Formen ab-
geleitet werden. Wenn nidmlich in dieser Weise differenzierte reptante Dekapoden se-
kundir wieder natant werden, wie die Eucyphiden, so verliert das RiickstoB8schwimmen
seine grofle Bedeutung und das Abdomen mufl wieder auf Pleopodenschwimmen umgestellt
werden; d. h. es setzt eine Verlingerung des Abdomens ein und die Reduktion des ersten
Abdominalsegments muf durch Verbreiferung des zweiten Segments und dessen Pleure

wieder wettgemacht werden.

Alle diese Merkmale, die eine Herleitung der Kucy-
phiden von Penaeiden ausschliefen, deuten unmittelbar
auf eine Abstammung von reptanten Formen. Da nun in
der Ausbildung der Pereiopoden, im Habitus des Karapax, im Vor-
handensein der Stylamblys, in der starken Reduktion des ersten
Abdominalsegments weitgehende Ubereinstimmung mit den Herpo-
cariden herrscht im Gegensatz zu sdmtlichen iibrigen Dekapoden-
gruppen, kommen praktisch nur diese als Ausgangsformen ih Be-
tracht. Tatsichlich sind nun auch die Thalassiniden, die primitivere
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Gruppe der Herpocariden, in jeder Hinsicht primitiver als die
Kucyphiden: die Kiemen sind hier noch Trichobranchien, wihrend
sie bei den Wucyphiden schon zu Phyllobranchien nmgewandelt
sind; die MundgliedmaBen der Kucyphiden sind stark modifiziert
im Vergleich zn den Thalassiniden, Auch die Lebenswelse bel
der Ausgangsgruppe unter den Eucyphiden klingt stark an die der
Thalassiniden an: die Palaemonoiden leben ja, wie die Thalassi-
niden vorwiegend in Schlamm oder Sand cingegraben. FErst die
extremer abgewandelten und hoher differenzierten KFucyphiden
(Pandaloiden, Hoplophoroiden usw.) werden morphologisch und
biologisch rein natant pelagische Formen. Auch im Ablauf der

Jura Kreide Tertigr Gegenwart

Fucyphidea

Thalassinidea

\L Paguridea

Fig. 49. Entwicklungsschema der Anomocarida.

Ontogenie bestehen Anklinge zwischen den beiden Gruppen. Und
schlieflich entspricht dieser Annahme auch das zeitliche Auftreten:
die Herpocariden treten schon vom Lias an aul, wihrend die
Nectocariden erst mit dem Malm erscheinen.

Daraus ergibt sich zusammenfassend:

1. Der Grundtypus innerhalb der Anomocarida wird
durch die primitiven durch Trichobranchien, eine Stylamblys
und einen einheitlichen Karapax charakterisierten Thalassiniden
dargestellt.

2. Die Weichhiutigkeit des Karapax hat schon auf diesem
frithesten Entwicklungsstadium eingesetzt; sie war wahrscheinlich
Voraussetzung dazu, dafy die Abkémmlinge teils zu natanter Lebens-

weise {ibergingen (Nectocheliden), teils — wenn der Untergrund
ein Kingraben nicht gestattete — sich in fremde Schalen verkrochen
(Paguriden).

3. Wihrend bei den Thalassiniden die Trichobranchien durch-
weg erhalten bleiben, bilden sich in beiden, von ihnen ausgehenden
Gruppen Phyllobranchien heraus.
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4. Thalassinidea und Paguridea, die beiden benthonisch
bleibenden Gruppen zeigen im Lauf der Entwicklung eine charakter-
istische Zerlegung des Karapax in einzelne gegeneinander bewegliche
Platten. Ks handelt sich bei beiden Gruppen gewissermafen nur
um Iaziesverschiedenheiten.

, 5. Die Verbreiterung der zweiten Abdominalpleuren bei den
Kucyphiden ist Folge der starken Reduktion des ersten Abdominal-
segments bei den Herpocariden.

6. Die Hauptentfaltung der Anomocariden ist post-
jurassisch.

3. Untervordnung Palinwra

Gegeniiber den Trichelida und Anomocarida sind die Palinura
deutlich schon dadurch unterschieden, dall es sich bei ihnen um
primiir reptante Formen handelt, die mit der einen Ausnahme der
Mecochiriden auch durchweg reptant bleiben. I.ebensverhiltnisse
und Anpassungsrichtungen sind sonach viel gleichartiger. Der
Schwerpunkt der Entwicklung dieser Unterordnung liegt durchweg
im Mesozoikum; nur Relikte kennen wir aus Tertidr und Gegen-
wart. Hine so formenreiche Emtfaltung, wie sie die Eueyphiden
und die Brachyuren zeigen, scheinen sie nie erlebt zu haben. Denn
selbst wihrend der Bliitezeit der Unterordnung im jungeren Meso-
zoikum besteht auffillige Formenarmut.

Von der stratigraphischen Verbreitung der drei Abteilungen
ausgehend milssen die ausgestorbenen Glypheidea als die primitivste
bezeichnet werden, da ihre Hauptentfaltung schon in die Trias
fallt. Und innerhalb der Glypheidea ist es das Tribus der Pemphicoida,
das auf die Trias vollkommen beschrinkt, als das primitivste zu
betrachten ist. Hierfiir sprechen neben dem Alter noch eine ganze
Reihe von Merkmalen, so die primitiv differenzierte Oberflichen-
gliederung des Cephalothorax, die ganz einfache beindhnliche Ans-
bildung des dritten Maxillipeden, der sich nur durch eine etwas
geringere GrioBe von dem ersten Pereiopoden unterscheidet, die
Ausbildung des ersten Pereiopoden selber, ohne jegliche Schere
oder schereniihnliche Bildang; auch die Antennen, vor allem der
Antennenstiel mit seincr breit blattformigen Schuppe sind aus-
gesprochen primitiv. Die Pemphicoida sind also cine ganz
besonders primitive Dekapodengruppe.

Dem Tribus der Glypheidea wurde frither vom Verfasses eine
ganz andere systematische Einordnung zn Teil, indem es wegen
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des Rostrums von natanten Vorfahren abgeleitet wurde. Nun
ist aber — wie die Darstellungen ASSMANNS zeigten — das Rostrum
breit und stumpf zugespitzt, wie bei den Pemphicoida, aber ab-
weichend von dem Rostrum natanter Formen (Penaeiden und Kucy-
phiden). AuBerdem sprechen die einfachen Klauen an den Pereio-
poden gegen Herkunft von Natantiern, bei denen doch immer das
eine oder andere Pereiopodenpaar mit Schere versehen ist. Der
eindeutigste Hinweis in dieser Richtung wurde aber von GLAESSNER
gegeben, indem er nachwies, daB bei Glypheiden, obwohl keine
dorsoventrale Abplattung besteht, der Hiutungsprozef in dorso-
ventraler Liage vor sich geht, wie bei den Pemphicoida, im Gegen-
satz zu den Natantiern und deren Abkommlingen. Diese Uberein-
stimmung in einem physiologischen ProzeB, fiir die keine biologische
Notwendigkeit besteht, kann nur auf wirkliche Verwandtschaft
zuriickgefithrt werden. In den Mecochiriden machen die Glypheidea
noch eine extreme Entwicklung zu Natantier- oder wahrscheinlicher
zu Thalassiniden-dhnlicher Anpassung.

Interessant und viel umstritten ist die Stellung der Zryonidea.
Dab verhiltnismiBig enge Verwandtschaft mit den Seyllaridea be-
steht, ist auch in der Zoologie erkannt worden, wo die Eryownidea
viellach als Tribus der Abteilung Scyllaridea untergeordnet werden.
— Was die Entwicklung der Eryonidea selber betrifft, so sind sie
im vorliegenden Entwurf in vier Familien geteilt, von denen die
Tetracheliden als die ilteste und auf die Trias beschrinkte
Familie auch als die primitivste zu betrachten ist. Das breif ge-
rundete Telson und die stark differenzierte Oberflichengliederung
stellt sie in Gegensatz zu den ibrigen Kryoniden. Die im Lias
bis zum Dogger verbreiteten Coleiiden zeigen zahlreiche Ver-
gleichspunkte mit den Tetracheliden, so in der allgemeinen Ce-
phalothoraxform, in der Ausbildung der Orbiten, im Vorhandensein
einer Didresis auf den Uropoden, in dem verbreiterten Ischium
des drittep Maxillarfufies. Auf der andern Seite ist das spitz
dreieckige Telson schon das typische Iryonidentelson und die
Karapaxgliederung zeigt fortschrittlichen Typus. Die Coleliden
sind sonach, wie zeitlich, so auch phylogenetisch unmittelbar an
die Tetracheliden anzuschlieBen.

Die beiden Familien der Kryoniden und Polycheliden
sind im Gegensatz zu den beiden besprochenen Familien durch das
Fehlen einer Diiresis charakterisiert. Verfasser hat frither an-
genommen, dal dieses negative Merkmal ein primitives sei, die
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ilteren Coleliden mit der Didresis also nicht die unmittelbaren
Vorfahren der jiingeren Eryonidea sein konnten. Gegen diese
Annahme spricht nicht allein die Tatsache, daB simtliche &lteren
Fryonidea, also auch die primitiven Tetracheliden, sondern auch,
daB die gesamten primitiveren Reptantier des Mesozoikums eine
Diidiresis besitzen, dieselbe also ein ganz allgemeines Charakter-
‘merkmal derartiger Formen ist. Da fernerhin die élteren Eryonidea
durchaus reptantierhafte Zilige tragen und zweifellos auch — vgl.
unten — von typischen reptanten Makruren abstammen, ist das
urspriingliche Vorhandensein einer Difirese duorchans anzunehmen.
Erst im Verlauf der fortschreitenden Anpassung — Aufgabe der
Homarus-ihnlichen  lebensweise zugunsten einer Seyllarus-ihn-
lichen — wurde die Diiresis funktionslos und konnte also entbebrt
werden. Ihr Fehlen berubt also zweifellos auf einer sekundiren
Entwicklungshemmung, in ganz ihnlicher Weise wic bei den Steno-
piden im Gegensatz zu den Penaeiden oder bei den Mecochiriden
mit ihrer Thalassiniden-dhnlichen Lebensweise gegenitber den
Glypheiden oder bei cinem 'Teil der Thalassiniden gegeniiber den
Kueyphiden.

Die Polycheliden sind — vom Dogger bis zar Gegenwart
verbreitet — die jingste und langlebigste Familie; sie schlieffen

zeitlich unmittelbar an die Coleiiden an, ebenso morphologisch in
ihrer Cephalothoraxform und der L.age der Orbiten. Was sie unter-
scheidet, ist abgesehen von dem besprochenen Fehlen der Diiiresis
die Reduktion der Augen, die Verlingerung der Antennengeiliein
und die Reduktion der plattigen Verbreiterung am Ischium des
dritten Maxillipeden. All diese Merkmale verhalten sich korrelativ
zueinander und sind durch die Lebensweise als Schlammbewohner
und Schiammfresser bedingt, eine Licbensweise, die schon die Klach-
seeformen des Jura hatten und die ihnen ermdoglichte, ohne wesent-
liche Umbildungen in die Tiefsee iiberzugehen. Diese Anpassungs-
richtung lag aber in der dorsoventralen Abplattung des Karapax
und den verhiltnismiBig schwachen Scheren der Coleiiden schon
vorgebildet. Die Polycheliden stellen sonach eine unmittel-
bare Weiterbildung der Coleiiden dar.
Tetracheliden—Coleiiden—Polycheliden bilden also eine gleich-
sinnige Umbildungsreihe, wobei die drei Familien drei verschiedenen
Organisationsstnfen entsprechen. Higenartig .verhalten sich dazu
dic Eryoniden. Der breite, sehr flache Karapax und das Fehlen
der Didiresis deutet auf mangelnde Schwimmfihigkeit und trige
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benthonische Lebenswéise. Die wohl entwickelten Augen und die
kurzen Antennengeifieln machen jedoch ein Kingraben im Schlamm
-— entsprechend den Polycheliden — unwahrscheinlich; auch waren
die Eryoniden wohl kaum Schlammfresser — das Ischium des dritien
Maxillipeden ist plattig verbreitert und hat einen geziihnten Vorder-
rand. Die Kryoniden zeigen also eine dhnliche Anpassungstendenz
wie die Polycheliden als trig benthonische Formen, aber die An-
passung selber ist eine ganz andersartige. Diese erfihrt eine be-
merkenswerte Beleuchtung durch den Vergleich mit der Eryoneicus-
Larve: auch hier ist der Karapax kreisformig verbreitert und da-
mit die Lage der Augen nach dem Vorderende des einheitlich ge-
bogenen Seitenrandes verschoben, blofi daB der Karapax noch stark
gewdlbt ist. Unter der Annahme, daf entsprechende Eryoneicus-

Larven schon den jurassischen fryonidea zukamen — ein Grund
gegen diese Annahme besteht nicht — erscheint die Anpassung

der Fryonidae als unmittelbar aus dem Eryoneicus-Stadium hervor-
gegangen. Die Ontogenie ist abgekiirzt, indem schon der Eryoneicus
benthonisch wird, ehe das eigentliche Kndstadium erreicht wird,
in dem die Orbita durch den Orbitalstachel vom Seitenrand ge-
trennt wird.

Dieses Krgebnis ist entwicklungsgeschichtiich nicht uninter-
essant. Die kreisformige, kugelig gewdlbte Form des Karapax der
Liryoneicus-Liarve ist kiinogenetisch. Der Ubergang vom Eryoneicus-
Stadium zum Imago bei den Polycheliden ist nach Bavss sprunghaft.
Dieser sprunghafte Ubergang muB ebenfalls sekundiir sein, eine
Tolge der kinogenetischen Jiryoneicus-Liarve. Bei den primitiveren
Tetracheliden und Coleiiden mit ihrer Homarus-ghnlichen, reptanten -
Lebensweise war der Schnitt zwischen der pelagischen Larve und
dem noch viel beweglicheren Imago in biologischer Hinsicht noch
weniger scharf. Kinogenetische Neubildungen des Mysistadiums
fehlten noch ganz, oder waren nur in geringerem Mafle vorhanden:
s0 konnte auch morphologisch ein allmihlicher Ubergang zwischen
larvalem und adultem Stadium bestehen, dhnlich wic z. B. bei den
Astacuren. Von dem Augenblick an, wo die Eryoniden die be-
weglichere Reptantierlebensweise zugunsten der trig benthonischen
aufgaben, mulite die Beweglichkeit der Larve gesteigert werden,
d. h. nunmehr werden kiinogenetische Neubildungen notwendig:
zwischen Larve und Imago bildet sich morphologisch ecin scharfer
Schnitt. Ks ist nun recht bezeichnend, dafi auf dem ersten Stadium
dieser Kntwicklung die Ervoniden auftreten, bei denen das Imago
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noch weitgehend die neu erworbenen kiinogenetischen Ziige der
Larve trigt; erst allmihlich bilden sich die Polycheliden heraus,
bel denen im erwachsenen Stadium die larvalen Kigenschaften ganz
abgestreilt werden. So ist es nicht ausgeschlossen, dafi die Kryoniden
trotz ihrer andersartigen endgiiltigen Anpassung das Durchgangs-
stadium der Polycheliden bilden.

Nach dieser kurzen Skizzierung des KEntwicklungsganges der
Eryoniden ist auch die Frage nach ihrer Herkunft unschwer zu be-

Fig. 50. Dorsalansicht des Karapax von Iryoneicus (Eryonidenlarve), rezent (n. BALSS)
Vgl Fig. 40a (Karapax von Cyclocaris).

antworten. Der Ausgangstypus ist morphologisch und biologisch
der Typus Tetrachela, d. h. eine Form mit méiBig verbreitertem,
dorsoventral abgeplattetem Karapax, kriftigem Skaphozerit, Didresis
und breit gerundetem Telson. Das sind Merkmale, die alle auch
fiir Pemphiz charakteristisch sind. Auch die stark differenzierte
Oberflichengliederung von Tefrachela erinnert stark an Pemphiz,
ebenso 1afit sich die Vierzahl der Scherenpaare verhiiltnismifig gut
auf diese Gattung zuriickfithren, da dort Scheren am zweiten,
dritten und vierten Pereiopodenpaar auftreten konnen. Das zeitliche
Auftreten deufet in gleicher Richtung.

Die Eryonidea gehen somit auf die Pemphicoida
zuriick.

Fortschritte der Geologie u. Palacontclogie. IHeft 26 (Beurlen) 26
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VerhiltnismiBig klar liegt der Intwicklungsgang in der dritten
Abteilung, bei den Seyllaridea. Am primitivsten sind zweifellos die
reptanten Palinuridae, nicht wie Verf. an anderer Stelle annahm,
die extrem verbreiterten Scyllariden mit ihrer eigenartig umgebildeten
AntennengeiBlel. Die Palinuriden geben bis in den Lias zuriick und
sind fossil verhiltnismiBig zahlreich bekannt geworden. Die Charakter-

merkmale der Abteilung — Fehlen des Skaphozeriten, mangelnde
Verkalkung der distalen Schwanzhilfte usw. — scheinen schon den

Juraformen zuzukommen. Auch die sebr typische kiinogenetische
Phyllosoma-Larve ist im Jura nachgewiesen. Die erst vom Eozin
an bekannten Scyllariden sind itber die Cancriniden ans
den Palinuriden hervorgegangen. Hinsichtlich der Ausbildung der
Antennengeifiel bilden die Cancriniden eine Zwischenstufe zwischen
beiden Familien.

Was die Stellung der Secyllaridea zu den beiden andern Ab-
teilungen betrifft, so ist dercn engere Verwandtschaft ja allgemein
anerkannt, so betont BALSS die Verwandtschaft zwischen Fryonidea
und Seyllaridea, VAN STRARLEN die Beziehungen zwischen Seyllaridea
und Glypheidea. Dafl die Scyllariden die hochst differenzierte Gruppe
der Palinura darstellen, geht aus dem vollstindigen Fehlen des
Skaphozeriten, aus den Verwachsungen des Antennenstiels und der
ganz extrem kinogenetisch umgewandelten Larve eindeutig hervor.
Was die Herkunft im einzelnen betrifft, so scheiden die hoch-
spezialisierten Eryoniden als Vorfahren natiirlich von vornherein
aus. Dagegen zeigen die Glypheoida die gleich primitive Ausbildung
der Pereiopoden und des dritten Maxillipeden; der Antennenstiel
ist auffallend #hnlich ausgebildet; der Skaphozerit hat die Tendenz
zur Riickbildung. Die Oberflichengliederung zeigt fhnliche Ver-
hiltnisse. In beiden Gruppen begegnet die Tendenz, die vor der
Nackenfurche befindlichen Hocker in Lingsreihen anzuordnen. So
ist eine unmittelbare Herleitung der Scyllaridea von den
Glypheidea anzunehmen, und zwar wahrscheinlich von
den Glypheoida, nicht von den primitiveren Pemphicoida.

Bemerkenswert ist, dafl, wie bel den Lryonidea, so auch bei
den Seyllaridea — beides ausgesprochen beuthonische Formen mit
geringer Vagilitit, die auf primdr benthonische Formen zuriick-
gehen — die Larve stark kiinogenetisch umgewandelt ist.

Zusammenfassend ergibt sich folgendes: : _

1. Der primitive Ausgangstypus sfdmtlicher Pali-
nura ist der miBig dorsoventral abgeplattete reptante
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Pemphiz-Typus mit kaum differenzierten Maxillipeden
und Pereiopoden.

2. Kinseitige Betonung der benthonischen Anpassungsrichtung
1iBt aus den Pemphicoida schon in der Obertrias die Eryonidea
iber die Zwischenstufe der Tetracheliden entstehen.

3. Demgegeniiber stellen die Glypheoida eine Weiterbildung
der primitiven Pemphicoida unter Festhalten der reptanten Lebens-
weise dar, wobei die Mecochiriden in Anpassung an Thalassiniden-
dhnliche Lebensweise sogar eine natantierhafte Steigerung erfahren.

4. Auch auf der Entwicklungsstufe der Glypheoida jedoch
bricht der benthonische Grundtypus der Unterordnung wieder durch

Trias Jura Kreide Tertidir tegen-
Hecochiridae
J Glyphaeidae o

1 Scyllaridea

{ﬁ __ Femphicoidea

L Fryonidea

Fig. 51. Entwicklungsschema der Palinura.
— Seyllaridea — und fihrt auf der etwas héheren Entwicklungs-
stufe in der Familie der Seyllaridae zu einer iterativen Wieder-
holung des Kryonidentyps.
5. Entsprechend der trig benthonischen, wenig beweglichen
Lebensweise der ganzen hierher gehorigen Gruppen sind die pela-
gischen Larvenstadien verlingert und stark kiinogenetisch verindert.

4. Unterordnung Heterura

Die Heterura stellen neben den Anomocaride wohl die formen-
reichste Unterordnung der Dekapoden dar. Wie bei diesen verliuft
ihre Entwicklung in der Hauptsache postjurassisch. Nur die Gala-
theiden unter den Anomuren und die Dromiaceen unter den Brachy-
uren sind schon im Jura relativ hiufig. Die Hauptentfaltungs-
periode fillt jedoch in die Kreide und eine zweite ins Alttertiiir.
Wenn bei Tricheliden und Palinuren eine im wesentlichen ab-
geschlossene Entwicklung vorliegt, so kann hier wie bei den Ano-
mocariden die Entwicklung nur bis zum Hohepunkt der Entfaltung,

26*



400 Svstematik und Stammesgeschichte der Dekapoden (84

der in die Gegenwart fillt, verfolgt werden. Wihrend aber bei
den Anomocariden die Weichhiutigkeit des Karapax unglinstige
Fossilisationsmoglichkeiten schafft, sind diese hier infolge dem
durchweg kriftigen Panzer gut, so daB eine weitgehende Klirung
der Zusammenhiinge unter Beriicksichtigung des fossilen Materials
miglich ist.

Relativ ungiinstig liegen die Verhéltnisse fiir die formenarme
Abteilung der Anomuren. Die Galatheiden sind bis in den Jura
zuriickzuverfolgen. Im Litoral des Jura sind die zu den Gala-
theidae zu stellenden Galatheitinae bekannt. Die in der Gegenwart
auf die Tiefsee beschrinkten, fossil nicht bekannten Chirostyliden
und Munidopsinen schlieen mit fast vollkommener morphologischer
Ubereinstimmung an die Galatheitinen an, zeigen aber weitgehende
Anpassungen an die Tiefsee — die Chirostyliden sind vor allem
in den Kiemen stark umgebildet, wihrend die Munidopsinen durch
die Reduktion der Augen stark an Tiefseeverhiltnisse angepalit
sind —, so daBl die Annahme berechtigt wird, daBl beide Gruppen
unmittelbar von Galatheitinen abstammen und schon frithzeitic —
mit Bnde des Jura — in die Tiefsee abgewandert sind. Auch die
ins Sulfwasser iibergegangenen Aegleiden entfernen sich morpho-
logisch nur ganz geringfiigiz von den Galatheitinen und sind auch
in anderer Hinsicht (Kiemen, Antennen usw.) primitiv geblieben.
Der Ubergang zom SiiBwasser diirfte dementsprechend ebenfalls
schon auf friber KEntwicklungsstufe statigefunden haben (oberer
Jura oder untere Kreide). Nur die Galatheinen selber zeigen
eine nennenswerte morphologische Weiterbildung; als Litoralformen
gehen ihmen die Tiefseeanpassungen der Chirostyliden und Muni-
dopsinen ab. ¥ir diese ganzen Gruppen ist also — in &dhnlicher
Weise wie bei den Thalassiniden — ein radiires Aufspalten
nach verschiedenen Anpassungsrichtungen von den primi-
tiven und zentralen Galatheitinae ans wahrscheinlich.
Die Stellung der aberranten Porcelianiden zu den iibrigen Gala-
theiden ist unbekannt; feststellen 1iB¢ sich nur, dafl die Porcellaniden
bis in die Kreide zuriickgehen.

Gar nichts LiBt sich an Hand des fossilen Materials iber
die Entwicklung und Herkunft der Hippiden aussagen. Die
Weichhiiutigkeit des Karapax bedingte es, daB fossile Uberreste
fast ganz fehlen. Das rezente Material macht es wahrscheinlich,
dal die Hippiden ecine extrem und einseitig differenzierte Seiten-
gruppe der Galatheiden sind.
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Sehr viel giinstiger als bei den Anomura liegen die Ver-
hilltnisse fitr die wichtige und formenreiche zweite Abteilung, die
Brachyuren, deren Entwicklung sich klar verfolgen l483t.

Von den vier als Dromiomorphe zusammengefafiten Subtribus
sind schon an anderer Stelle die verwandtschaftlichen Verhéltnisse
des Subtribus der Dromiaceen besprochen. Nur kurz zur Ver-
vollsténdigung sei wiederholt: Primitivste Organisationsstufe Homo-
lodromiiden und Prosoponiden mit Hauptverbreitung Oberjura.
Krste Entfa.ltlmgsperiodg in der unteren Kreide; es entstehen die
Dynomeniden und die Homoliden; zweite Hntfaltungsperiode
an der Wende von Kreide zu Pertidr: es entstehen die Dromiiden,
als letzte, hochst differenzierte und brachyureniihnlichste Dromiaceen.
Dynomeniden und Dromiiden, Prosoponiden und Homoliden verhalten
sich in vieler Hinsicht iterativ zueinander.

Hinsichtlich der Entwicklung der Oxyrrhynchen liegt leider
nur diirftiges Material vor. Die Hymenosomidae sind gar nicht,
die Mazidae und Parthenopidae sind vom Kozdn an fossil be-
kannt. Bemerkenswert ist, daB bei den auf das Kozin beschrinkten
Micromaiinen noch keine Verwachsungen zwischen Epistom und
Antennenstiel auftreten: im tibrigen ist jedoch die Karapaxform
und Ausbildung des Rostrums bei den alttertiiren Maiiden schon
durchaus charakteristisch; ebenso wie auch bei den alttertifiren
Resten von Parthenopiden. Beide Familien waren also schon im
Eozin getrennt. Die Trennung war allerdings, eben da die Ver-
wachsungen zwischen Antennenstiel und Epistom den Maiiden noch
fehlten, keine so durchgreifende, wie in der Gegenwart.

Die Parthenopiden wurden an anderer Stelle vom Verfasser
(LORENTHEY-BEURLEN) von den Oxyrhynchen getrennt und un-
mittelbar von Dromiaceen abgeleitet. Diese Ansicht wurde be-
oriindet durch die auffallende Ahnlichkeit, die zwischen Dromi-
opsis Ubaghsi FOr. und den eoziinen Parthenopiden besteht. Doch
ist die systematische Stellung von Dr. Ubaghs: noch ginzlich un-
sicher; es ist nicht ausgeschlossen, daf gar kein Dromiopsis sondern
ein primitiver Parthenopide vorliegt. Auch kann eine gewisse
Ahnlichkeit allein im Karapax nicht allzu schwer wiegen. Abgesehen
davon sprechen doch wesentliche Griinde fiir engere Verwandtschaft
mit den Maiiden:

1. die Tatsache der Oberflichengliederung, die ganz auffillige

Ubereinstimmung zeigt, wenigstens zwischen den eozinen
primitiveren Parthenopiden und Maiiden,
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2. die Tatsache, dafl der aus drei FEinzelloben gebildete
Supraorbitalrand der Parthenopiden unmittelbar an den
dreilobigen Orbitalrand der Maiiden anschlieBt.

Das einfach dreieckige oder dreispitzige Rostrum der
Parthenopinen kehrt bei rezenten Tiefseemaiiden von primi-
tivem Charakter, z. B. bei Platymaia ganz dhnlich wieder.
Und wie bel den Maiiden geht auch hier das dreispitzige
in cin zweispitziges Rostrum iiber (fumedoninae).

Dazu kommen schlieBlich noch weitgehende habituelle Ahnlich-
keiten. Die Herleitung der Maiiden und Parthenopiden von eiuner
gemeinsamen Stammform diirfte damit erwiesen sein. Diese 146t
sich ungefihr folgendermaBen charakterisieren:

sKarapax lianglich oval, nach vorn verschmilert; Panzer sehr
kraftig, mit kriftiger Skulptur und deutlicher Gliederung. Rostrum
dreieckig oder dreispitzig. Orbiten fehlen. Drel getrennte Stacheln
schiitzen das Ange von oben. Antenncostiel [rei beweglich, nicht
mit dem Kpistom verwachsen. Der Scherenfull und die vier hinteren
Pereiopoden ziemlich gleichartiz ausgebildet, schlank und lang.©

Von dieser primitiven Form aus erfolgte die Differenzierung
der beoiden Familien divergent. Bel den Maliden verwuchs der
Antennenstiel mit dem Kpistorn, die Orbita verharrte auf primi-
tivem Stadium, ebenso der Scherenfull, wihrend die iibrigen Pereio-
poden sich extrem verlingerten. Bei den Parthenopiden blieb der
Antennenstiel frei, dagegen errveichte die Orbita frithzeitig eine
sehr viel vollstindigere Ausbildung. Im Gegensatz zu den tibrigen
Perciopoden zeigt der Scherenfull eine enorme Vergroferung.

Was dic Herkunft dieser ganzen Gruppe betrifft, so wurden
a. a. 0. vom Verfasser die Corystiden als Vorfahrenformen angesehen.
Doch besitzen diese im Gegensatz zu den primitiven Oxyrrhynchen
eine wenn auch unvollkommene Orbita. Iin eventuelles ¥ehlen der
Orbita bel den dlteren Corystiden — iiber ihre Vorgeschichte fehlen
fast simtliche Unterlagen - ist freilich nicht ausgeschlossen.
Abgesehen davon spricht aber auch die ganze Karapaxform gegen
derartige Beziehungen. Gerade die Verschmélerung des Karapax
nach vorn, die fir die Oxyrrhynchen so charakteristisch ist und
in der gleichen Weise auch simtliche Alttertiirformen charakteri-
siert — , Dreieckskrabben* — geht den Corystiden vollkommen ab;
dort ist im Gegenteil der Karapax nach vorn etwas breiter. Die
Corystiden sind sonach aus der Vorfahrenreihe auszuschliefen.
Das gleiche gilt fiir Cancriformiac und Xanthimorpha mit ihren

W
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wohl entwickelten Orbiten und fiir Ocypodoiden mit ihrem vier-
eckigen Karapax. HKs bleiben sonach die Dromiaceen. Inmerhalb
dieser sind die Dynomeniden und Dromiiden mit ihren wohl ent-
wickelten Orbiten und ihrem Krabbenbabitus, sowie dem kurzen,
vorn verbreiterten Karapax anszuscheiden. So bleibt nur noch die
'Moglichkeit einer Ableitung von Proscponiden oder Homoliden, bzw.
da die Prosoponiden auf einer zu niederen Organisationsstufe
stehen, um unmittelbare Vorfahren sein zu kénnen, von Homoliden.
Diese haben mit den Oxyrrhynchen gemeinsam:

1. das zweispitzige Rostrum,

2. das Itehlen der Orbiten,

3. eine ganz aunffillig dhnliche Entwicklungstendenz, die stark
anf innere Verwandtschaft hindentet: so besitzen beide
Gruppen die Tendenz die vorderc Karapaxhilfte zu ver-
schmilern und lang nach vorn auszuziehen; in beiden
Gruppen bilden sich zum Schutz der langgestielten Augen
kriftige Supraoculardornen usw.

Unterschiede bestehen nur insofern als die Homoliden aunf
dem Dromiaceenstadium stehen, also eine primitivere Organisations-
stufe verkdorpern. So bestehen keinerlei Schwierigkeiten, die
Oxyrrhynchen unmittelbar von Homoliden abzuleiten.

Tnnerhalb der Ocypodoiden zeigen Miclyridae und Ocypo-
didae zahlreiche gemeinsame Ziige gegeniiber den Retroplumiden.
Wodurch sich die beiden ersteren prinzipiell unterscheiden, das ist
die fehlende Orbitalrinne und die andere Atemwassereinfluiéifnung
der Mictyriden, die hierin zweifellos aberrant sind. Die Frage
nach der Entwicklung innerhalb der Ocypodoiden kommt sonach
im wesentlichen auf einen Vergleich zwischen Retroplumiden
einer- und Ocypodiden-Mictyriden anderseits heraus. Welche
der beiden Gruppen ist die primitivere? Die Unterschiede liegen

I. in den reduzierten Augen der Retroplumiden im Gegensatz
zu den kriftie entwickelten der Ocypodiden und Mictyriden,
im Fehlen der Antennulargruben bei den Retroplumiden,
in der-beinfésrmigen Ausbildung der duBeren Maxillipeden
bei Retroplumiden,

4. in den kriftigen, nicht eingefalteten Antennulen der Re-
troplumiden,

(ST N

5. in der Reduktion des fiinften Pereiopoden bei Retroplu-
miden.
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Von diesen Punkten ist der erste unmittelbar aus der Lebens-
weise zu verstehen; die Retroplumiden sind ja Tiefseeformen! In
Punkt 5 sind die Retroplumiden besonders differenziert, wihrend
sie sich in den Punkten 2, 3 und 4 primitiver verhalten. Zwar
zeigen die Yryoniden, daf unter Umstinden der dritte Maxilliped
von einer urspriinglich differenzierten Form sich zu einfacher Bein-
form reduzieren kann; fiir eine derartige Reduktion konnte im
vorliegenden Fall das breite Mundfeld der Retroplumiden sprechen.
Ebenso kénnten die kriftig entwickelten Antennulen als in Korre-
lation mit der Reduktion der Augen entstanden erklirt werden
und hieraus schiieflich aunch das Versehwinden der Antennular-
gruben. Mit andern Worten: die Retroplumiden konnten als An-
passung an die Tiefsee von den Ocypodiden aus gedeutet werden.

Dagegen spricht:

1. die allgemeine Krfahrung, daf, wo nahe verwandte Gruppen
in der Miefsee und im Litoral verbreitet sind, die Tiefseeformen
— abgesehen von speziellen Tiefseeanpassungen — die primitiveren
und urspriinglicheren sind (vgl. bei den Dromiaceen, den Gala-
theiden, Geryoniden-Goneplaciden usw.).

2. die Lage der winnlichen Geschlechtsiffnungen. Diese
liegen ndmlich bei den Retroplumiden in der urspriinglichen koxalen
Lage, sind nur infolge des breiten Sternums mit einer auf das
Sternum sich legenden Rohre bis dahin verlingert, wibrend bei
den Ocypodiden die minnlichen Geschlechtséffnungen sternal liegen.
Kine Riickwirtsentwicklung infolge Tiefsceanpassung ist in diesem
Punkt vollkommen ausgeschlossen.

3. das geologische Alter, indem die Retroplumiden schon aus
der oberen Kreide bekannt sind, wihrend die Ocypodiden erst im
Alttertidr auftreten.

Die iltesten, schon in der Kreide verbreiteten Ocypodoiden
sind also charakterisiert durch koxale Lage der ménnlichen Ge-
schlechtsoffnungen, kriltige Antennulen und Fellen der Antennular-
gruben, sowie das Fehlen echter Orbiten. Dali diesen Merkmalen
zufolge Xanthoiden, Cancroiden usw. als Stammformen fir die
Ocypodoiden ausscheiden, daf diese vielmehr nur bei primitiven
Dromiaceen und zwar speziell bei Prosoponiden von Coelopus-
ahnlichem Habitus gesucht werden konnen, daf fiberdies in Mitra-
cites aus dem Gault eine morphologisch und zeitlich vermittelnde
Form bekannt ist, wurde schon an anderer Stelle (LORENTHEY-
BEURLEN 1929) gezeigt.
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Auch hinsichtlich der verwandtschaftlichen Beziehungen inner-
halb der Cancriformia kann im wesentlichen auf die fritheren Aus-
fihrungen a. a. O. verwiesen werden. In einigen Punkten bedarf
die damalige Darstellung jedoch geringer Mddifikationen. Diese
betreffen:

1. die Stellung der Lobocarciniden. Wegen des paarig ge-
zihnten Rostrums worde diese Familie damals den Xanthoiden
zugerechnet. Das war zweiffellos eine UJberschiitzung dieses einen
Merkmals. Der Gesamthabitus, insbesondere der lobulierte Vorder-
seitenrand, Antennen- und Mundfeld zeigen so viele Ahnlichkeiten
mit den Cancroiden und stehen innerhalb der Xanthoiden so isoliert,
dafl Verwandtschaft mit den Cancroiden angenommen werden mufl.
Das paarig entwickelte Rostrum ist durch die starke Breitenent-
wicklung ohne weiteres verstindlich. Simtliche Merkmale deuten
auf Herleitung von Atelecycliden. Die Cancriden sind in
mancher Hinsicht (Rostrnm, Lage der Antennulen, Ichien der
Auswiichse am Hinterende des Hinterseitenrandes) primitiver als
die Liobocarciniden und schliellen enger an dic Atele-
cycliden an, so dafi eine Herleitung der jungtertidiren
Cancriden von den alttertiiiren Lobocarciniden nicht in
Frage kommt. Beide Familien verhalten sich also iterativ
zueinander.

2. die Herkunft der Atelecycliden. Diese wurden a. a. O.
von Dypomeniden abgeleitet. Dagegen spricht jedoch die Aus-
bildung der Orbita. Bei den Dynomeniden ist der Supraorbital-
rand einheitlich und somit eine vollstindige Orbita vorhanden,
wihrend die Atelecycliden eine nur unvollstindige Orbita besitzen.
Damit, wie auch in den ubrigen Merkmalen schlieBen sich die
letzteren unmittelbar an die Corystiden an, die sich nur durch den
noch mehr langgestreckten Karapax, sowie den weniger scharf
ansgebildeten Seitenrand unterscheiden. Es sind also nichi die
Dynomeniden, sondern die Corystiden als die Vorstufe der
Ateleeycliden zu betrachten.

Die Corystiden sind also als primitivste Stufe den
Cancroiden zuzurcihen, wihrend die Oxyrrhynchen un-
mittelbar aus Homoliden hervorgegangen sind. Damit ver-
schiebt sich auch die Frage nach der Beziehung zwischen Cancri-
forma und Dromzaces. Dynomeniden, wie Dromiiden
scheiden mitihrem verkiirzten und verbreiterten Cephalo-
thorax und den wohlentwickelten Orbiten aus der Vor-
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fahrenreihe aus. KEs kommen nur Homoliden oder Homo-
lodromiiden in Betracht, wobei eine sichere HKntscheidung
vorldufiz nicht moglich ist. Da die groBte Karapaxbreite nach
vorn-liegt, dirfte mehr Wahrscheinlichkeit fiir die Homolodromiiden
als die Homoliden bestehen.

Die vier Subtribus der Dromiomorpha bilden sonach
eine wohlumschriebene HKinheit. Die primitivste Stufe
wird durch die langgestreckten Prosoponiden, Homolo-
dromiiden und Homoliden, denen eine eigentliche Orbita und
ein deutlicher Seitenrand noch abgeht und wo die Augenstiele noch
iitber den Antennulen inserieren, gebildet. Brachyure Typen
werden von hier aus auf den verschiedensten Wegen her-
vorgebracht, einmal in den Dynomeniden und Dromiiden,
die noch auf dem Dromiaceenstadium verharren, da eine
Antennulargrube noch nicht gebildet wird. Weitere Um-
bildungsfihigkeit zu echten Brachyuren scheint diesen
spezialisierten brachyuroiden Dromiaceentypen abzu-
gehen. Denn Ocypodoiden, Oxyrrhynchen und Cancroiden
schlieffen unmittelbar an die primitiveren Gruppen an.

Die verwandtschaftlichen Verhidltnisse innerhalb der Xanthz-
morpha, und zwar beider hierher gehoriger Subtribus, wurden schon
an anderer Stelle ausfithrlich diskutiert (LORENTHEY-BEURLEN
1929 und BEURLEN 1930), so dafl hier eine Hervorhebung der
wichtigsten Grundziige geniigt und nur fir einige wenige Punkte,
in denen die obige Darstellung von meiner fritheren abweicht, eine
Begriindung notwendig ist. Das betrifft vor allem das neu ge-
schaffene Subtribus der Portunoidea, das im Gegensatz zu frither
mit den Xanthoiden vereinigt wurde.

Wenn die Portuniden a. a. O. vom Verfasser mit den Can-
criden in Beziehung gebracht wurden, so ging er dabei vor allem
von der zoologischen Annahme aus, dafl die Carcininen die primi-
tivsten Vertreter der Portuniden seien, und diese scheinen ja tat-
siichlich an Cancriden-dhnliche Typen anzuschliefen. Aber wie in
so vielen Fillen hat sich doch auch hier wieder gezeigt, dall eine
Rickwirtsprojizierung von den Verhiltnissen der Gegenwart aus
ein unrichtiges Bild ergibt. Tatsdchlich treten nimlich im Alt-
tertidr die Carcininen sehr stark zuriick, wihrend die ILupinen und
die auf das Alttertiiir beschrinkten Psammocarcininen vorherrschen.
Das deatet darauf hin, daf die Psammocarcininen die primitivsten
Portuniden sind, und diese Unterfamilie zeigt, wie die hier an-
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schlieBenden Lupinen und Portuninen in dem median geteilten
Rostralrand die gleichen Verhiltnisse, wie die Xanthoiden. Dazu
kommt noch die Tatsache, dafl bei dem- dltesten fossilen Portuno-
identypus, bei Carcinereles, diese xanthoiden Ziige noch ausgeprigter
vorhanden sind. Dieser Befund spricht sehr stark gegen eine
Herleitung der Portunoiden von Cancriformia. Wenn nun weiter-
hin unter den rezenten Portuniden die auf die Tiefsee beschriinkte
Gattung Benthochascon — dali die Tiefsee im allgemeinen primi-

Fig. 52. [Portunoidea, Benthochascon, Habitusbild, rezent (n. DOFLEIN). Vgl. auch
Fig. 22 (Carcineretes).

tive Formen beherbergt, ist schon a. a. O. gezeigt worden — aus-
gesprochen Xanthiden-dhnlich ist, so wird dadurch diese Annahme
noch weiter gestiitzt.

Uber diese an sich schon eindeutigen Befunde hinaus ist
aber noch festzustellen; dafl die Zihnelung des Vorderseitenrandes
bei den Portunoiden groBe Ahnlichkeiten mit der bei primitiven
Xanthoiden zeigt, nicht aber vergleichbar ist mit Dromiomorphen,
ebenso in der Mund- und Antennenregion. Auf die charakteristische
Ausbildung der Magenregion bei Xanthoiden und Portunoiden im
(tegensatz zu den Dromiomorphen ist oben schon hingewiesen worden.

Aus all diesen Tatsachen ist nur ein Schluff moglich, ndmlich
daf die Portunoiden nicht zu den Cancriformia gehdren,
daB vielmehr enge Beziehungen zu den Xanthoiden be-
stehen, in der Art, daB Portunoiden und Xanthoiden ver-
schiedenartige Anpassungsrichtungen von einem gemein-
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samen Grundtypus aus sind, der ungefihr Panopeus-ihnlich -

(also Menippinen- oder Xanthinen-shnlich) gewesen sein muB.
Innerhalb der Xanthoiden sind die Xanthiden die primitivste
Familie und innerhalb der Xanthiden wieder die Menippinen und
Xanthinen, die bis zum Cenoman zuriickgehen, also nur wenig
ilter sind als die Portunoiden. Die Aufspaltung in die beiden
Subtribus erfolgte schon sehr frithzeitic. Durch verschiedenartige
Differenzierung, vorwiegend jedoch als mehr oder weniger aus-
gesprochene Rifformen, entwickeln sich im Lauf des Tertiirs hier-

Fig. 53. Vorderer Teil des Karapax mit der Mesogastralregion (m): a von einem

Dromiomorphen (Dromiopsis); b von einem Xanthimorphen (Geryon).

aus die ibrigen Unterfamilien. Als Anpassung an andere Fazies,
ndmlich schlammig sandigen Untergrund, bilden sich aus den
Menippinen in der Oberkreide, die mit diesen durch Ubergiinge ver-
bundenen und ungefihr auf gleicher Organisationsstufe stehenden
Geryoniden heraus, deren Bliitezeit in das dltere Tertidr fillt.
Auch diese Anpassungsrichtung zeigt im Alttertiir eine reiche
Aufspaltung:

1. Gomeplacidae. Nach ihrer Organisation und ihrem geo-
logischen Auftreten sind die Pseudorhombilinen die primitivsten
Vertreter; die hierher gehorigen Alttertiirgattungen Plagiolophus,
Branchioplax u. a. deuten in jeder Hinsicht auf engste Beziehungen
zu den Geryoniden. Die Pinnotheriden sind eine aberrante Weiter-
bildung der Goneplaciden.

2. Grapsidae. Die grofie Seltenheit fossiler Grapsiden durfte
durch den Lebensraum — Strandbewohner, daher ungiinstige
Fossilisationsbedingungen — bedingt sein. Die Tendenz zur Ver-
groberung der Orbita, die offene Orbitalspalte, die Ausbildung der
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Pereiopoden, der viereckige Karapax deutet auf Herkunlt von
Geryoniden, wihrend den Xanthiden ganz anderartige Entwicklungs-
tendenzen zukommen. Dic Geearciniden sind eine exfreme Weiter-
bildung des Anpassungstyps der Grapsiden. ;

3. Potamonidae. Yntsprechend der koxalen Lage der minn-
lichen Geschlechtsoffnungen scheiden die Goneplaciden, Pinnothe-
riden, Grapsiden und Gecarciniden als Stammformen aus, In
Betracht kommen Xanthiden und Geryoniden. Da fossile Formen
sehr selten sind und erst vom Jungtertiir an — dann aber schon
vollkommen typisch auftreten, ist eine sichere KEntscheidung der
Herkunft schwer. Da jedoch morphologisch und biologisch stirkere
Anklinge an Geryoniden bestehen — beschrieb ja doch DOFLEIN
sogar Geryon als Potamoniden! — diirfte die Herleitung von
Geryoniden mehr Wahrscheinlichkeit besitzen®).

Interessant ist die Frage nach der Herkunft der Xanthi-
morpha. Im allgemeinen gelten die in dieser Abteilung zusammen-
geschlossenen Familien als die hochststehenden Brachyuren und
werden daher an Cancriden oder #hnliche Formen angeschlossen.
Wihrend jedoch die Cancriformia nur bis in die oberste Kreide
zurfickgehen und ihre eigentliche Entwicklung, wie die Oxyrrhynchen
erst im Tertidir durchmachen, gehen die Xanthoidea ziemlich formen-
reich in die Oberkreide zuriick und lassen sich eindeutig bis ins
Cenoman verfolgen. KEs besteht kein Grund, diesen Befund durch
den Hinweis auf die Zufilligkeiten der Uberlieferung abzutun, zu-
dem die Cancriformia in der Oberkreide noch auf sehr primitiver,
Dromiaceen-idhulicher Organisationsstufe stehen, wéhrend die Xan-
thiden schon in der Unterkreide ausgesprochen typisch ausgebildet
sind. Die Xanthimorpha kionnen also entweder von unterkretazi-
schen Dromiaceen oder unmittelbar von einer makruren Stammgruppe
abgeleitet werden.

Aus diesen Uberlegungen heraus wurden seinerzeit vom Verfasser (LORENTHEY-
BEURLEN 1929) die Eryoniden als makrure Vorfahrengruppe der Xanthoidea betrachtet,
da hinsichtlich der T.age der Augen im Verhiiltnis zu den Auntennen, der Ausbildung der

Orbita, des Stirnrandes, des scharfen und gezihnten Seitenrandes weitgehende Uberein-
stimmung bestehf. Anderseits fehlt den Eryoniden freilich der Exopodit am #uBeren

#) Nur kurz sei darauf hingewiesen, daB die Potamoniden, die doch offenbar
erst junger Entstehung sind — die Siiwasserablagerungen des Alttertiir haben keine
Potamoniden geliefert — wahrseheinlich polyphyletischer Entstehung sind und die Ahnlich-
keiten nur durch Konvergenz infolge der gleichartigen Lebensbedingungen im SiiBwasser
bedingt sind. Hat ja doch BALSS neuerdings (1929) auf die Polyphylie einiger Unter-
familien der Potamoniden mit Recht aufmerksam machen konnen.
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Maxillipeden. Da dicser aber ontogenctisch noch angelegt wird und der Ubergang
zwischen makrurem und brachyurem Stadium ein metakinetischer Vorgang gewesen sein
kann, d. h. ohne Vorhandensein adulter Zwischenstadien, kann dieser Unterschied als
solcher nicht allzu schwer wiegen. Wesentlicher schon sind die grundsitzlichen Unter-
schiede in der Ontogenie der Eryonidea und Xanihoidea. So sind auf dem ersten lar-
valen Stadium bei den Eryoniden die beiden ersten Pereiopoden wohlentwickelt und
mit Scheren verschem, wihrend bei den Xanthoitdea auf dem ersten Stadium, wie bei den
iibrigen Brachyuren die Pereiopoden iiberhaupt noch fehlen; Scheren werden erst wesentlich
spiter und dann nur am ersten Paar entwickelt. Ferner machen die Eryomiden ein
Mysis-Stadium dureh, withrend bet den Xawuthoiden an den Pereiopoden keine Exopoditen
mehr angelegt werden. Nun haben sich ja zweifellos die Brachyuren hierin urspriinglich
primitiver verhalten, indem die Pereiopoden noch als SpalifiiBe angelegt wurden (Dromia.)
und auch die jurassischen Kryoniden waren hinsichtlich ihrer Ontogenie noch primitiver
(vgl. oben). Aber doch ist die Ubereinstimmung in der Ontogenie zwischen Dromiomorpha
und Xanthimorpha eine so grofe, daB gemeinsame Herkunft wahrscheinlich wird, withrend
die frithzeitig stabil werdenden Eryoniden mit ibrer ganz abweichenden Ontogenie als
Stammform mnicht in Frage kommen konnen. Die xanthoiden Merkmale der Eryoniden
sind als Konvergenzen zu betrachten (bedingt durch die starke Verbreiternng und dorso-
ventrale Abplattung des Karapax); und bezeichnenderweise treten die gleichen xantho-
iden Merkmale auch — wenngleich weniger exirem — bei den Secyllariden anf.

Was die sonach anzumehmenden Beziehungen zwischen den
dltesten und primitivsten Xanthimorphen und den unterkretazischen
Dromiomorphen betrifft, so sind hier tatsichlich Formen bekannt
geworden, die eine vermittelnde Stellung einnehmen, das sind vor
allem die aus dem Gault stammenden Gatiungen Efyus und Xan-
thosia. - Diese beiden Gattungen sind hier im Gegensatz zu der
fritheren Darstellung des Verfassers (LORENTHEY-BEURLEN 1929)
zu .den Dynomeniden gestellt worden, wie das auch GLAESSNER
vorgeschlagen hat. Fir Eiyus ist eine solche Zureihung zweifels-
frei, wie die einfach dreieckige Stirn schon zeigt. Auch die Regi-
onengliederung, insbesondere die Ausbildung der dreieckigen Meso-
gastralregion stimmt mit den Dromiomorphen fiiberein. Auf der
andern Seite bestchen jedoch auch deutliche Anklinge an die
primitiven Xanthimorphen. Diese sind noch gesteigert bei Xanthosia
— schon dieser von BELL eingefiihrie Name bringt das zum Aus-
druck, ebenso die Tatsache, daB Xanthosia Fischeri M. EDW. von
A. MinNE KDWARDS zu Xantho gestellt wurde —. Wenn auf der
einen Seite die Karapaxgliederung fast vollkommen mit Ftyus iiber-
eingtimmt, so ist auf der andern Seite der Rostralrand durchaus
in xanthoider Art entwickelt, ndmlich breit und median geteilt.
Xanthosia miibte dementsprechend eigentlich schon als Xanthide
bezeichnet werden. Auch die im Oberjura verbreitete Dynome-
nidengattung Cyclothyreus zeigt, wie a. a. O. gezeigt wurde, eine
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sehr auffillige Annéiherung an den xanthoiden Typus. Leider sind
Antennar- und Mundregion dieser Gattung nicht bekannt.:

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

Zusammenfassend crkennen wir:

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

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

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

5. In dieser Periode bilden sich aus den Dynomeniden die
primitivsten Xanthimorphen, doch tritt diese Gruppe zundchst noch

Jura Unfer Kreide | Ober-Kreide | Tertur Gegenwart
Calappoida ;S
Gy »]il o §
b= ,;:%Lﬁwg(/} —— -
. | Oxyrryncha
Frosopo nidae - ’ .
B ™ > - - Cancriformiq, -
Homaolidoe §
Homolodromiidae §
_ .,_‘F - N )i
\L Dromiidae g
Dynomernidae
P L L I
Porfunoidea 3
| Yanthoidea E
]

Fig. 54. Entwicklungsschema der Brachyuren.

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

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

27%
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5. Beziehungen zwischen den vier Unterordnungen

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

postjurassisch, also gleichzeitig mit den Anomocariden.

2. Der Karapax ist bei den Anomocariden fast ausnahmslos

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

Der mehr oder weniger feste Karapax war mit sémtlichen

" Thorakalsegmenten fest verwachsen und zeigte cine stark diffe-

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

Wir erkennen zusammenfassend:

1. Die Stammesgeschichte der Dekapoden ist durch zwei

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

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

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

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

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

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

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

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

1. Vergleich der Dekapoden mit den iibrigen
Thorakostrakenordnungen

A. Rumpfgliederung und Cephalothorax

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

poden grundsidtzlieh verschieden.

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

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

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

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

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

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

B. Extremitiiten

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

C. Respirationsorgane

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

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

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

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

der Kiemen wieder die Cumaceen und Stomatopoden.

D. Zusammenfassung

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

" wicklung Dekapodenhabitus, nicht Schizopodenhabitus zeigt. Tnt-

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

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

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

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

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

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

Penaeiden, Stenopiden und Eucyphiden nur einen schmalen Schwanz-
Fortschritte der Gedlogie u. Palaeontologie. Heft 26 (Beurlen) 29



446 Systematik und Stammesgeschichte der Dekapoden [130

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

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

Daraus resultiert folgendes Gesamthild:

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

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

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

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

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

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

3. Herkunft der Pygocephalomorpha

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

Die Organisation dieser Archaeostraken ist noch wenig
bekannt. Der Karapax ist zweiklappig oder einheitlich, wobei
simtliche Uberginge bestehen. Im einzelnen ist die Ausbildung
sehr variabel; neben einfachen Nebalio-ihunlichen Formen, wie z. B.
Ceratiocaris Mc.CoY und Elymocaris BEECHER und anderen treten
Formen auf, bei denen der Karapax stark mit Hockern verziert
ist, wie z. B. FKehinocaris WHITFIELD u. 2. und schlieBlich kann
der Panzer auch noch in verschiedener Weise mit Lidngskanten
verziert sein, wie bei den Tropidocaris BEECHER, Mesothyra HALL
und CLARKE u. a. EKin Rostrum ist in den meisten Fillen vor-
handen, und wie bei den Nebalien als [reie, nicht fest mit dem
Karapax verwachsene Platte. — Die Thorakalsegmente waren



~

133] Herkunft der Dekapoden 449

zweifellos mit dem Karapax nicht verwachsen. Die Anzahl der
Segmente ist nur in seltenen Féllen bekannt, sie scheint im einzelnen
verschieden gewesen zu scin. Der Hinterrand des Panzers ist
dorsal wie bei den Nebalicn vielfach stark ausgebuchtet und l:aBt
nicht allein die vorderen Abdominal-, sondern wohl auch noch mit-
unter einige Thorakalsegmiente dorsal frei liegen.

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

4. Stellung der Cumaceen, Stomatopoden und Syneariden

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

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

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

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

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

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

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

». Zusammenfassung, System der Thorakostraken

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

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

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

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

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

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

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

Vergleichend stammesgeschichtliche Analyse
A. Der Ablauf der Entwicklung in Einzelfdllen

1. Die Crustaceen?)

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

1.

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

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

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

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

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

Von diesen Voraussetzungen aus scheiden als primitive
Crustaceen aus: '

1.

Simtliche Malakostraken wegen der stets vorhandenen

Konstanz der Anzahl der Korpersegmente, wozu bei den Arthro-



166 Vergleichend stammesgeschichtliche Analyse [150

straken noch die Zuziehung des vordersten Thorakalsegments zum
Kopfverband und bei den Thorakostraken das Vorhandensein des
Karapax und der gestielten Augen kommt.

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

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

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

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

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

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

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

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

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

anhang).

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

Daraus resultiert:

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

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

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

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

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

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

Fig. 72. Entwicklungsschema der Crustacea.

-

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

2. Die Vertebraten?).

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

die dorsale oder mehr in die ventrale Hilite des Wirbelkorpers

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

Die Pelycosauria fihren auf Grund des typisch reptiloiden

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

Silur- Devon | Karbon | Perm Trias Jura | Kreide | lertrip |Fleistocin
A——/’aﬂfﬂﬂieﬁlbl ————— ',D,/a[t ntalia
| Marsupialia
bk _
culafa——
Theromorpha - - e ek it —— emald;
L {ves— ]
-Dinosauria —— -
| Thecodontia— .
L \——"Crocodlia— - . S
Pefycosauria ferosaria - NS I
- — —— | Jehthyosauri— ——— 1
Farapsida i - I
"Copytosauria’ |-
777777 - — — ———Nofocentrall - —
L1 frale Ste h. and Urodele - —
- \ 1 -Rhachitomi—; Stereospondyly
ffffff Embolomeri-——
A Dipnor——— S L
Crossopterygiit——~—————— — I
. L Teleoster-
H-Jelachii- N
H-Arthrodiva— !
Antiarchi - —

Cyelosfomi - L L _ P i !

Fig. 74. Entwicklungsschema der Vertebrato

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

plotzliche, fast uniibersehbare Aufspaltung ervleben usf. — eine
Vermehrung entsprechender Tatsachen liefle sich mnoch beliebig
anfithren — macht anch hier die zweite Moglichkeit einer explo-

siven Aufspaltung wahrscheinlicher, ganz abgesehen davon, dafl
andernfalls die DPlacentalier grundsitzlich andere Verhiiltnisse
zeigten, als das sonst iiberall festzustellen ist.

Anmerkungen

1) AuBer den im Literaturverzeichnis zum ersten Teil genannten Avbeiten wiiren
zu diesem Abschnitt in erster Linie nmoch folgende zu mnennen, wobei ausdriicklich be-
merkt sei, dal auch hier wieder eine bewuflite Beschrinkung auf wichtigere Arbeiten
erfolgt ist.

1. AXDREE, K., Zur Kenutnis der Crustaceen-Gattung Arthroplewre JORDAN, und
deren systematische Stellung. Palaeontogr., Bd. 57, Stuttgart 1910.
2. — Weiteres iber das karbonische Arthrostrakengenus Awthropleura JORDAN.
Ibidem, Bd. 60, 1913,
3, CALMANN, W. T, On Asthroplenra Moyseyr n. sp. from the coal-measures of
Derbyshive. Geolog. Magaz., London 1914.
4. GEMMELLARO, G. G., I Crostacei dei calcari con Fusulina. Mem. Soe. Ifal.
sciene. ser. 3, Vol 8, 1890.
GERSTAECKER, A., Isopoda und Amphipeda in BRONNs Klassen und Ordnungen
des Tierreichs, Bd. 5, 2. Abt., Leipzig, 1901.
6. GLAESSNER, M., Zur Frage der dltesten fossilen Krabbem. Centralbl. f. 3lin. usf.
Abt.,, B, 1928,
7. KIREBY, J.W., On some Permian fossils from Durham. Quarterly journ. geol. soc.
Tondon, Vol. 13, London, 1857.
8. POMPECKJ, J. F., Crusiacea, Paliontologie. Haudwirierbuch der Naturwissensch.
Bd. 2, 1912.
9. — Gigantostraca und Scorpiomida. Paldontolog. Zeitschr., Bd. 5, Berlin, 1923.
10. RICHTER, RGD., Vom Bau und Lebeun der Trilobiten. L. Das Sehwimmen, Sencken-
bergiana, Bd. 1, 1919:
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11. — Vom Bau und Teben der Trilobiten. IT. Der Aufenthalt auf dem Boden.
) Der Schutz, die Jsrndhrung. Ibidem, Bd. 2, 1920
12.  — Vom Bau und Leben der Trilobiten, IIT/IV. Bezichungen zwischen Glatze

und Magen. Die Versteifungen der Schale und daraus hervorgehende Kon-
vergenzen, Palacontol. Hungarica, Vol. I, Budapest, 1923.

13 — Vom Bau und T.eben der Trilebiten, V.

14. — Vom Bau und Leben der Trilobiten, VI, Palaeozoologische Bemerkungen zu
STORCHs ,Phyllopoden-Fanggerit® bei den Trilobiten. Zoolog. Anzeiger,
Bd. 65, Leipzig, 1926..

15. STEINMANN, G., Bostrichopus und die Scutigeriden. Palidontolog. Zeitschr. Bd. 11,
Berlin, 1929.
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16. STRAELEN, V. VAN, Sur un Amphipode des terrains pétroliferes de Pechelbronn
(Alsace). Acad. royale d. Belg. Bull. de la classe d. Sciences, 1924.

17. — Contribution & Pétude des TIsopodes méso- et eénozoiques. Acad. royale d.
Belg. Classe d. sciences, Mémoires, Coll. in 49 2. sér, Bd. 9, 1928.

18. TRAUTIH, F.. Uber einige Crustaceenreste aus der alpinmediterranen Trias. Ann.
d. k. k. Naturbist. Hofmuseums, Wien, Bd. 32, 1218.

19. ULRICH, E. O., The lower Silurian Ostracoda of Minnesota. The Geology of Minne-
sota, Vol. II1, Palacontology, Part 2, 1897.

20. VALDIVIA, Wissenschaftliche Ergebnisse der Deutschen Tiefsee-Exped. auf dem
Dampfer Valdivia 1898—1899. Amphipoda, 1. Hyperiidae v. A. BEINING,
Bd. 19, 1925. 1II. Scinidee v. BE. WAGLER, Bd. 20, 1926. III. Gamma-
riden v. A. SCHELLENBERG, Bd. 23, 1926. Copepoda. 1—4, (Gattung
Oithona, Copilia, Cephalophanes, RBhincalanus), Bd. 23, 1917—1927.

21. WALCOTT, CH. D., Middle cambrian Branchiopoda Malacostraca, Trilobita and Mero-
stomata. Smithson. Miscell. Coll. Vol. 57 (Cambrian Geol. and Paleont,
11, 6), Washington, 1912.

22.  — Appendages of Trilobites. Smithson. Miscell. Coll. Vol. 67, (Cambrian Geol.
and Paleont., TV, 4), Washington, 1918.

23. WOODWARD, H., On some supposed fossil remains of Arachnida (?) and Myriapoda
from the english Coal-measures. Geolog. Magaz , Tondon, 1873.

24.  — Contributions to our knowledge of the genus Cyclus. Ibidem; 1894.

25. ZITTEL, K. A. — BROILI, F., Grundziige der Palaeontologie, Bd. 1, Wirbellose,
6. Aufl,, 1924, ‘

%) Da den Chaetopoden die Fihigkeit, geringelte, geifelférmige Segmentanhinge
hervorzubringen, tatsichlich zukommt, so die fast antenunenihnlichen Cirren der Sylliden,
dic an jedem Segment auftreten, kann auch von dieser Seite aus keine innere Unwahr-
scheinlichkeit in dieser Anupahme liegen.

3) Die KEntfaltung der Crustaceen im einzelnen hier zu besprechen, fithrt zu
weit. Anf cinige bemerkenswerte Tatsachen sei jedoch hingewiesen: die Tatsache, daf
die kambrischen ,Phyllopoden® zum Teil noch keine echten BlattfiiBe besitzen, sondern
noch wohl gegliederte normale Spaltbeine — z. B. Burgessia WALCOTT —, bestitigt
es, daB der Spaltfu&tygus.auch innerhalb der Phyllopoden das urspriingliche ist. Formen
mit notostrakem Panzer und gestielten Augen — wie z. B. Naraoic WALCOTT —

diirften  fiir die Riehtigkeit der Annalime sprechen, daB auch die Anostraken mit ihren

gestielten Augen ein Karapax-tragendes Stadium durchlaufen haben, vgl auch Waptia,
eine Form, die zweifellos zu den ,Phyllopoden” (im weiteren Sinne) zu zihlen ist, aber
sicher keine Ubergangsform zwischen Entomostraken und Malacostraken darstellt, wie
WALCOTT anunimmt. Die Malacostraken treten ja gleiehzeitig auf, wnd zwar mit
typischen Archaeostraken (Hymenocaring), d. h. mit Formen, deren Karapax nach dem
conchostraken Bauplan (zweiklappig) gebaut ist, wihrend der Karapax von Waptia noto-
strak (Bauplan der Apediden) ist.  Der notostrake Cephalothorazpanzer der hdheren
Malacostraken ist nun nicht homolog dem notostraken der Apodiden und von Waptia,
sondern geht auf den zweiklappigen der Archaeostraken und Nebalia zuriick, wie selbst
die Dekapoden mnoch daran erkemnen lassen, daf wihrend der Hdutung der Karapax in
der dorsalen Medianlinie aufgelost wird, d. h. voriibergehend wieder zweiklappig wird.
AuBerdem zeigt das eindeutig der auch bei Dekapoden noch vorhandene Schalenschlie-

muskel der Nebalien, der nur bei einem primir zweiklappigen Karapax verstandlich ist.
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Besonderes Inferesse verdiemen die auf das Mittelkambrium besehrdnkten
Marrelliden WALCOTT; in dieser Familic wollte WALCOTT diec Ubergangsgruppe
zwischen Phyllopoden und Trilobiten sehen: die Trilobiten sollfen nimiich {iber die
Marrelliden aus Phyllopoden hervorgegangen sein. Das Unwahrscheinliche dieser An-
nahme, schon aus den oben erliuterten Gesichispunkien, wird dureh Abbildung und Be-
schreibung von WALCOTT in jeder Hinsicht bestitigt. Wenn der Rumpf von Marrella

!
B s

Fig, 5. Morrello WALC., Mittelkambrivm (pach d. Abbildungen WALCOTTs rekonstruiert).

mit seinen 24 Segmenten vollkommen homopom ist und an jedem Rumpfsegment ein
Paar normaler mit Epipoditen versehener Spaltbeine sitzt, so ist das ein wesentlich primi-
tiveres Verhalten als bei den Phyllopoden, die eine Differenzierung in Thorax und Ab-
domen erkennen lassen -—— und zwar ausnahmslos auch die kambrischen Formen. — Das
letzte extremititenlose Schwanzsegment -—— [ Abdomen® WALCOTTs — kann dem wuicht
widersprechen; es ist dem im allgemeinen extremititenlosen Telson homolog und hat
mit dem Abdomen der Phyllopoden mnichts zu tun. Wenn die Homonomie des Rumpfes
die Marrelliden sonach stark den Trilobiten nihert, so besteht in der Ausbiidung der
Mandibel- nnd der beiden Maxillenpaare, sowie in der Tatsache, daB das Extremititenpaar
des zweiten Kopfsegments schon zu einer Antenne umgebildet ist, eine Spezialisation, die
den Trilobiten noch abgeht, die aber die Phyllopoden schon besitzen. Man kénnte aus diesen
Verhilltnissen hochstens die Annahme ablesen, daf die Marrelliden Abkommlinge von

primitivsten Trilobiten sind, die sich in der Richtung auf Phyllopoden hin entwickeln.
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Dem steht jedoch der eigenartige Karapax entgegen, der, relativ kurz, fast similiche
Thoraxsegmente freildBt, sich dafiir aber in zwei Jangen Stacheln bis iiber das Hinter-
ende des Kaorpers fortsetzt und vorn zwei hornihnliche lange Stacheln — von WALCOTT
unter Vorbehalt als Antennulen gedeutet — nach den Seiten entsendet. Der mnotostrake
Karapax der Phyllopoden ist demgegeniiber stets als nur einfache Hautduplikatur gebildet.’
Die Karapaxbildung der Marrelliden steht somit vollkommen isoliert unter simtlichen
(irustaceem Das ldBt sich meines Erachtens nur in der Weise deuten: wie sich von
primitivsten, homonom gegliederten, benthonischen Trilobiten-ihnlichen Formen durch
Ubergang zu pelagischer Lebensweise der Archaeostraken-
Typus und der Phyllopoden-Typus gebildet haben, unter
Entwicklung eines Karapax und Hand in Hand damit
Differenzierung des Rumpfes in Thorax und Abdomen, so
stellen die Marrelliden einen weiteren, diesen beiden gleich-
wertigen Typus dar, der den Ubergang ins Pelagial durch
Bildung miichtiger Schwebestacheln von dem zu einem
kleinen Karapax umgebildeten Kopfschild aus bewerk-
stelligte; da infolgedessen eine Cephalothoraxbildung fehlt,
setzt auch keine Differenzierung des Rumpfes in Thorax und
Abdomen ein. Die Marrelliden bleiben in dieser Hinsicht
auf dem Trilobitenstadium stehen; sie erloschen als ,fehl-
geschlagene Anpassung® rtasch wieder; vgl. das analoge
Verhalten der Antiarchen bei den Vertebraten.

Die Marrelliden stellen keine Zwischen-
gruppe dar, sondern sind eine selbstindige
— als Marrellomorpha — den Phyllopoden und
Malacostraken gleich zu stellende Gruppe zu
betrachten.

Ahnlich verhilt es sich auch mit den beiden von

WALCOTT aufgestellten und zu den Merostomen gerechneten \
Unterordnungen der Aglasping und Leimulava. WALCOTT

R ) - . ig.76. 20 WALCOTT
wollte in diesen — von der Ansicht ansgehend, daf in den Fig.76. Molaria WALCOT1

(Lnamulova), Mittelkam-
brium (nach d. Abbildungen
WALCOTTS).

kambrischen Faunen vor allem {Ubergangsformen gefunden
werden miifiten — die Ubergangsformenzwischen den Crustaceen
und den Merostomen sehen. Dieser Deutung der Fuunde ist
schon verschiedentlich widersprochen worden, so VERSLUYS
1923; denn die Merostomen sind ja zweifellos Abkémmlinge von terrestrischen Formen,
im Gegensatz zu den Crustaceen (vgl. im folgenden Kapitel). Tatsichlich sind demn
auch -die Aglaspina und die Limuleva nach allem, was wir von ilmen wissen
echte Crustaceen; so fehlt ibnmen das fiir die Merostomen charakteristische Beta-
stoma, dagegen ist ein Epistom vorhanden. Der Kopf besitzt fiinf Paar von FExtre-
mititenanhingen, wic ausnahmslos bei simtlichen Crustaceen wund in scharfem
Gegensatz  zu den Merostomen und den Arachnoideen itberhaupt. Von diesen
fiinf Kopfextremititenpaaren ist das erste als Antenne, die folgenden sind nicht als
Gehbeine, sondern als Kieferbeine ausgebildet. Die 8—11 folgenden Thorakalsegmente
besitzen Spaltbeine — besonders deutlich bel den Aglasping, wihrend sie bel den Limac-
lava etwas stirker riickgebildet sind. Die Atmungsorgane sind — ebenfalls wie bei den
Crustaceen — XKiemen, die als Hautausstiilpungen an den Basalgliedern der Extremi-

titen gebildet sind. AuBlerdem hat die Dreiteilung der Thorakalsegmente der Aglaspina
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in Rhachis und Pleuren keinerlel Analogon bei den Merostomen; ebensowenig der
Sehwanzficher der Limulova, der, soweit ein Urtell mdglich ist, wie bei den hdoheren
Krebsen, unter Mitwirkung der zu Uropoden umgewandelten Spaltbeine des vorletaten
Segments gebildet ist.

Was bei beiden Gruppen an Merostomen erimnert, ist einzig die dubere Korper-
form, die aber nur besagt, daB eine Zhnliche Anpassungsrichtung vorliegt. Die Organi-
sation ist die fypischer Ciustaceen. s liegt sonach auch hier keine Ubergangs-
gruppe vor, sondern wiederum nur, wie bei Marrellomorplha ein selb-
stindiger Anpassungstyp des Crustaceenstamms, dem aber offensichtlich
keine eigene Euntwicklungsfihigkeit zukam.

Eine spezielle Durcharbeifung des kambrischen Crustaceenmaterials unter diesen
(tesichtspunkten diirfte eine Reihe wichtiger Erginzungen bieten. Hier konnte es sich
nur um einzelne Ifinweise handeln.

") Eine Zusammenstellung auch nur der wichtigeren Literatur iiber die Stammes-
geschichte der Vertebraten ist natiirlich ausgeschlossen. Eine solche kann hijer umso
eher enthehrt werden, als auf Einzelheiten in der kurzen Zusammenstellung ja sowieso
verzichtet werden muBte. Einzelheiten und weitere Literaturnachweise sind im iibrigen
jederzeit aus der hier angefiihrten Literatur zu ersehen. Es sind nur prinzipiell wichtige
Arbeiten, vor allem neueren Datums zusammengestellt, die als unmittelbare Grundlage
der oben gegebenen Darstelluug gelten konnen:

1. DOLLO, L., Sur la phylogénie des Dipneustes. Bull. de Ia soc. belge de Géol., d.
Pal. et d’'Hydrol. Bd. 9, Briissel, 1895.
HENNIG, E., Gyrodus und die Organisation der Pycnodonten. Paldontograph.,
Bd. 53, 1906.
3. -— Die Sdugerziihne des wiirttembergischen Rhit-Lias Bonebeds. N. Jahrb. f. Miner.
usf.  Beil. Bd. 46. 1921.
4. MARNISCH, Mitteilung iiber ,Atmungsfunktion der Schwimmblase bei Lepidostens®
nach G. POTTER. Die Naturwissenschaften, Berlin, 1928, pag. 596.

N

5. HUENE, F. V., Die Dinosaurier der europiiischen Triasformation, mit Beriicksichtigung
der auflereuropiischen Vorkommuisse. Geol. Pal. Abh. Supplementband I,
Jena, 1907—1908.

6. — DBeitrige zur Geschichte der Archosaurier. Ibidem, Bd. 17, (N, F., Bd. 13),
Jena, 1914,

7. — Die Ichthyosaurier des Lias und ihre Zusammenhiuge. Berlin, Borntraeger,
1922.

8. — Ein neuer Pelycosaurier aus der unteren Permformation Sachsens. Geol. Pal.
Abh, N. F., Bd. 14, Jena, 1925.

9.  — Die Bedeutung der Sphenssuchus-Gruppe fiir den Ursprung der Krokodile.
Zeitschr. f. indukt. Abstammungs- und Vererbungslehre, Bd. 38, Berlin, 1925.

10.  — Zur Frage der phylogenetischen Bedeutung des Wirbelbaues der Tetrapoden.
Paliontolog. Zeitschr., Bd. 7, Berlin, 1926.

11.  — Gondwana-Reptilien in Stdamerika. Paliontologia Hungarica. Bd. 2, Buda-

pest, 1926,

12. JAEKEL, O., Uber die Organisation und systematische Stellung der Asterolepiden.
Zeitschr, d. Deutsch. Geol. Ges., Bd. 55, 1903,

13. — Uber die Beurteilung der paarigen Exiremititen. Sitzungsber. d. PreuB. Akad.
d. Wissensch., Bd. 26, Berlin, 1909.

14 — Die Wirbeltiere. Berlin, 1911,
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15.

16.

19.

20.

21,

22,

23.

JAEKEL, 0., Die Wirbeltierfunde aus dem Keuper von Halberstadt, TI. ZTestudinato.
Paliontol. Zeitschr. Bd. 2, Berlin, 1916

-— Die Mundbildung der Placodermen. Sitzungsber. d. Ges. naturforsch. Freunde
Berlin, Jahrg. 1919.

— Die Atemorgane der Wirbeltiere in phylogenetischer Beleuchtung. Zoolog.
Anzeiger, Bd. 70, 1927.

— Der Kopf der Wirbeltiere. -Ergeb. d. Anatomie und Entwicklungsgesch. Bd. 27,
Berlin, 1927.

KIAER, J., The Downtonian fauna of Norway, 1. Anaespide with a geological intro-
duction. Vidensk. Selsk. Skrifter, Math. nat. KL. Nr. 6. Oslo 1924.
NOPCSA, F. V., Die Familien der Reptilien. Fortschr. d. Geol. und Piliont,

Heft 2, Berlin, Borntraeger, 1923.

SCHAUINSLAND, H., Die Fntwicklung der Wirbelsdule nebst Rippen und Brustbein.
In HERTWIG, O., Handbuch der vergleichenden und experimentellen Xnt-
wicklungslehre der Wirbeltiere. Jena, 1901—1902.

SCHWARZ, 1., Uber die Wirbelsiule und die Rippen der holospondylen Stegocephalen.
Beitr. gur Paliont. und Geol. Osterr.-Ung. u. d. Orients. Bd, 21, 1906.

SIMPSON, G. G., Mesozoic Mammalia, I. American Triconodonts. Amer. journ. of
Science, 1925. II. Tinodon and its allies. Ibidem, 1925. 1II. Prelimivary
comparison of jurassic mammals. Ibidem, 1925, IV. The Multituberculates
as living animals. Ibidem, 1926.

— A catalogue of the mesozoi¢c Mammalia in the geological departement of the
British Museum. Tondon, 1928.

STENSJO, E., Uber zwel Coelacanthiden aus dem Oberdevon von Wildungen.
Paliontol. Zeitschr. Bd. 4, 1922,

— On the head of the Macrophialichtyids. Chicago, Field Museum of natur.
Hist. Geol. ser. Vol. 4, 1925.

— . The Downtonian and devonian Vertebrates of Spitsbergen Pt. I, Cephalaspida.
Det Norske Vidensk. Akﬁdemie in Osle, 1927.

SUSHKIN, P., On the modifications of the mandibular and hyoid arches and their
relations to the brain case in the early Tetrapoda. Palionfol. Zeitschr.
Bd. 8, 1926.

WATSON, D. M. 8., The carbouiferous Amphibia of Scotland. Palaeontogr. Hunu-
garica, Bd. 1, Budapest, 1926. )

— The evolution and origin of the Amphibia. Philosoph. Transactions, Royal
society London, Ser. B., Bd. 214, 1926.

B. Vergleich der einzelnen Entwicklungsabldufe

1. Vergleich des Entwicklungsablaufs von Crustaceen und
Yertebraten

Die Gegeniiberstellung der Entwicklungsabliufe zweier in

sich abgeschlossener Tierstimme Im vorhergehenden zeigt auf-
tallende Parallelitit fast bis in Hinzelheiten. Wie die Trilobiten
unter den Crustaceen, so stellen die silurischen, gepanzerten Cyclo-
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stomen unter den Vertebrater eine ausgesprochen ancestrale Gruppe
dar, die aber in beiden Fillen nicht in generalisierten Stamm{ormen,
sondern mit einer Reihe typischer, wohl ausgeprigter Anpassungs- -
formen ecrscheint. In beiden Fillen treten die unmittelbaren Ab-
kommlinge der ancestralen Gruoppe rasch zuriick: die Trilobiten
crloschen mit dem Palfiozoikum, nachdem sie ihre Hauptentfaltung
schon im élteren Silur durchgemacht haben; die Cyclostomen leben
postdevonisch nur noch in wenigen, stark degenerativen Relikten
weiter. In beiden Fillen ist es ein grundsitzlicher Wechsel der
Liebenswelse, der den eigentlichen Anstoff zu einer Weiterbildung
und Differenzierung, zur HKnistehung newer Organisationsinerk-
male abgibt, wihrend das Verharren bei der arspranglichen Lebens-
weise den urspranglichen Bauplan ohne grundsitzliche Modi-
fikationen stabilisiert. Bei den Crnstaceen ist es der Ubergang
aus dem vagilen Benthos ins Pelagial, der zur Karapaxbilduong
und damit zur Heteronomie der Kdrpersegmente fithrt — dadurch
eine grundséitzliche Neuorientierung des Kérpers bedingend —,
sowie die Umbildung des zweiten Kopfextremitiitenpaares zu einer
Ruder-, sekundir ciner Sinnesantenne veranlafif. Bei den Verte-
braten ist es der Ubergzmg von aquatischer zu amphibischer, evtl.
terrestrischer Lebensweise, der die Bildung der beiden Fxtremi-
titenpaare und die Neugestaltung der Atmungsorgane, z. T. viel-
leicht auch die Herausbildung der Gnathostomic verursacht.

In beiden Féllen erfolgt die Umstellupg mnieht allmihlich;
Ubergangsformen fehlen vollkommen und ausnahmslos; es scheint
vielmehr ein rvascher, sprunghafter Vorgang vorzuliegen. 1In beiden
Fallen erfolgt die Umgestaltung auch nicht nach einem einheitlichen
Plan in ganz bestimmter Spezialisationsrichtung, soundern sie tritt
auf zahlreichen, grundsitzlich verschiedenen Wegen aul (Phyllopoda
anostraca, notostraca, conchostraca, Malacostraca, Cirripedia, Marrel-
lomorpha, Limulava- Aglaspina, baw. Antiarchi, Avthrodira, Selachier,
Jrossopterygier).  HKs  werden gewissermafien die verschiedenen
Moglichkeiten, auf denen die Umgestaltung des Grundtypus er-
folgen kann, verwirklicht.

Die Weiterentwicklung dieser primidr vollkommen gleich-
wertigen Bauplantypen, dieser verschiedenen Reaktionsmoglich-
keiten auf die neuen Lebensverhiltnissé erfolgt in allen Féllen
unter starrer Festhaltung des jeweiligen Bauplans. Ks gibt keine
Briicke, die von den Selachiern zu den Crossopterygiern fihrt, wie
ja schon lingst erkannt ist; und es gibt keinen Ubergang von
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dem Antiarchen-Typus zu irgend einer andern Vertebratengruppe.
Ebensowenig gibt es einen Ubergang vom phyllopoden zum malaco-
straken Crustaceentyp oder von den Marellomorpha zu den Phyllo-
poda. Der einmal vorhandcene Bauplan ist die einzige Basis, auf
der eine welitere Differenzierung statthaben kann.

Charakteristisch ist nun der Ablauf der weiteren Entwicklung
bei den verschiedenen Bauplantypen. Is zeigt sich nimlich, dal
nur wenige davon weitere Entwicklungsfihigkeit besitzen; so sind
es unter den Vertcbraten nur die Crossopterygier, die aufsteigende
und fortschreitende Differcnzierung erleben; unter den Crastaceen
sind es allein die Malacostraca und die Phyllopoda conchostiaca.
Alle andern scheiden frithzeitig aus, sel es, daBl sie nur eine ab-
steigend degenerative Entwicklung ohne reichere Fntfaltung durch-
machen, wie die Selachier oder die Phyllopoda anostraca und nolo-
straca — die Cirripedier, deren Entwicklung nicht zu iibersehen
ist, missen unberticksichtigt bleiben —, sei es, dab sie ghnzlich
erloschen, wie die Anfiarchi und Arthrodira oder die Marrello-
morpha und Lemulava-Aglaspina.

Was diesc erste Entfaltung des ganzen Stammes, das zeigt
in fast schematisch gleicher Weise wiederkehrend die Kntfaltung
der eine aufsteigende Kniwicklung besitzenden Bauplantypen. lis
geniigt, an die Entfaltung, der auf die Archaeostraken folgenden
Intwicklungsstufe der Pygocephalomorphen zu erinnern, von der
die Arthrostraken, Cumaceen, Schizopoden, Dichelopoden, Stomato-
poden und Dekapoden ausstrahlen, wihrend den Archaeostraken
hier die gleiche Rolle zufdllt, wie auf{ der vorhergehenden tieferen
Stufe den Trilobiten. Der gleiche Ablauf wiederholt sich inner-
halb der Dekapoden. Bei den Vertebraten gilt genau dasselbe,
vgl. die Kntfaltung der Tetrapoden, dic lntfaltung der Diapsiden
auf der nichst hoheren Stufe usf.

Wenn sonach rein dullerlich morphologisch der Entwicklungs-
ablauf auf jeder Kntwicklungsstufe wieder derselbe ist, so ist
naturgemiB auf der andern Seite auf jeder niichsthiheren Hnt-
wicklungsstufe die Differenzierungsmoglichkelt weiter eingeengt;
sie erfolgt aul jeder Entwicklungsstufe gewissermafien auf einer
anderen Kbene, betufft ein immer weniger grundsitzliches Organi-
sationsmerkmal. Wihrend dic Bauplanditferenzierung der ersten
Kntfaltung des Vertebratenstamms grundsitzlich nur die Umge-
staltung der Atmungsorgane, die Bildung der Gnathostomie und
der Extremititen betrifft — Organisationsmerkmale, die damit in
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den einzelnen Gruppen jeweils festgelegt sind —, so ist es auf
der zweiten Stufe der Kmbolomeri die Wirbelsiiule, die eine grund-
siitzliche Neuorganisation erlebt. Auf der Stufe der Reptilien ist
der Bauplan der Wirbelsiule als einer gastrozentralen festgelegt,
es sind nur noch Modifikationen derselben moglich, die grund-
sitzliche Differenzierung betrifft den Schidel usw. Gleiches zeigen
die Crustaceen.

Dieser Vergleich zeigt zuniichst, daB

alle Entwicklung zyvklisch abliuft,
and zwar in der Weise, daBl dem GroBizyklus des Stammes oder
der Klasse die Entwicklungen der Ordnungen, Familien usw. als
Zyklen mit gewissermaflen geringerer Wellenlinge eingeschachtelt
sind. Innerhalb jedes KEntwicklungszyklus sind deutlich zwel
Stadien unterscheidbar:

1. ein Stadium, in dem der Grundtypus eine explosive Auf-
spaltung in eine Reihe moglicher Baupline und An-
passungstypen erfihrt, Baupline natirlich jeweils im
Rahmen des zugrunde liegenden Grundtypus.

2. ein Stadium, in dem die einmal gebildeten Baunpline ihre
folgerichtige Ausgestaltung erfahren, in dem aber keine
grundsitzliche Neubildung, die iiber den Rahmen dieser
Baupline hinausgreift, mehr entsteht.

2. Diskussion der Miglichkeit einer Verallgemeinerung

Das Ergebnis im vorhergehenden ist gewonnen aus dem Ver-
gleich des lntwicklungsablaufs in zwel Tierstimmen. Kommt ihm
allgemeinere Bedeutung zu? Ist Verallgemeinerung auf dic Ge-
samtheit der Tierwelt moglich? Schon die Tatsache der grund-
sitzlichen und vollstindigen Ubereinstimmung bei zwei selbstindigen,
voneinander ganz unabhingigen Tierstimmen macht dies wahr-
scheinlich. Dariiber hinaus ist es die ausnahmslose Wiederkehr
des gleichen Kntwicklungsmodus bis in kleinste systematische Kin-
heiten herunter — auch der Entwicklungsablauf der Art, ja des
Individuums ist ja der gleiche —, die fiir die Moglichkeit einer
Verallgemeinerung spricht. Doch aber ist, ehe auf diese Ergeb-
nisse allgemeinere Folgerungen aufgebaut werden, eine Prifung
dieser Frage notwendig. Leider ist nun eine entsprechende Analyse
des Entwicklungsganges durch die ibrigen Tierstimme hindurch
mit der gleichen Sicherheit, wie bei den Crustacecen und Verte-
braten, vorliufig nicht moglich. I[mmerhin lassen sich gewisse
Grundziige erkennen, wenigstens bei den besser bekannten Gruppen.
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A. Die Enifaltung der Arthropoden?)

Von den drei Stimmen der Arthropoden — Crustacea, Tvache-
ata, (Protracheaten, Myriapoden, Insekten), Arachnoidea — sind
in den vorhergehenden Abschnitten die Crustaceen eingehend
“analysiert worden. Nicht beriithrt wurde bisher die Frage nach
den Beziehungen der Crustaceen zu den beiden anderen Arthro-
podenstimmen, dic 1m folgenden zunichst noch kurz diskutiert
werden sollen.

Es fehlt nicht an Versuchen, die drei Arthropodenstimme
aufeinander zurlickzuftthren. Die meisten gingen von der Vorstellung
aus, daf die Crustaceen die primitivsten Arthropoden seien und
den Ausgangspunkt auch fir die beiden anderen Gruppen dar-
stellten.  So sel nur an die Versuche WALcCOTTS erinnert, die
Merostomen von 'rilobiten abzuleiten, oder an die Hypothese
HANDLIRSCHS, die spiter auch von STEINMANN aufgegriffen wurde,
daBl die Insekten auf 'I'rilobiten zurtickgehen. Auch die vielen
Versuche, Zusammenhiinge zwischen Lzmufus und den Trilobiten
zu konstruieren, seien hier erwahnt. Aul der andern Seite irei-
lich wurde auch die Ansicht vertreten, dall die Tracheaten —
iber die Protracheaten — unmittelbar aul Anneliden zuriickgehen,
also keine direkten Bezichungen zu den Crustaceen bestiinden.

Gemeinsam der Gesamtheit der Arthropoden ist

L. die metamere Korpergliederurg,

2. die Chitinpanzerung der Korperoberfliche (die allerdings

sekundér verloren gehen kann),

3. das Vorhandensein gegliederter lixtremititen,
4. das Vorhandensein von Respirationsorganen,
5. das Vorhandensein eines Augen tragenden Kopfes mit

der Mundoffnung,

6. die Ausbhildung des ersten Extremititenpaares als Fiihler.
Diese Merkmale kommen sonach der Stammform der Arthropoden
zu. Besondere Kauextremitiiten fehlten jedoch zweifellos noch.
Der Korper war anpelidenihnlich homonom gegliedert., Was eine
derartige Form von Anneliden unterscheidet, ist das Vorhanden-
sein gegliederter Extremititen und von Augen, sowie des Fiihler-
paares am Kopf, Merkniale, die in korrelativem Zusammenhang
zueinander stehen, indem sie Appassungsmerkmale an eine leb-
hattere Lebensweise sind.

Tortschritte der Geologie w. Palacontologic. Ieft 26 (Benrlen) 33



510 Vergleichend stammesgeschichtliche Analyse [194

Dieser Grundtypus der drei Arthropodenstimme ist nun je-
weils in grundsitzlich verschiedener Weise modifiziert, und zwar
1. hinsichtlich der Herausbildung der Heteronomie, indem
bei den Arachnoideen die Aufnahme flissiger Nahrung
beibehalten wurde, so daf eine Umbildung der vorderen
Extremititenpaare im Dienste der Nahrungsaufnahme nicht
erfolgte — die hinteren, dem Fthlerpaar folgenden Extremi-
tatenpaare, behalten ithre Funktion als Bewegungsorgane —,
wihrend bel den Iracheaten und Crustaceen ein
Ubergang zu fester Nahrung erfolgte, so daB bei den
Tracheaten die drei auf das Fihlerpaar folgenden, bei den
Crustaceen die vier nichstfolgenden HKExtremititenpaare
zu Mundwerkzeugen umgewandelt wurden, wihrend die
Gehfunktion auf die hinteren Paare beschrinkt wird; mit
andern Worten: Crustaceen und Tracheaten nehmen die
vordercn vier bzw. drei Korpersegmente in einen selb-
stindigen Kopf hercin, wilhrend bei Arachnoideen ein
selbstindiger Kopf sich nicht herausbildet.

2. hinsichtlich der Atmungsorgane. (Die Herausbildung der-
selben ist unmittelbare Folge der stirkeren Chitinisierung
der Korperoberfliche, so dall diffuse Hautatmung ausge-
schlossen ist.) Die Respirationsorgane der Crustaceen
sind entsprechend der primir aquatischen Lebensweise
als veréistelte Hautausstilpung (Kiemen), die der Trache-
aten und Arachnoideen entsprechend ihrer primir terre-
strischen Lebensweise als Hauteinstiilpungen (Tracheen,
bzw. Tracheenlungen) entstanden und gebildet.

3. hinsichtlich der Extremititen, die bel den aquatischen
Crustaceen als Spaltbeine, bei den terrestrischen Trache-
aten und Arachnoideen als eindistige Gehbeine angelegt
sind.

Daraus geht eindeutig hervor, daf die erste Differenzierung
der drel Arthropodenstimme durch eine primir ver-
schiedene Anpassungsrichtung bedingt war, dal mit
andern Worten ein Ubergang von einem zum andern
ausgeschlossen isf. ks sind drei verschiedene mogliche Bau-
plantypen des anneloiden Grundtypus. Uund das wird auch darch
das paliiontologische Matorial bestitigt: denn alle Versuche,
zwischen Trilobiten und den Arachunoideen iber Limulus eine
Briicke zu schlagen, konnen als nicht stichhaltig gelten; ebenso
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die Versuche WarncoTTs einen Ubergang zwischen Crustaceen und
Merostomen zu konstruieren (Lezmulava, vgl. oben) -— vgl. auch
VersLuys und POMPECKJ. Auch die Ableitung der Insekten un-
mittelbar von Trilobiten ist trotz den eingehenden Vergleichen
HANDLIRSCHs in keiner Welse haltbar, zudem da die Bildung
pleurenihnlicher Duplikaturen der Segmente, auf die HHANDTIRSCH
fiir die Erklarnmg der Fligel so groflen Wert legt, keineswegs
auf die 'I'rilobiten beschrinkt ist, sondern auch bei Myriapoden
vorkommt (Fuphoberia, ¢ Arthropleura).

Die Lntfaltung der Tracheata und Arachnoidea als primir
terrestrischer Gruppe ist leider nicht so klar verfolgbar an Hand
fossilen Materials, wie bei den aquatischen Crustaceen; immerhin
zeigen die Darlegungen VERSLUYS iber die Merostomen, die Dis-
kussion der Phylogenie der Insekten durch HANDLIRSCH und PRrU-
vost, daff der Entwicklungsablauf hier in ganz entsprechender
Weise anzunchmen ist.

B. Die Intfaltung der Mollusca?).

Von den grollen Hauptgruppen der Mollusken sind reichlich
durch fossiles Material belegt die Lamellibranchier, die Gastropoden
und die Cephalopoden. Relativ hiiufig, aber wenig bekannt sind
die ausgestorbenen Conularida, wihrend Admphineura und Scapho-
poda fossil nur selten sind. Von diesen sind die Conularida, Ce-
plalopode und Gastropoda, sowic — allerdings mit wenig sicheren
Formen — die Lamellibranchier schon im Kambrium vertreten;
Amphincura und Scaphopoda sctzen mit dem Untersilur ein.

Der Grundtypus der Mollusca ist charakterisiert durch einen
primér zweifellos metameren Kérperbau, ein Trochophora-Larven-
stadinm — was auf Anneliden-dhnliche Stammformen hinweist —,
einen vom Kérper deutlich getrennten muskulosen Kriechfuf3, einen
differenzierten Kopf mit Munddffnung und der Tendenz, tentakel-
dhnliche Anhinge zn bilden, einen ebenfalls relativ deutlich ge-
trennten HKingeweidesack, ein in drel Ganglienpaarc getrenntes
Nervensystem (Cerebral-, Visceral- und Pedalganglion). Dazu kommt
die T'#ahigkeit, eine Kalkschale zum Schutz des Korpers auszu-
scheiden und korrelativ damit verkniipft die Notwendigkeit, anstelle
der urspriinglich wohl diffusen Hautatmung ein besonderes Atmungs-
organ, die Kieme zu bilden, die in einer Hautfalte (Mantelhohle)
zwischen Kingeweldesack und Schale, bzw. dem die Schale aus-
sondernden Mantel lokalisiert ist.

33%
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Was gegeniiber den anneloiden Stammformen prinzipiell neu
ist, das ist zunichst die Differenzierung des KriechfuBes, bzw. die
Dreiglicderung des Korpers und die damit im Zusammenhang
stehende Konzentration des Nervensystems auf drei Ganglienpaare.
Da es sich hierbei nicht um unmittelbar formbestimmende Merk-
male handelt, sind diese Merkmale fir die verschiedenartige Diffe-
renzierung der Mollusken von uniergeordneter Bedeutung. lhre
Bedeutung in klassifikatorischer und stammesgeschichtlicher Hin-
sicht ist nur gering. Unbedingt formbestimmend fir den ganzen
Korper und fiir die Lebensweise von ausschlaggebender Bedeutung
ist vor allem die Ausbildung der Schale und der damit im Zu-
sammenhang stehenden Merkmale (Mantel, Mantelhohle, Kiemen).

Da eben infolpe davon in bezeichnender Weise die Schalen-
anlage in sehr f{rilhe ontogenctische Stadien riickverlegt wird
(Lrochophora-Stadium, vgl. spiiter), ist eine rasche und grundsitzliche
Umbildung der Organisation entsprechend den durch den Schalen-
bauplan vorgeschriebenen Notwendigkeiten moglich.

Jede Erorterung der Zusammenhiinge der einzelnen Mollusken-
gruppen hat daher auszugehen von dem Bauplan der Schale und
von der Frage, inwieweit die verschiedenen Schalenbaupline auf-
einander zuriickzufithren sind. Im Auge zu behalten ist dabei
stets, dafl der Grundtypus, entsprechend dem wohl entwickelten
Kriechful eine beunthonisch kricchende Liehensweise hatte und dafl
die erste Schalenanlage zweifellos einem Schutzbediirfnis entsprang.

Kinen ersten und sehr charakteristischen Schalentypus zeigen
die Amphineuren — die schalenlogsen Aplacophoren sind zweifel-
los nicht primitiv, sondern durch Schalenriickbildung entstanden,
wie auch der stark reduzierte Fufi zeigt; die Plakophoren sind
primitiver. — Dem Schutzbediirfnis ist hier dadurch gentigt, daf
auf der zu schiitzenden Dorsalseite eine Reihe einzelner Kalk-
platten gebildet wurde. Wenn dicser Schalenbauplan auf der einen
Seite dem Korper eine freie Beweglichkeit gestattet, so bleibt auf
der andern Seite der Kopf ganz ungeschiitzt, da naturgemiB ein
Zuriickzichen des Kopfes in die Schale nicht oder hdchstens ganz
ungeniigend moglich ist. Zur Ausgleichung dieses Mangels werden
die Kalkplatten nach vorn tiber den Kopf ausgedehnt; das fithrt
notwendig zur Reduktion der Augen, d. h. zur Aufgabe selbstindig
aktiven Herumkriechens. So resultiert das eigenartige Krgebnis,
dal3 die Formen, denen die Schale unter simtlichen Mollusken die
erobte Korperbeweglichkelt gestattet, an den Untergrund angesaugt,



197] Vergleich der einzelnen Entwicklungsabliufe 513

fast ganz sessil geworden sind. Dem entspricht es auch, daB bei
den vorwiegend paliiozoischen Ioplacophoren die Dorsalplatten
mehr linglich sind (grofere Beweglichkeit), wihrend die Form der
jungeren Plakophoren sich mehr und mehr einem breiten, kurzen
Oval n#hert. Vom Schalenbauplan der Amphincuren fithrt kein
Weg zu irgend einer andern Molluskengruppe.

tine vollstindige Umhillung des Korpers einerseits und
trolzdem die Moglichkeit einer Kommunikation mit der Aubenwelt
wird erreicht durch die Bildung einer zweiklappigen Schale. Diesen
Typus reprisentieren dic Lamellibranchier. Die in der ersten
Anlage als unpaares Schalenhiitchen auf der Dorsalseite sich bildende
Schale wird schon auf dem Tvochophora-Stadium in der Mediane
geknickt und in zwei seitlich den Korper ganz umwachsende
Schalenklappen zerlegt. Die vollstindige Umhullung fihrt anf einem
anderen Wege als bel den Amphineuren ebenfalls zu einer raschen
Reduktion des Kopfes mit den Augen und damit zu einer sehr
trigen mikrophagen Lebensweise, aber auf anpassungsfihigerer
GGrundlage als bel den Amphineuren. Denn dieser Bautypus der
Schale fahrt zu wesentlich reicherer Entwicklung.

Die Schalenanlage der Skaphopoden geht wie bel den
Lamellibranchiern von einer dorsalen Mantelduplikatur aus, die
beidseitig iiber die Kérperflanken herabwiichst, im Gegensatz zu
diesen aber auf der Ventralseite verwichst, dafiir weder das Vorder-
noch das Hinterende des Tieres umschlieBt, noch auch in der dor-
salen Mediane sich durchkniekt. Trotz Ahnlichkeit in der ersten
Anlage, also ein ganz anderes Prinzip, den Korper allgeitiy zun
schiitzen, ein Bauplantypus, bei dem zwar — wie bei den Lamelli-
branchiern die geschlosscne Kinheitlichkeit des gesamten Korpers
gewahrt bleibt, aber aul grundsitzlich anderem Wege. Unmittel-
bare Beziehungen zwischen beiden Gruppen sind daher aus-
geschlossen.

Im Gegensatz zu Lamellibranchiern und Scaphopoden be-
schrinkt sich bei den Gastropoden die Schale von vornherein
auf den Schutz der Dorsalseite, des Eingeweidesackes. Die Mantel-
duplikatur umwichst den Korper seitlich nicht, sondern legt sich
nur itber den Kingeweidesack nach hinten, so daf die diec Kiemen
bergende Mantelhohle hinten dorsal liegt. Kopf und FuBl bleiben
frei, so daB also die Beweglichkeit in keiner Weise behindert
wird. Um trotzdem einen vollstindigen Schutz fiir den Korper
zu erreichen, muf} die dorsale Schalenkappe so gerdumig sein, daf
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Kopf und Fufl in sic zuriickgezogen werden konnen; d.h. die
Schale wird kegelformig angelegt, nicht als flacher Deckel. Es
ist also genau das umgekehrte Prinzip wie bei den Lamelli-
branchiern und den Skaphopoden. Wit fortschreitendem GroBer-
werden muld auch die kegelformige Schale weiterwachsen. Der
Fingeweidesack wird mehr und mehr in die Lénge gezogen; un-
nmittelbare Folge ist:

1. die Trennung von Full, Kopf und Eingeweidesack, wic das
fiir die Gastropoden so charakteristisch ist,

2. ein immer Schwerer- und Lingerwerden der kegelformigen
Schale, so daf ein senkrechtes Tragen derselben nicht mehr
moglich ist.

Hinsichtlich des ersten Punktes ist zu bemerken, daf} die bel
den heutigen Gastropoden vollstindig durchgefiibrte Trennung des
Eingeweidesackes bei den altpaliozoischen primitiven Pleuroto-
mariiden und Kuomphaliden offensichtlich noch verhiltnismiiBig
wenig ausgeprigt war; denn die Anfangswindungen sind, trotzdem
relativ wenig Windungen vorhanden sind, vielfach abgekammert;
der Kingeweidesack wurde also mit fortschreitendem Wachstum
nach vorn gezogen. Hinsichtlich des zweiten Punktes war not-
wendige Folge, dafy die Schale umgelegt wurde; da ein Umlegen
nach vorn die Fortbewegung behindert, ein Umlegen nach hinfen
die Kiemenhohle zusammenpreft, war ein solches nur seitlich
moglich, woraus im Verlauf des Wachstums die Spiralform der
Schale, die Verschiebung der Kiemen nach vorn und die Verdrehung
der Ganglienpaare resulticrte.

Ebenfalls von einer dorsalen kegelidormigen Schale, die nur
den Hingeweidesack umgab, wihrend Kopf und FuB frei blieben,
so daBl die freie Kriechbewegung nicht behindert wurde, gehen
die Cephalopoden aus. Das Weiterwachsen der kegelformigen
Schale fithrt zu dem gleichen Problem, wic bei den Gastropoden,
daf diese Schale allmihlich zu schwer wird und an die Muskulatur
des Kingeweidesackes selir hohe Anforderungen stellt. Die Lisung
erfolgt hier jedoch auf grundsitzlich anderem Wege als bei den
Gastropoden: der Eingeweldesack verbleibt im gemeinsamen Kérper-
verband, wird mit dem Weiterwachsen aus den hinteren Schalen-
teilen herausgezogen, diese werden abgekammert, wobei der Mantel
die Iahigkeit entwickelt, (Gas auszuscheiden. Dadurch vermag
die Schale sich selber zu tragen, sic belastet den Korper nicht.
Damif ist hier die Moglichkeit gegeben, dal die Schale in gerader
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Richtung weiter wichst (Orthoceren, Endoceren). Diese Knt-
wicklung fiithrt notwendigerweise dazu, dal} schliellich der Schalen-
auftrieb so groff wird, daB das ganze Tier emporgehoben wird,
eine Tendenz, der durch Kalkausscheidungen vom Mantel im Sipho
{(Endoceren, Cyrtochoaniten), Schalenverdickungen (Phragmoceraten)
oder AbstoBung der Luftkammern (Ascoceraten) begegnet wird,
‘bzw. die durch Ubergang zu schwimmender Lebensweise ausgeniitzt
wird (Kinrollung der Schale, und dadurch Bildung einer zum
Schwimmen geeigneten Form und Umbildung des Fulles zu einem
Schwimmorgan, dem Trichter). Der Bauplan der Cephalopoden-
schale zeigt somach — trotz fhnlicher Grundlage — grundsiitzliche
Verschiedenheit von dem Bauplan der Gastropodenschale; ein Uber-
gang zwischen beiden Typen ist ausgeschiossen.

Die als Conularide zusammengefaliten Formen sind nur un-
geniigend bekannt. Die Bildung der hoch kegelformigen Schale
ist nur von einer #hnlichen Grundanlage aus zu verstehen, wie
bet den Gastropoden, niamlich als Dorsalschale, die den Kingeweide-
sack aufnimmt, wihrend Kopf und FubB frei bleiben, eventuell zu-
riickziehbar sind. Im Gegensatz zu den Gastropoden wird jedoch
mit fortschreitendem Wachstum der HKingeweidesack aus dem
hinteren Teil der Schale zuriickgezogen, bzw. dieser infolge davon
abgekammert. Damit ist ein Spiralwachstum der Schale von vorn-
herein unmoglich gemacht, die Schale kann nur konisch weiter-
wachsen. Da offenbar — entsprechend dem Fehlen eines Sipho —
auch die Féhigkeit einer Gasabscheidung mangelt, fehlt ein
Schalenauftrieb. Damit entfillt aul der einen Seite die Mog-
lichkeit ohne weiteres zu schwimmender Lebensweise iiberzugehen,
auf der andern Secite behindert die Schale die kriechende Fort-
bewegung. Die Folge ist, dab freie Bewegung vielfach iiberhaupt
aufgegeben wird und die Schalen festwachsen. Auch die Bildung
eines die Schalenmiindung ganz verschliellenden Deckels — még-
licherweise vom Fufi ausgeschieden? — deutet — nach Analogie
mit den Muscheln — auf sehr weitgehende Aufgabe eigener Be-
weglichkeit.

Dieser kurze Uberblick iiber die Bauplauntypen der
Molluskenschalen zeigt, dafl in den sechs Klassen der
Amphineuren, Lamellibranchier, Skaphopoden, Gastro-
poden, Cephalopoden und Conularida sechs grundsitzlich
verschiedene Typen vorliegen, die in keiner Weise, auf-
einander zuriickfithrbar sind, daB mit andern Worten eine
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seriale Anordnung der Molluskenklassen nicht moglich ist, daf
diese vielmehr volkommen gleichwertig nebeneinanderstehen. Die
Entfaltnng des Molluskenstamms ging in genau der gleichen Weise
vor sich, wie die Entfaltung der Arthropoden, -der Crustaceen, der
Vertebraten usw., indem der Grundtypus sich in eine Reihe mog-
licher, gleichzeitie und sprunghaft auftretender Bauplantypen auf-
I6ste, von denen nur ein Teil sich als weiterbildungsfihig erwies
(Lamellibranchier, Gastropoden und Cephalopoden), wihrend die
iibrigen als ,fehlgeschlagene Anpassungen® rasch erléschen oder
formenarm bleiben. '

C. Die Entwicklung der Lamelibranchier?)

Wie die erste Entfaltung des Molluskenstamms, so entspricht
auch die weitere Entwicklung der einzelnen Molluskengruppen
durchaus den Verhiiltnissen und dem Grundschema, wie es oben
dargesteilt wurde. Schon aus der Tatsache, dal die nicht ent-
wicklungsfihigen Bauplantypen nicht zur Bildung zweckmifliger
Schalentypen tbergehen, sondern starr innerhalb des einmal ge-
wihlten Schalentypus beharren, crhellt dies. Dariiber hinaus 148t
die IKntwicklung der einzeluen Gruppen — soweit diese heute er-
faBbar ist — gleiches Verhalten erkennen. Zum Beweise migen
einige Bemerkungen tiber Liamellibranchier und Cephalopoden dienen.

Die vollstindige Umhiillung des Korpers durch die Schale
macht eine reiche lntwicklung der Kiemen notwendig, da der
Mangel des danernd frischen, dic Kiemen umspiilenden Wasser-
stroms durch Vergriberung der Kiemenoberfliche ausgeglichen
werden mufl. Ausbildung und Entwicklung der Kiemen ist daher
von grundsitzlicher Bedeutung; und mit Recht konnte PELSENEER
scinem System der Lamellibranchier den Kiemenbau zugrunde
legen, indem er die Hauptgruppen der Protobranchier, Filibranchier,
Pseudolamellibranchier und Kulamellibranchier ausschied. Dal inner-
halb der gréfiten Gruppe der Kulamellibranchier nach dem Kiemen-
bau moch eine charakteristische Kinteilang moglich sei, deutet
N. ODEXNER an. Von ebenfalls grundsitzlicher Bedeutung fitr die
Entwicklung der Lamellibranchier ist das Problem, die beiden
Schalenklappen so aneinander zu befestigen, daff ein Offnen und
SchlieBen ohne weiteres moglich ist, dafl aber dabel die Schalen
nicht gegeneinander verschoben werden, d. h. das Problem der
Schlofbildung. Auf diesem, auch am fossilen Material der Unter-
suchung zuginglichen Merkmal basiert die Systematik NEUMAYRS.
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Daf} dieses System in der Weise, wie es dann spéifer durch BERNARD,
F'rECH und neuere Untersuchungen weitergefithrt und modifiziert
wurde, sich weitgehend mit den Gruppen PELSENEERs deckt, spricht
{tr die Richtigkeit der aul diesen Wegen unabhingig voneinander
erkannten Zusammenhinge. Die folgenden Betrachtungen sollen
daher von diesen Grundlagen ausgehen.

Eine erste, von NEUMAYR als primitivste Gruppe betrachtete
Abteilung der Palaeoconchae NEUM., die auf das Palacozoikum
beschrinkt ist, im allgemeinen diinnschalige, gleichklappige Formen
mit zahnlosem oder leicht gekerbtem SchloB, integripalliatem Mantel-
rand und zwei ungefihr gleich groffen SchlieBmuskeleindriickenumfaBt,
warde in der Folgezeit im allgemeinen nicht aufrecht erhalten, so
vereinigte sie (YROBBEN mit den Protobranchiern. Demgegeniiber
glaubte FrECH sie -— insbesondere unter
dem Hindruck der B&rnarDschen Aus-
fiihrungen —, wenn auch in anderem Umfang
als NEUMAYR, festhalten zu sollen. Grund-
typus dieser Gruppe ist die Familie der im
Obersilur und Devon verbreiteten Praccardi- Fig- 77 FPalacoconchae:
iden. Die Lunulicardiiden sind zu wenig be- Cordiola . alata BARI{';

X ) Obersilur (n. BARRANDE).
kannt, um iiber ihre Stellung etwas aussagenzu  pygstierende Embryonal-
konnen. Ob die gewdhnlich als integripalliate  zihue, vgl. ¥RECH a. a. O.
Desmodonten zusammgefaliten Familien (Sole-
nopsidae, Viastidae Grammysitdae und Solenomyidae) unmittelbar hier
cingereiht werden konnen, ist zweifelhaft. Sicher scheint mir, daB
diese Formen mit den sinupalliaten Desmodonten im engeren Sinne,
_die erst mit dem Mesozoikum beginnen, nichts zu tun haben. Mancheg
deutet aul engere Verwandtschalt mit den Praecardiiden. All diese
Formen, denen ein eigentliches Schlofi abgeht, erloschen mit dem
Palaeozoikum. Thre Hauptenfaltung fallt ins Obersilur, sofern die
integripalliaten ,Desmodonten® hierher gehdren, schon ins Unter-
silur. Keine der anderen Lamellibranchiereruppen laft sich hier
anschiieBen. Die Krage kann wnur die sein, ob sich alle genannten
Familien als Palaeoconchae zusammentassen lassen, oder ob nicht
richtiger verschiedene gleichwertige Gruppen nebeneinander aus-
zuscheiden sind.

DaB in den Palacoconchae tatsichlich sehr primitive Formen
vorliegen, geht aus der stets diinnen Schale hervor, die — wenig-
stens bei den primitiveren Iormen — morphologisch nur dem
Prodissoconch der iibrigen Lamellibranchier vergleichbar ist. Dies
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bestitigt das SchloB: SchloBzihne, die denen der iibrigen Lamelli-
branchiergruppen homolog sind, fehlen; dagegen entspricht die
Kerbung des SchioBrands in jeder Hinsicht dem fein gekerbten
BmbryonalschloB des Prodissoconchs der iibrigen Lamellibranchier.
Die Schalen der Palaeoconchen stellen somit gewissermafien nur
grofy gewordene Prodissoconche dar.

eV
D
T —

Tz E

Fig. 78. Beispiel der Schlofilentwicklung bei Taxodonten: dminea obovaic LAM.
Mitteloligozin (n. BERNARD). — L, primire Ligamentgrube, E epidermales (unelastisches)
Ligament, Ae¢ Zentralfeld. — Stad. A: Prodissoconch mit Embryonalzahnelung und
primirer Ligamentgrube. Stad. B: Neben der Embryonalzihnelung tritt die Anlage eines -
ersten definitiven SchloBzahns in Form einer Primitiviamelle auf. Stad. C: Dorsal vom
ersten erscheint ein zweiter definitiver Zahn in gleicher Form wie der erste. Stad. D: Alle
weiteren definitiven Zihne treten in Form von Primitivlamellen ventral vom ersten Zahn auf.
Daneben ist die Embryonalzihnelung noch vorhanden. Die primire Ligamentgrube ist
vergrofert., Stad. E: Durch Eutwicklung des endgiltigen Ligaments ist die Embryonal-
zihnelung berwuchiert. Die Primitiviamellen sind zu taxodonten Zihnen in der Weise

geworden, daf jeder Primitivlameile ein Zahn entspricht.

Kine zweite, sehr klar umgrenzte Gruppe wird durch die
Taxodonten reprisentiert. Die Primitivitiit derselben wird nicht
allein dureh ihr hohes geologisches Alter (mindestens Unfersilur),
sondern auch durch die primitiven Kiemen (,Protobranchier® PEL-
SENEERs) und die gleichartige Ausbildung der zahlreichen Sehlofi-
zihne dokumentiert. Am Prodissoconch ist eine feine Kerbung
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des Schlofirands vorhanden, die dem Schlofl der Palaeoconchen
homolog ist. Dieses primiire SchloB bestcht mitunter auch noch
in der ersten Zeit des Dissoconchs. Daneben erscheinen schon
die ersten endgiiltigen Zihne in Form der sogenannten Primitiv-
lamellen, die zunichst parallel zum SchloBrand stehen, im Lauf
des weiteren Wachstums aber mebr oder weniger vertikal gestellt
werden. Infolge des Wachstums des Ligaments wird das Primér-
schloB allméhlich -obliteriert, so dafl es der erwachsenen Schale
ganz fehit.

Die Anisomyarier scheinen sowohl nach den Untersuchungen
BERNARDS itber die SehloBentwicklung, wie auch nach ihrer inneren

Crenella decussata Mont

Fig. 79.  Crenella decussata MONT., (n. BERNARD). L linke, R rechte Schalenklappe.

Bei Crenella werden die vorderen Embryonalzihne zu funktionierenden, persistierenden

Zahnen, da sie durch das epidermale Ligament nicht iiberwuchert werden.

Anatomie ziemlich nahe Bezichungen zu den Taxodonten zu zeigen.
Ihre Schloflosigkeit ist nicht primir. Am Prodissoconch wird das
dem Schlofi der Palaeoconchen homologe Kmbryonalschlof angelegt,
wie bei den Taxodonten. In manchen Fillen persistiert dieses bis
ins Alter, wird aber meist spiter reduziert. Das endgitltige Schlof
wird in genau der gleichen Weise in Form der langgestreckten
Primitiviamellen angelegt, wie bei den Taxodonten. Wihrend die
Bildung der endgiiltigen Zihne aber bei den letzteren relativ rasch
erfolgt — insbesondere bei den Nuculiden — tritt sie hier stark
verzogert ein und wird schon frithzeitiy gehemmt, so daB nur
wenige Primitivlamellen entstehen. Die Anisomyarier reprisentieren
somit eine Gruppe, die tber das Embryonalstadium der Palaeo-
conchen zwar hinausschreiten, indem ein endgiiltiges Schlof vom
Taxodontentypus angelegt wird. Im Gegensatz zu der hinsichtlich
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des Schlosses aunfstcigenden KEntwicklung der Taxodonten erfolgt
hier jedoch eine frithzeitige Entwicklungshemmung des Schlosses
infolge der Ligamententwicklung.

Aaf Grund dieser Tatsachen eine KEntstehung der Anisomyarier
aus Taxodonten anzunehmen, wie das BERNARD miochte, scheint
mir nicht moglich; denn die Anisomyarier erscheinen gleichzeitig
mit den Taxodonten, und zwar ebenfalls in grofler Formentille.
Der Grundtypus des endgiiltigen Lamellibranchierschlosses, der
auch bei den Heterodonten wiederkehrt, ist eben der, daB die
LPrimitivlamellen® entstehen. Dieser Grundtypus liegt beiden
Gruppen zugrunde, aber er erleidet bei beiden Gruppen eine grund-
sitzlich verschicdene Weiterbildung. s ist ja nicht das Stadium
des taxodonten Schlosses, das die Anisomyarier durchmachen,
sondern beiden Gruppen ist das Stadium der Primitivlamellen ge-
meinsan.

Bei den Heterodonten zeigt das Prodissoconchstadium die
gleichen Verhiltnisse wie bei den vorhergehenden Gruppen. Die
erste Anlage des endgiilticen Schlosses erfolgt ebenfalls wieder
in der Form der typischen Primitivlamellen. Grundsitzlich ver-
schieden ist die Art und Weise, wie die Weiterentwicklung von
diesem Stadium aus erfolgt: Wihrend die Taxodonten durch fort-
schreitende Vermehrung der Primitivlamellen das eine und die
Anisomyarier durch Entwicklungshemmung nach Bildung der ersten
Primitiviamellen das anderc Extrem einer moglichen Weiterbildung
darstellen, zeigen die Heterodonten gewissermalen einen Mittelweg,
indem nur eiue bestimmte Anzahl von Primitiviamellen sich bildet,
diese aber in der weiteren Entwicklung durch Verschmelzungen,
Teilungen und Reduktionen sich zu den endgiiltigen verschieden-
artig differenzierten Kardinal- und Lateralzihnen umbilden. Die
Art und Weise, in der diese Umschmelzung uud Differenzierung
der Primitiviamellen erfolgt, ist offensichtlich nicht bei allen
Heterodonten den gleichen Weg gegangen, sondern in etwas ver-
schiedener Weise, so daBl eine Zusammenfassung der zahleichen
Heterodontenfamilien zu wenigen Hauptgruppen moglich scheint;
die Grundlagen hierfiir sind vorlinfig noch zu gering.

Die Desmodonten — exklusive der oben schon angefiithrten
integripalliaten, palacozoischen Formen — schlieBen an den Hetero-
dontentyp an; das heterodonte Schloff hat bei ihnen eine mehr
oder weniger starke Reduktion erfahren. Polyphyletische HEntstehung
der Desmodonten ist nicht unwahrscheinlich.
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Zusammenfassend erkennen wir innerhalb der Gesamtheit
der Lamellibranchier auf Grund der SchloBentwicklung vier Haupt-
typen, die sich grundsiitzlich verschieden verhalten. Alle vier
erscheinen gleichzeitiy mit .dem Untersilur in typischen Formen
— die wenigen kambrischen Lamellibranchier sind vorliaufig praktisch

»

Fig. 80. ‘Beispiel der SchloBentwicklung bei den Anisomyariern: Mytilus edulis L.,
rezent (n. BENARD). Stadien A, C, D, E rechte, Stadium B linke Schalenklappe
L, primire Ligamentgrube, T, sekundire Ligamentgrube, L elastisches, I epidermales
(unelastisches) Ligament. — Stad. A: Prodissokouch mit Embryonalzihnelung und
primirer Ligamentgrube. Stad. B: Die Embryonalzihne haben sich nach hinten ver-
mehrt.  Die ersten definitiven Zdhne treten in Form von Primitivlamellen — homolog
denen der 'Taxodonten — auf. Eine sekundire Ligamentgrube hat sich neben der
primédren entwickelt. Stad. C: Starkes Wachstum von L,= L fihrt zu teilweiser
Uberwucherung der Embryonalzihne und der definitiven Zihne. AuBerdem haben sich
die hinteren Primitiviamellen ventralwirts vermehrt, und verzigert treten solche auch
vorn anf. Stad. D: Weiteres Wachstum des Ligaments fihrt zu eiper vollstindigen
Uberwucherung der Embryonalzihne und der hinteren Primitivlamellen, so daB nur noch
die vorderen Primitivlamellen vorhanden sind. Stad. E: Weiteres Wachstum des Ligaments.
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unbestimmbar ——, Ubergangsformen fehlen vollkommen. Der an-
cestrale Typus (bzw. in der Entwicklung stehen gebliebene Nach-
kommen desselben), wird durch die Palaeoconchen représentiert.
Durch die Bildung eines cndgiiltigen Schlosses am Dissoconch
stehen die drei itbrigen Gruppen auf einer hdberen Entwicklungs-
stufe. Die erste Anlage der Primitiviamellen erfolgt bei allen drei

Fig. 81. Beispiel der Schloflentwicklung bei Heterodonten: Cytherea Deshayesiana,
Miozin von Dax (o. BERNARD). — Linke Reihe = linke, rechte Reihe = rechte Schalen-
klappe. L Ligament, N Nymphealleiste. — GréBen: Die Cyth. Deshayesiana ist im
1. Stad. 0,5 mm, im 2. Stad. 0,8 mm, im 3. Stad. 1,2 mm und im 4. Stad. 1,5 mm groB. —
Linke Klappe: 1.S8tad.: In Form von Primitivlamellen sind die Zihne II und IV
vorhanden. 2.Stad.: Primitivlamelie 11 teilt sich in Kardinalzahn 2 und Lateralzakn 1L,ATI.
3. Stad.: Kardinalzabn 2 beginnt sich zu teilen, Primitiviamelle TV breitet sich auf den
Ventralrand des Ligaments aus. 4. Stad.: Kardinalzahn 2 ist in die beiden Kardinalzihne
2a und 2b geteilt, aus der Primitiviamelle 1V ist der Kardinalzahn 4 b hervorgegangen. —
Rechte Klappe: 1.Stad.: In Form von Primitiviamellen sind die beiden Zihne T
nnd 111 vorhanden. 2. Stad.: Von Primitivlamelle 111 beginnt sich der Kardinalzahn 3b
abzutrenmen. 3. Stad.: Der Kardinalzahn 3b ist deotlich abgetrennt, auBerdem bildet
sich ebenfalls aus I1T der zweite Kardinalzahn 3a. 4. Stad.: Kardinalzahn 34 und 3b
stnd deutlich, dazn kommt, gleichfalls aus TI1 hervorgehend, der Tateralzahn LATIIL
Die Primitivlamelle I hat sieh in Kardinalzahn | und Lateralzahn LAT geteilt,

in der gleichen Weise: sie sind somit Reprisentanten eines neuen,
den embryonalen Palacoconchen folgenden Grundtyps. Die Aus-
cestaltung dieses Grundtyps erfolgt aber auf drei grundsidtzlich
verschiedenen Wegen (da die Heterodonten vermutlich selber noch
aufzuteilen sind, in Wirklichkeit wobl anf mehr als drei Wegen).
Rine Zuriickfihrung der drei Gruppen aufeinander ist sonach aus-
geschlossen.  Wir erkennen auch hier wieder am Anfang der Knt-
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wicklung das typische Bild einer explosiven Kntfaltung in ver-
schiedene Baupline, die in der weiteren Entwicklung starr bei-
behalten werden.

Das gleiche gilt fiiv die Entfaltung der einzelnen Gruppen,
so um eine, verhiiltnismiBig gut bekannte herauszugreifen, bei den

, Apisomyariern. Schon mit dem ersten Auftreten im Untersilur

erscheint der Grundtypus in zwei Auspriigungen, die verschiedene
kntwicklungstendenz haben und nicht unmittelbar aufeinander
zuriickfthrbar sind, in den Aviculiden und den Mytiliden, an die
vermutlich die Myaliniden und Modiolopsiden anzuschlieBen sind.
Der Aviculidenstamm macht im Silur, insbesondere im Devon eine
reiche Entfaltung durch, die zur Differenzierung des Stammes in
Pinniden, Limiden und Pectiniden fihrt, Gruppen, die alle gleich-
zeitig nebeneinander auftreten. Kin dritter, vollkommen isolierter
Anisomyarierstamm, der vorlinfig weder an Aviculiden noch an
Mytiliden angeschlossen werden kann, sind die unvermittelt im
Jitngeren Palaeozoikum auftretenden Ostreiden. Trotz mannigfacher
Konvergenzbildungen gibt es keinerlei Ubergangsglieder zwischen-
den einzelnen Anisomyarierstimmen.

D. Pie Entwicklung der Cephalopodent)

Im Gegensatz zu der allgemein fiblichen Annahme, dal} die
Cephalopodenschale mit ihrer typischen Kammerung als Schwimm-
apparat entstanden sei, wird hier, wie schon kurz angedeutet, die
Ansicht vertreten, dafl die Cephalopodenschale erst sekundiir zu
dem hydrostatischen Apparat geworden ist, als welcher sie bel
den Ammoniten zweifellos funktionicrt, daf vielmehr die Cephalo-
poden primir, und zwar auch die primitiven Gehinsecephalopoden,
benthonische Kriechformen gewesen sind. Da diese Auffassung
grundlegend fiir das Verstindnis der Cephalopodenentwicklung ist,
ist eine kurze Begriindung notwendig.

Dafi die Vorfahren der Cephalopoden benthonische Kriech-
formen waren, ergibt sich aus ihrer Anatomie und Ontogenie. Denn
der Trichter, sowohl wie die Arme sind dem Full der itbrigen
Mollusken homolog und werden als Full in der Ontogenie noch
apgelegt; erst im Verlauf der Ontogenie bilden sich diese typischen
Jephalopodenmerkmale heraus. Noch bei dem primitiven Nawfilus
ist der Trichter nicht einheitlich, sondern besteht aus zwel zu
einer Rohre zusammengelegten Lappen des urspriinglichen Fufles.
Die erste Schalenanlage bei den Vorfahren war zweifellos — eine
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andere Vorstellung ist unmoglich — als Schutz fir den Weich-
korper entstanden. Weder biologisch noch physiologisch ist es
nun denkbar, daly dieses langsam kriechende Tier zu schwimmender
Lebensweise iibergegangen ist, den Kriechfull zu einem hochdiffe-
renzierten Schwimmorgan umgebildet hat und dann durch die ge-
kammerte Schale sekundir noch einen besonderen Schwimmapparat
geschaffen hat, wo wir doch umgekehrt erkennen, daB wohl aus-
gebildete Schwimmformen unter den Cephalopoden ihre Schale
riickbilden (Belemnoidea — Sepioidea), wihrend der nur mangel-
haft an nektonische Lebensweise angepalbte Nawufzlus diesen hydro-
statischen Apparat behilt. Gerade dieser (Gegensatz von Belem-
noideen und Neutilus 1aBt nur die Annahme zu, daB die Schale
das primire war, daB} der Schalenauftrieb das Tier zu schwimmender
Lebensweise zwang und erst sekundir sich der Korper aunf die
neuen Lebensverbiiltnisse umstellte, sich an die durch die Schale
erzwungene Lebensweise ,anpaBte“ und daB dann, sobald der
Korper angepaBt war, die Beschidigungen ausgesetzte Schale als
-iberflissig riickgebildet wurde. Die Bildung der Luftkammern in
der Schale bei den Ausgangsformen ist unmittelbar verstindlich
darch das Bediirfnis, der Schutzschale cinen gewissen Aufltrieb zun
erteilen, so daf sie den HKingeweidesack nicht eindriickte; es ist
eine andere Losung des gleichen Problems, das bel den Gastro-
poden zur spiraligen Aufrollung der Schale fithrte.

Weunn der hydrostatische Apparat der Cephalopoden eben als
soleher entstanden wire, dann bliebe es unverstindlich, dafl dieser
in der denkbar unzweckmifBigsten Form entstanden ist. Denn
die primire und primitive Form des Cephalopodengehiiuses ist die
gerade gestreckte Schale der Orthoceren und Endoceren. Infolge
des Auftriebs durch die Luftkammern kann die Lage im Wasser

nur eine senkrechte gewesen sein — Schale ohen, Wohnkammer
nach unten. — Vorhandensein eines Trichters vorausgesetzt, konnte

Jeder Versuch, durch Wasserausstofien aus dem Trichterzu schwimmen,
nur zu vertikaler Bewegung im Wasser fithren. Diese [formen
wiiren demnach in der Ortsbewegung fast vollkommen von Stromungen
abhiingig gewesen. Planktonische Formen dieser Grofle gibt es
nicht. Die Orthoceren besallen zweifellos noch einen normalen
Krieehful und waren benthonische Formen. Eine im Dienste
nektonischer Lebensweise stehende Schale war aus dem gekammerten
Orthocerengehiiuse erst geworden, nachdem dasselbe eingerollt war
oder die Luftkammern so stark beschwert waren, dall ein hori-
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zontales Liegen im Wasser moglich war. Beide Umbildungstypen
der Cephalopodenschale ftreten aber erst sekundir auf. Die Ce-
phalopodenschale ist somit erst im Lauf der Entwicklung zu einem
Sehwimmapparat geworden. ;

SchiieBlich wire noch anzufithren, dafh es sich positiv erweisen
1aBt, dall die primitiven Cephalopoden benthonische Kriechformen
waren: PRELL konnte dies eindeutig fir die Phragmoceraten zeigen;
KESSLER machte durch Untersuchungen der Haftmuskeleindriicke
und des Annulus, sowie der Art der Septenbildung fiur zahlreiche
Orthoceratiden und Nautiliden wahrscheinlich, dafl es sich meist
um Bodenbewohner mit nur geringem Schwimmvermogen handelt.
Auch der rezente Noutidus ist ja eine vorwiegend benthonisch
lebende Form *). .

Daraus flolgt: die Cephalopodenschale ist nieht als
hydrostatischer Apparat entstanden, sondern als Schutz-
schale, in der Weise, wie es oben schon kurz angedeutet
wurde. Die primitiven Cephalopoden besaBlen einen nor-
malen KriechfubB.

Kin zweiter Punkt, der fiir die Kntwicklung der vorliegenden
Gruppe von grundsitzlicher Bedeutung ist, ist die I'rage nach der
Anzahl der Kiemen. Man hat sich daran gewthnt, den dibranchi-
aten die tetrabranchiaten Cephalopoden gegeniiberzustellen; die
letzteren sind in der Gegenwart durch Nauwiilus vertreten, doch
werden die gesamten Nautiloideen und Ammonoideen mit in diese
Gruppe eingeschlossen und damit wird ein scharfer Gegensatz ge-
schaffen zwischen den Gehiusecephalopoden und den iibrigen Formen.
Dieser Gegensatz besteht zweifellos nicht zu Recht; denn, wie

#) In diesem Zusammenhang sei auch noch auf die Schalenfirbung bei Orthoceren,
Phragmoceren und Cyrtoceren hingewiesen (Zusammenstellung der Daten bei A, F. FOERSTE,
The color patterns of fossil Cephalopods and Brachiopods, with notes on Gasteropods and
Pelecypods, Contrib. from the Mus. of Pal. Univ. of Michigan, Vol. III, 1930). Die
Schalenfiarbung bei diesen primitiven Gehiusecephalopoden zeigt pamlich den gleichen
Typus, wie er charakteristisch fiir benthonisch lebende Schalentriger ist und bei solchen
immer wiederkehrt (Nawtilus, Conus, Mitra usf.), wihrend bei pelagisch lebenden Schalen-
trigern gar keine oder hichstens eine einfache, schwache, diffuse Firbung vorhanden ist.
Auch die pelagisch gewordenen Ammoniten zeigen ja keine Schalenfirbung mehr. Der
von SCHINDEWOLF (Palaeont. Zeitschr. Bd. 10, 1928) beschriebene Amaltheus costatus
ist ja, wie POMPECKJ richtig betonte, nicht als gefirbt zu betrachten. Aber selbst wenn
man die Deutung von SCHINDEWOLF als zutreffend anerkennen und Fédrbung annehmen
wollte, so wire es doch ein Farbtypus, der mit dem der Orthoceren in keiner Weise
vergleichbar ist.

Fortschritte der Geologie u. Palacontologie, Heft 26 (Beurlen) 34
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schon V. JEERING und GROBBEN betonten, ist die Zweikiemigkeit
fiir die Cephalopoden das normale und urspriingliche, wie bei simt-
lichen andern Mollusken. Die Vierkiemigkeit des Naufilus ist ein
sekundires, aberrantes Verhalten, das vermutlich auf den engeren
Verwandtschaftskreis von Naufilus beschrinkt ist, aber nicht ohne
weiteres auf die primitiveren Gehiusecephalopoden fibertragen
werden darf.

Fine Diskussion der Verwandtschaftsverhiltnisse bei den
Cephalopoden auf dieser Basis ergibt ein wesentlich klareres Bild.

Mit zwei grofien Gruppen treten die Cephalopoden im ilteren
Paliozoikum nebeneinander auf, den Holochoaniten (Kndoceren)
und den Orthochoaniten (Orthoceren). Die zahlreichen Ver-
suche, Orthochoaniten von Holochoaniten abzuleiten (z. B. Powm-
PECKI) oder umgekehrt (z. B. SCHINDEWOLF) lassen vorliufig
alle unbefriedigt. Der Vergleich des (Gehdusetypus in den beiden
Gruppen zeigt grundlegende Unterschiede von Anfapg an. Wihrend
bei den Holochoaniten eine vollstindige Losung des Bingeweide-
sacks aus der kegelférmigen Anfangsschale nicht erfolgt, vielmehr
Luftkammern nur seitlich abgeschieden werden. zieht sich bei den
Orthochoaniten der Eingeweidesack vollkommen aus den Anfangs-
teilen der Schale zuriick, die abgekammert werden. Wenn die
Holochoaniten so gewissermafien dem Gastropodentypus entsprechen,
so entsprechen die Orthochoaniten dem Hyolithentypus. Gemeinsam
‘beiden — im Gegensatz zu den anderen Mollusken — ist einzig
die Fahigkeit Luftkammern abzugliedern. Im Verlauf des GrioBlen-
wachstums zieht sich bei den Holochoaniten der Eingeweidesack
aus dem mehr and mehr sich in, die Linge streckenden Sipho zu-
riick, und zwar unter gleichzeitiger Kalkabsonderung vom Mantel-
epithel aus, so daB der Sipho funktionslos wird und eine Regu-
lierung des Gasgehalts der idlteren Luftkammern unmoglich ist.
Der holochoanide Bautypus ist infolgedessen nicht weiter umbildungs-
fahig. Die Holochoaniten erloschen nach einer raschen Entfaltung
im Ordovicium vollkommen. Die vollstindige Loslisung des Kin-
geweidesacks von den Luftkammern bei den Orthochoaniten fiihrt
korrelativ zu der Bildung des Siphonalstrangs zur Regulierung
des Gasgehalts in den Luftkammern. Auch bei fortschreitendem
Wachstum werden hier daher die &dlteren Luftkammern npicht
funktionslos, sondern stehen immer noch in unmittelbarer Ver-
bindung mit dem Weichkorper. Der Sipho der Holochoaniten
entspricht somit dem Kingeweidesack der Gastropoden
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und ist nicht homolog dem Sipho der Orthochoaniten,
der nie dem Kingeweidesack selber entsprach, sondern
nur eine Organbildung vom Mantel aus darstellt. Kine
unmittelbare Zuriickfithrung aufeinander ist demnach ausgeschlossen.
Beide stehen selbstdndig nebeneinander. Die von SCHINDEWOLF
und TEICHERT gleichzeitig ausgesprochene Annahme, dall man
" mit einer polyphyletischen Entstehung der Cephalopoden rechnen
miifte, kann unter diesen Gesichispunkten nur bestitigt werden.
. Da sémtliche @brigen Cephalopoden den gleichen Schalenbauplan
wie die Orthochoaniten zeigen, sind die Holochoaniten als selb-
stiindige Gruppe den gesamten iibrigen Cephalopoden gegeniiber-
zustellen, bzw. aus der Klasse der Cephalopoden auszuscheiden.

Holochoaniten und Orthochoaniten waren zweifellos bentho-
nische Kriechformen mit noch wohl entwickeltem, wahrscheinlich
 gastropodeniihnlichem Kriechfufl, d. h. ohne 'I'richfer und Tentakeln
(vgl. KESSLER). Wihrend die Holochoaniten als fehlgeschlagene
Anpassung rasch verschwinden, machen die Orthochoaniten eine
reiche Kntwicklung durch, die in ihren ersten Phasen durchaus
von dem Widerstreit beherrscht wird, der darin liegt, daB einer-
seits der Schalenauftrieb eine schwimmende Liebensweise vor-
schreibt, andererseits weder der Weichkorper noch die Schalen-
form eine schwimmende Liebensweise zulafit.

Schon innerhalb der Orthochoaniten selber zeigt sich .die
Tendenz, durch Kalkausscheidungen im Sipho die Schale zu be-
schweren und damit dem Auftrieb zu begegnen. Sehr eigenartig
ist der Weg, den die Ascoceraten einschlagen: mit fortschreiten-
dem Wachstum wird infolge Vermehrung der Luftkammern der
Auftrieb immer stirker; diese werden daher abgestoBen und es
bilden sich sekundir in der Wohnkammer wenige, neue ILuft-
kammern aus. Dieser Anpassungsversuch fithrt nicht weiter; die
Ascoceraten erloschen rasch. Innerhalb der Phragmoceraten
wird dem Auftrieb dadurch begegnet, dafi die Kammerwinde sebr
dicht aufeinander folgen, die Kammern also nur klein werden und
dall — wie PRELL wahrscheinlich machen konnte — analog wie
unter den Gastropoden bei den Cypraeen die Schale durch sekun-
dires Umwachsenwerden durch den Mantel von aufien, durch Kalk-
ablagerung verdickt und beschwert wurde. Phragmoceren- und
Ascocerentypus stehen vermutlich der Organisation des Weich-
korpers zufolge auf der gleichen Entwicklungsstufe wie die Ortho-
ceren, d. h. es bestand noch ein normaler KriechfuBl. Fir die mit

34%
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stark verengter Miindung versehenen Phragmoceren ist eine audere
Annahme gar nicht moglich.

Die Umbildungstendenz der besprochenen Formen ist bedingt
dadurch, daB entgegen dem Schalenauftrieb ein Festhalten der
benthonischen Lebensweise versucht wird. Dieser Versuch erfolgt
auf drei Wegen: Cyrtochoaniten (Kalkablagerung im Sipho), Asco-
ceraten, Phragmoceraten. Diese drei Gruppen stehen selbstiindig
nebeneinander; mit den hoheren und eigentlichen Cephalopoden
i.e. 8. ist wohl nur die gekammerte Schale und deren Aufbau
gemeinsam. FRine Umbildung des Weichkorpers zum 'Typus der
Cephalopoden konnte erst bei den Formen erfolgen, bei denen in-
folge des Schalenauftriebs Anpassung an schwimmende Lebens-
weise erfolgte, so daB der Kriechfuld als solcher funktionslos wurde
und zum Trichter und den Armen umgewandelt werden konnte.

Kine Anpassung an schwimmende Lebensweise konnte von
der Orthocerenschale prinzipiell auf zwel Wegen erfolgen: entweder
durch Beschwerung der Schale am apikalen Fnde, so dafl hori-

zontales Liegen im Wasser moglich wurde — das ist nur moglich
durch Kalkanlagerung an die Schale von auflen, bzw. durch Um-
wachsen der Schale durch den Mantel — oder aber durch KEin-

rollung der Schale und damit Bildung einer Schwimmform.

Beide Wege werden eingeschlagen und erweisen sich als gangbar.

Die Nautiliden unterscheiden sich von der Orthoceren im
Prinzip nur durch die Schaleneinrollung; der Bau der nach vorn
konkaven Septenwinde und die Lage der Siphos bleiben dieselbe.
Die Nautiliden stellen damit die einfachste Moglichkeit dar, das
Orthocerengehiinse zu einer Schwimmform umzungestalten. Das
Festhalten der orthoceroiden Septenwinde bedingt es jedoch —
wie M. SCHMIDT iberzeugend darlegtc —, daBl, wenn das Gewicht
fiir schwebende Stellung vollkommen ausgeglichen ist, ein Empor-
steigen nur durch Kontraktion des hinteren Muskelbandes im
Mantel erreicht werden kann. Wéhrend Erschlaffung dieses
Muskelbandes zum Absinken fiihrt. Der Nautilidenbauplan fiihrt
damit trotz dem Schalenauftrieb zu einer nur bedingt nektonischen
Lebensweise, wie ja auch KESSLER fiir zahlreiche Nautiliden nur
geringe Schwimmfihigkeit nachweisen konnte. Dem entspricht es
auch, daBl die Trichterbildung auf relativ primitivem Entwicklungs-
stadium stehen blieb.

Gegenitber den Nautiliden zeigen die Ammonoideen eine
wesentlich stirkere Umstellung, indem die Septenwinde nach vorn
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konvex sind. Wenn schon die erste Anlage dieser anderen
Kriimmung der Septenwand nur die Folge einer intensiveren Um-
stellung aul nektonische Lebensweise sein kann — stirkere (Gas-
entwickiung und damit Ausbuchtung der hinteren Mantelwand
nach vorn —, so bedingt eben diese Konvexitit, wie gleichfalls
M. SCHMIDT zeigte, daB umgekchrt wie bei den Nautiliden, Aul-
steigen durch Erschlaffen und Absinken durch Kontraktion des
hinteren Muskelbandes veranlaBt wird, also wesentlich ginstigere
Verhéltnisse fiir nektonische Lebensweise vorliegen. Die Ent-
wicklung der Ammonoideen ist dementsprechend eine wesentlich

a b

Fig. 82. Wirkung der Septalmuskulatur bei Nautiloideen und Ammonoideen (n. SCHMIDT).
a Nautiloid; b Ammonoid. — Schraffiert: praeseptaler Gashohlraum im Zustand der

erschlafften Septalmuskulatur, s Septum, sz Sipho, sk Septalbaut im Zustand der erschiafften,

7

sh’ im Zustand der kontrahierten Septalmuskeln.

reichere als bei den Nautiliden. Bei der rein nektounischen
Lebensweise ist damit zu rechnen, dafl die Umbildung des Fufles
eine wesentlich durchgreifendere war, als bei den Nautiliden. Vor
allem diirfte der Trichter zu einer einheitlichen Rohre verwachsen
gewesen sein. Uber die Ausbildung der Arme ist nichts bekannt.
Eine Ubertragung der Befunde an Naufilus auf die Ammonoideen
ist unzulissig.

Nautiliden und Ammonoideen stehen, ohne durch Ubergangs-
formen miteinander verbunden zu sein, selbstindig und von Anfang
an getrennt nebeneinander. Es ist wahrscheinlich, daf beide Gruppen
unabhiingig voneinander sich aus Orthoceren entwickelt haben.

Die dritte Gruppe hoherer Cephalopoden, die Decapoden,
haben die Anpassung an schwimmende Liebensweise auf dem zweiten
Weg erreicht, ndmlich durch Umwachsung des gerade gestreckten
Orthocerengehiuses. Die Aulacoceratiden und Belemnoideen zeigen
deutlich den Weg. Die endgiiltige Folge war die, daB die.Schale
schlieBlich mebr und mehr reduziert wurde.
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Sehr umstritten, aber von grundsitzlicher Bedeutung ist die
Stellung der Octopoden. Kine Reihe tiefgreifender Organisations-
unterschiede gegeniiber den Dekapoden 1iBt einen unmittelbaren
Vergleich nicht zu. Wichtig ist die ¥rage der Schale. Wenn
vielfach das Vorhandensein von Rudimenten einer inneren Schale
angegeben wird, so z. B. von NAEF, so mifite man einen den
Decapoden entsprechenden Entwicklungsgang annehmen, ohne daf
damit unmittelbare Verwandtschaft mit diesen behauptet werden
soll. Auf der andern Seite wird das Vorhandensein einer inneren
Schale auch von zoologischer Seite aus vielfach bestritten und
die Einwinde dagegen, die STEINMANN auffilhrte, sind durchaus
stichhaltig. In diesem Xalle bliebe nur die Annahme, dafl die
Octopoden primir schalenlos waren oder aber, dafi sie, den Nauti-
liden und Ammonoideen dhnlich, eine duBlere Schale besaBlen, die
abgeworfen wurde. Primire Schalenlosigkeit ist von vornherein
auszuschliefen; schon aus dem Grunde, weil die F#higkeit eine
Schale hervorzubringen eine sidmtlichen Mollusken zukommende
Grundeigenschaft ist, von der auch die Octopoden keine Ausnahme
machen, wie das Vorhandensein eines Mantels und einer die
Kiemen umschlieffenden Mantelhohle eindentig beweist. Die Bil-
dung dieser Merkmaie steht ja in innerer Korrelation mit der
Bildung der Schale und ist unmittelbare Folge davon. AuBerdem
deutet die Umbildung des Kriechfulles zu einem Trichter und zu
Fangarmen bei den in der Gegenwart hauptsidchlich benthonisch
lebenden Octopoden darauf hin, dafi bei ihren Vorfahren eine
Schwebeschale vorhanden war. Da in der Aushildung des Weich-
korpers grundlegende Unterschiede gegeniiber den Nautiloideen
vorliegen, hat die STEINMANNsche Annahme von Beziehungen zu
den Ammonoideen manches fir sich. Bemerkenswert in diesem
Zusammenhang ist es, dall den Nautiloiden und den Decapoden —
also den beiden Gruppen, deren Schalenbau unmittelbar an die
Orthocerenschale anschliefft -—— eine Trichterklappe zukommt,
wihrend sie den Octopoden abgeht. Das bedeutet, daBl bei Nauti-
loideen und Decapoden der Ausweg des Wassers aus der Mantel-
hohle durch den Trichter verschlossen werden kann, wihrend bel
den Octopoden automatisch nur dieser Weg moglich ist, mit andern
Worten war bei den Vorfahren der Octopoden der Trichferriick-
sto von viel mehr grundsitzlicher Bedeutung; die nektonische
Lebensweise war hier viel ausgeprigter und einseitiger. Auch
das spricht eher fir Verwandtschaft mit Ammonoideen als fiir eine
solche mit Decapoden. Khe eine endgiiltige Entscheidung miglich
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ist, bleiben jedoch noch diesbeziigliche Untersuchungen iiber die
rezenten Octopoden und fiber die Ammonoideen abzuwarten.

Wir erkennen somit: |

1. Der Grundtypus der Cephalopoden tritt von vornherein
mit zwei prinzipiell verschiedenen Schalenbauplinen auf, dem
holochoaniden und dem orthochoaniden, die keine unmittelbaren
Beziehungen zueinander besitzen.

2. Entwicklungsfihigkeit besitzen nur die Orthochoaniten,
wihrend die Holochoaniten als fehlgeschlagenc Anpassung rasch
erloschen.

3. Die primir benthonischen Orthochoaniten zeigen schon
im Obersilur eine explosive Aufspaltung in zahlreiche, spronghaft
nebeneinander auftretende Anpassungstypen, némlich die Cyrtocho-
aniten, die Phragmoceraten, die Ascoceraten, die Nautiliden, die
Aminonoideen und die orthogenetische zu den Belemnoideen-Deca-
poden fithrende Weiterbildung.

4. Diese sechs Gruppen stehen somit als vollkommen gleich-
wertig nebeneinander und der ancestralen primitiven Gruppe der
Orthoceren gegeniiber. Die Unterschiede liegen vor allem in der
verschiedenen Enfwicklungsfahigkeit.

5. Die an der benthonischen Anpassung festhaltenden
Gruppen erloschen rasch, als wenig anpassungsfihig, wihrend die
dem Schalenauftrieb folgenden nektonischen Anpassungstypen sich
reich entfalten.

6. Je weiler die Anpassung des Weichkorpers an schwimmende
Lebensweise fortgeschritten ist, desto mehr wird die vorher den
Korper tragende Schwimmschale iiberfliissig und unterliegt daher
der Riickbildung (Orthoceren---Belemnoideen—Decapoden, Ammo-
noideen—Qctopoden?). Bei den im Weichkorper nur wenig ange-
pafiten Nautiloideen bleibt die Schale erhalten.

7. Die Selbstindigkeit der drei Gruppen Nautiliden, Deca-
poden und Oectopoden wird auch dareh die Organisation des
Weichkorpers und vor allem durch die jeweils in verschiedener
Weise durchgefithrte Umbildung des urspriinglichen KriechfuBles
bestitigt.

e) Zusammenfassung

Sidmtliche vier, im vorhergehenden kurz skizzierten Beispiele
zeigen deu gleichen Moduns des Entwicklungsablaufs, wie er oben
festgestellt wurde. Klar und eindeutig zeigt sich der Cyclus mit
seinen beiden Phasen, einer ersten explosiven Aufspaltung in ver-
schiedene, nebeneinander auftretende Bauplantypen und einer
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zweiten, in der diese — entsprechend ihrer Anpassungsfihigkeit —
sich weiterbilden.

Dieses Krgebnis erlaubt uns, diesem Modus des Entwicklungs-
ablaufs Allgemeingiiltigkeit fiir die gesamte Entwicklung innerhalb
des Tierreichs zuzuerkennen.

Anmerkungen
=

1) Hierzu wire vor allem zu vergleichen:

1. Arthropoda, Bd. 4 des Handbuchs der Morphologie der wirbellosen Tiere, 3. Aufl.,
Jena 1921, Her. v. A. LANG.

2. HANDLIRSCH, A., Die fossilen Insekten und die Phylogenie der rezenten Formen.
Leipzig 1908.

3. POMPECKJ, J. F., Gigantostraca und Scorpionide. Paliont. Zeitschr. Bd., 5, 1923.

PrUVOST, P, La faune continentale du terrain houiller du nord de la France.

Mém. pour servir a Pexpl. de la earte géol. détaillée de la France. Paris 1919.

5. STEINMANN, G., Die gcologischen Grupdlagen der Abstammungsiehre. Leipzig 1908.

6. VERSLUYS, J., Die Abstammung und Differenzierung der Gigantostraken. Paliont.
Zeitschr. Bd. 5, 1923.

7. WALCOLT, CH. D., Middle cambrian Merostomata. Cambr. Geol. and Pal. IT, Nr. 2,
Smithson. Miscell. Coll. Vol. 57, Washington 1911,

8. - Middle cambrian Branchiopoda, Malacostraca, Y'rilobita and Merostomata. Ibi-
dem Nr. 6, 1912.

%) Zur allgemeinen Orientierung sei nur auf die zusammenfassenden Darstellungen
von GROBBEN (zur Kenninis der Morphologie, der Verwandtschaftsverhilinisse und des
Systems der Mollusken, Sitz. Ber. d. K. Akad. d. Wiss. Math. nat. K1. Bd. 103, 1894),
von K. HESCHELER (Mollusca in Lehrbuch d. vergleichenden Anatomie der wirbellosen
Tiere v. A.<LANG, Jena 1900) und ZITTEL-BROILL, Grundziige d. Paliontologie, Bd. I,
Invertebrata, hingewiesen. Weitere Literaturhinweise und Unterlagen sind in diesen
Zusammenstellungen angegeben.

3} Auf eine Durchfithrung im einzelnen muBte in diesem Zusammenhang ver-
zichtet werden. Es sei auf folgende, die unmittelbaren Unterlagen darstellenden Arbeiten
verwiesen, sowie auf die Darstellung bei HESCHELER und ZITTEL-BROILI (Anm. 2).
Fiir mancherlei Hinweise und bereitwillige Unterstiitzung hinsichtlich der Lamellibranchier
bin ich Herrn Dr. LEBKUCHNER zu Dank verpflichtet.

1. BERNARD, FEL., Premitre note sur le dévelloppement et la morphologie de la co-
quille chez les Lamellibranches, II. Hétérodontes et Desmodontes = Eulamelli-
branches. Bull. d. 1. soc. géol. d. France, sér. 3, Bd. 23, 1895,
Deuxitme note, 11}, Taxodontes. Ibidem Bd. 24, 1896.
Troisitme note, IV. Anisomyaires. lbidem, Bd. 24, 1896.

2. FRECH, FR., Die devonischen Aviculiden Deutschlands. Ein Beitrag zur Systematik
und Stammesgeschichte der Zweischaler. Abh. z. geol. Spezialk. Preufiens und
d. Thiiring. Staaten. Bd. 9, Berlin 1891.

3. FRECH, Referat iiber die unter 1. zitierten Arbeiten von BERNARD. N. Jahrb. f.
Min. usf. 1899, II, pag. 163.

4. GROBBEN, K., Zur Kenntnis der Morphologie, der Verwandtschaftsverhiltnisse und
des Systems der Mollusken, siehe Anm. 2

5. NEUMAYR, M., Beitrége zu einer morphologischen Einteilung der Bivalven. Denkschr.
d. Kais. Ak. d. Wiss. Wien, Math. nat. X1. Bd. 58. 1891,
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6.

9.

»

ODHNER, NILS, Morphologische und phylogenetische Untersuchungen iiber die Ne-
phridien der Lamellibranchier, Zeitschr. f. wissensch. Zool. Bd. 100, Leipzig 1912.

PELSENEER, P., Contribution & 1'étude des Lamellibranches. Arch. d. Biologie, Bd.
X1, Paris 1891.

SCHAFLE, L., {iber Lias- und Doggeraustern. Geol. und pal. Abh. N, F. Bd. 17,
Jena 1929.

STAESCHE, K., Die Pectiniden des Schwibischen Jura. Ibidem, Bd. 15, 1925.

4} Auch hinsichtlich der Cephalopoden konnte es sich naturgemiB nur um eine

gedringte Herausarbeitung der Hauptziige handeln; auf ausfiihrliche Darlegung und Be-

griindung der in manchem von der iiblichen Auffassung abweichenden Ansichten mufite

daher verzichtet werden. Dementsprechend sind die folgenden Literaturnachweise auch

auf

wenige Arbeiten prinzipiellen Inhalts und vor allem neuweren Datums beschrinkt.

Verfasser hofft, auf diese interessanten Fragen in anderem Zusammenhang nock aus-

fiihrlicher zuriickkommen zu konnen.
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14.

16.

18.
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Bd. 1, Peking 1922.
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NAEF, A, Uber Bau und Lebensweise der tetrabranchiaten Cephalopoden. Viertel-
jahrssehr. d. naturf. Ges. in Ziirich. Bd. 66, 1921,

— Die Cephalopoden. Fauna und Flora des Golfes von Neapel, Bd, 35, Berlin
1921.

-— Die fossilen Tintenfische. Jena 1922.

PrarF, E., Uber Form und Bau der Ammonitensepten und ihre Beziehungen zur
Suturlinie. 4. Jahresber, d. Niedersidchs. Geol. Ver. Hannover 1911.

POMPECKJ, J. F., Diskussionsbemerkung zu SCHINDEWOLF, iiber Volborthells.
Paliont. Zeitschr. Bd. 10, 1928.

PRELL, H, Die biologische Bedeutung der Mindungsverengerung bei Phragmoceras.
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11 Teil ,
Theoretische Diskussion der Ergebnisse
A. Explosive Entwicklung
1. Sprunghafte Typenneubildung

Zoologie und Botanik arbeiten mit lebenden Organismen
innerhalb der kurzen Zeitspanne der Gegenwart. Iintwicklung,
Stammesgeschichte ist von hier aus naturgemif nicht zu erkennen;
das System, bzw. richtiger die demselben zugrunde liegenden mor-
phologisch-anatomischen Ahnlichkeiten, aus denen durch Abstraktion
die systematischen Kategorien gewonnen werden, sind die cinzigen
Grundlagen zu einer Konstruktion der Verwandtschaftsverhiltnisse:
Stammesgeschichte ist hier sonach einzig Projektion eines augen-
blicklichen Znstands zuriick in die Vergangenheit. An dieser Fest-
stellung wird auch dadurch nichts geindert, daB die Ahnlichkeiten
nicht allein das adulte [lebensstadium, sondern den gesamten In-
dividnalzyklus vom Ki bis zum Tode umfassen. Neben der Art-
konstanz lassen die einzelnen Organismen individuelle Abdinderungen
beobachten, die Variabilitit, teils durch HuBlere Kinfliisse, teils
durch Eigengesetzlichkeit und die Zweigeschlechtigkeit bedingt.
Die Variabilitit ist normalerweise fluktuierend und zeigt nur
kleinste Abweichungen. line Descendenzlebre aunf dieser Basis
konnte nur mit Summierung kleinster Abdnderungen in langen
Zeitrdumen rechnen; jede weitere Annahme wiirde iiber die Be-
obachtungsgrundlagen hinausgreifen. Dd die Descendenztheorie
von der Biologie ausging, zu einer Zeit, da eine Paliontologie
noch nicht bestand, muBite diese Art der Anschauung ihr Grund-
prinzip darstellen. Dal} jedoch in Wirklichkeit eine Stammesgeschichte
auf dieser Basis vollkommen unmoglich ist, so gut, wie cine
Staatengeschichte durch Riulckwirtsprojektion aus einem augen-
blicklichen Stadium ausgeschlossen ist, wurde lange nicht erkannt.

In glicklicherer Lage ist die Paldonfologie; ihr steht das
historische Material geologischer Zeitrdume zur Verfiigung. Sie
kann den Ablauf der Entwicklung unmittelbar ablesen. Zahlreiche
Stammreilen sind denn auch bekannt geworden und wurden ein-
gehend diskutiert und beschrieben. NEUMAYR und WAAGEN und
KowaLEWSKY stehen am Anfang dieser Entwicklung. Was all
diese Stammreiben zeigten, war eine scheinbare Bestitigung der
theoretischen Vorstellungen aus der Biologie: eine ganz allméhliche
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D1

Anderung, eine Summierung kleinster Einzelwerte. Nur verstindlich
ist es, wenn diese ,Krfahrungstatsache® der Paliontologie zu einer
Festigung der theoretischen Annahme fiuhrte, daf alle organische
Entwicklung langsam wund allmdhlich vor sich gehe, daf diese
Annahme zum Dogma erbirtet wurde, gleichgiiltig ob man mit
DARWIN Summicrung kleinster Selcktionswerte oder mit TLAMARCK
— wie vor allem in der Paliontologic — Umbildung durch all-
mihliche Anpassung annahm.

Die Bestitigung der Theorie durch die Paliontologie war
aber nur eine scheinbare. Ks darf nicht vergessen werden, da
die Paliiontologie nicht als selbstindige Wissenschaft grofl geworden
ist, sondern nur als Anhiingsel an die Geologie und Biologie. Die
Finfuhrung der Descendenzlehre in die Palidontologie geschah in
unmittelbarer Abhiingigkeit von der Biologie. NEUMAYR und
KOwALEWSKY waren begeisterte Anhinger der DARWINschen
Lehre. Die Paliontologie sah in ihr Material hinein, was die
Biologie vorschrieb; und eventuelle Unstimmigkeiten wurden durch
die ,Liicken der Uberlieferung® beseitigt.

Auch heute noch wird — in enger Anlehnung an die An-
schanungen der Biologie — in der Paliontologie vielfach die Tat-
sache einer explosiven Aufspaltung, einer sprunghaften Typenneu-
bildung abgelehnt. So schreibt — um nur einige Beispiele heraus-
zugreifen — PoMprrEcky iiber das explosive Aufspalten der
Holochoaniten, Orthochoaniten und Cyrtochoaniten im Untersilur:
»Explosiv wird es darum gehciflen, weil man, wie in vielen ana-
logen Fillen, sich nicht bemiiht, eine natirliche ungezwungene
Erklirung fiir das scheinbar sehr unvermittelte, plotzliche Auf-
treten zu suchen®. Denn ,nicht in den vom terrigenen Detritus
ausgefiilllen kambrischen Meeresriumen in S und SO des alten
Pleilerstiicks Fennoskandia, auch nicht im kambrischen Westmeere
Nordamerikas . . . . hat sich die kambrische Vorgeschichte der
silurischen Nautiloideen abgespielt. Sehr viel wahrscheinlicher ist
es, dal Meere in der nordlichen bis westlichen Umrahmung des
alten mnordatlantischen Landes die eigentlichen Wohu-
gebiete der kambrischen Nautiloideen waren® — diese aber kennen
wir charakteristischerweise, wie iberall in solchen Iillen, nicht.
So baut auch in #hnlicher Weise PFEFFER seine Untersuchung
iiber die Kreide-Tertiirgrenze auf der Vorstellung auf, dafi dem
Fehlen von Ubergangsformen am Anfang der Plazentalier eine
zeitliche Liicke in der Uberlieferung zugrunde liege: der in Frage
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stehende Zeitabschnitt war eben eine allgemeine Festlandsperiode,
so daB die Fossilisationsmoglichkeiten fiir die primitiven Plazentalier
dieser Zeit denkbar ungiinstiz waren. Aber sollte micht trotzdem
der Zufall wenigstens einmal Plazentalierreste aus dieser hypo-
thetischen Zeitspanne iiberliefert haben? Auch die tertifiren Siuger
sind doch gréfitenteils Landbewohner und stammen aus terrestri-
schen Ablagerungen, ohne dafl in der Entwicklung dieser Stamm-
reihen so riesige Lilcken beobachtbar sind. Von im Prinzip -
dhnlichen Voraussetzungen ausgehend, faBt STRINMANN seine Auf-
fassung dahin zusammen, daB eine ,solch explosive Entwicklung,
die durch Reichtum und Mannigfaltigkeit neuer Merkmale und
Formen aus dem Rahmen der sonst angenommenen langsamen und
schrittweisen Umbildung herausfillt, wirklich in einer Kkleineren
oder griofieren Stammreihe mit Sicherheit festgestellt® sei, sei seines
., Wissens nicht der Fall“.

Demgegeniiber spricht HENNIG ausdriicklich von der  jugend-

lichen Plastizitit eines neu aufstrebenden Zweiges®, die ,fast jedes
Individumin zur eigenen Art, wenn nicht Gattung stempelt.
Nahe der Wurzel streben die Einzelstimme stiirmisch anseinander,
um dann ohne einen zentralen Hauptstamm nebeneinander her
durch die Zeiten sich weiter zu bilden. . . Fast stets, wenn ein
neues Prinzip des Korperbaues gefunden ist, sehen wir die gleichen
Erscheinungen wicderkehren, der wir ja als explosive Kntfaltung
schon in anderem Zusammenhang gedachten®.

Wie verhalten sich dazu die paldontologischen Befunde? Kr-
lauben sie tatsiichlich, die Annabme einer plotzlich explosiven
Entfaltung, die aus dem Rahmen der langsamen Weiterbildung
herausfillt, wie das in den vorhergehenden Kapiteln an zahlreichen
Beispielen anfgezeigt ist und wie das auch HENNIG charakterisiert?
Oder handelt es sich pur um eine Ifilschung des wirklichen Ab-
laufs infolge der Iiickenhaftigkeit der Uberlieferung?

Bei aller Anerkennung der Liickenhattigkeit der Uberlieferung
scheint es mir doch, als ob wir heute lingst nicht mebr die gleiche
Berechtigung wie DARWIN haben, alle Unstimmigkeiten durch
dieses Prinzip zu erkliren, als ob die Hypothese einer gleichmifiig
langsamen Kntwicklung zur unbedingten Voraussetzung geworden
sel, die im Notfall eben durch die Hilfshypothese von der Liicken-
haftigkeit gestiitzi wird. Weshalb sollte die Uberlieferung iiberall
da von einer auffallenden Vollstindigkeit sein, wo die vorhandenen
Bauplantypen sich weiterbilden? wiihrend iiberall da, wo dic Wurzeln
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sind, wo die verschiedenen Typen auseinander hervorgehen, die
Uberlieferung so liickenhaft ist, daB keine einzige von den vielen
postulierten Zwischenformen fossil geworden ist? Es ist mehr als
bloB Zufall, wenn die allmihliche Weiterbildung der einzelnen
Dekapodengruppen klar verfolgbar ist, aber keine einzige Form
j¢ gefunden wurde, die zwischen ihnen vermittelt. Wenn die durch
die  verschiedenen Wirbeltypen charakierisierten Stegocephalen-
gruppen und Reptilien bis zu ihrem ersten Auftreten in zwar primi-
tiven Formen, aber doch deutlich getrennt verfolgbar sind, aber
trotz der nunmehr recht gut bekannten Tetrapodenfauna des Karbon
und des Unterperm kein einziges Bindeglied bekannt geworden
ist. Die Beispiele lieBen sich beliebig vermehren; es geniigt der
Hinweis auf die vorhergehenden Kapitel. Jedem unvoreingenommenen
Blick fallt der scharfe Gegensatz auf, der ausnahmslos und iiberall
zwischen der explosiven Aufspaltung auf der einen Seite und der
allméhlichen Weiterbildung auf der andern Seite besteht.

Der paliontologische Befund 148t eine andere An-
nahme, als die der explosiven Aufspaltung, nur unter
Zuhilfenahme von Hilfshypothesen zu. Kr zeigt eindeutig,
dafB diese sprunghaft erfoigt ist.

Dieser Tatsachenbestand wird in positiver Weise bestitigt
durch die logische Unmoglichkeit einer anderen Annahme. Die
verschiedenen Stammreihen innerhalb einer Klasse oder jeder
sonstigen systematischen Kategorie konvergieren nach der Wurzel
zu; dieses Konvergieren ist aber nur dadurch bedingt, daB dic
Vertreter der einzelnen Stammreihen nach der Wurzel zu immer
primitiver werden, d. h. also dem idealen, konstruierten Grund-
typus dhnlicher werden; auf der anderen Seite ist der Anpassungs-
typus in jeder Stammreihe bis zu ihren ersten Anfingen unver-
dnderlich, so dafl in dieser Hinsicht ein Konvergieren nicht statt-
fand. Man hat sich daran gewohnt, dieses Konvergieren in den
Vordergrund zu stellen und dementsprechend die Stammreihen
hypothetisch nach rickwirts zu verlingern bis zum Schnittpunkt.
Dieser bedeutet dann die gedachte Stammform. Diese darf jedoch
nach dem Gesetz der Spezialisationskrenzungen nach keiner Richtung
angepalit sein, in der eine der spiteren Stammreihen angepalfit ist,
ja, sie darf tberhaupt nicht angepafit sein; d. h. mit anderen
Worten, sie hat niemals existiert. Jede groflere Gruppe hat
stets nur in ihren verschiedemen Anpassungstypen exi-
stiert, zwischen denen Ubergangsformen undenkbar sind.
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Zur Illustration nur wenige Beispiele. Die verschiedenen Molluskengrappen sind
unterschieden durch den verschiedenen Bautypus der Schale. Alle Versehiedenheiten in
der Anatomie des Weichkorpers sind letzten Endes in korrelativer Abhingigkeit von dem
Schalentypus entstanden. Vorhandensein des Mantels und der Mantelhghle, sowie der
in diese eingeschlossenen Kiemen, eines vom Kirper getrennten muskuldsen Kufes, die
Konzentration des metameren Strickleiternervensystems aunf die drei charakferistischen
Ganglienpaare — all diese Charaktermerkmale des Molluskenkérpers haben erst Sinn,
wenn die Schale vorhanden ist, kounten sonach bei dem anneloiden schalenlosen Vor-
fahrentypus nicht vorhanden sein (ygl. die Amphineuren, bei denen der charakteristische
Schalentypus den metameren Grundtypus nur wenig modifizierte und infolgedessen eine
Konzentration des Nervensystems nicht erfolgt ist). Ausbildung dieser Merkmale erfolgte
vielmehr erst, nachdem die Schale vorhanden war. Die Schale selber konnte aber nur
sprunghaft entstehen — entweder als ganze Schale oder gar nicht. Da aber eine anne-
loid metamere Organisation des Weichkirpers gleichzeitig mit der Schale eine zweifellos
nicht lebensfihige Kombination darstellt, folgt, daB auch die Umbildung des WeichkGrpers
eine sprunghafte war — wenngleich natiirlich die Molluskenorganisation nicht von vorn-
herein in ihrer heutigen Vollstindigkeit vorhanden war. Die Mollusken sind sonach
sprunghaft entstanden. Das gleiche gilt fiir die einzelnen Molluskengruppen selber:
denn es besteht keine Moglichkeit eines Ubergangs zwischen dem Lamellibranchiertypus,
bei dem die Schale seitlich um die Korperflanken herumwichst, dem Gastropodentypus
bei dem die Schale als dorsale Kappe angelegt wird, in die sich der Korper zuriickzieht,
und dem Amphineurentypus, der die Dorsalseite dureh eine Reihe einzelner Kalkplatten
schiitzt. Diese Typen miissen von allem Anfang an getrennt nebeneinander bestanden
haben. Der Molluskentypus ist sprunghaft aus dem Annelidentypus entstanden als Folge
der Schalenbildung; aber nicht mit einer generalisierten gemeinsamen Urform, sondern

sofort mit den verschiedenen Schalentypen.

So innerhalb der Plazentalier: die gedachte Stawmmform der verschiedenen her-
bivoren, carnivoren, iusectivoren, omnivoren, arboricolen usw., Plazentalierreihen konunte
in keiner dieser verschiedenen Richtungen angepaBt sein; dann aber fehlte auch jegliche
Anpassungs- und Entwicklnngs-, ja Lebensfihigkeit. Der Plazentalierbauplan konnte
entweder gar nicht oder nur in diesen verschiedenen Anpassungstypen erscheinen. So
innerhalb der Arthropeden, der Crustaceen, der Stegocephalen und Amphibien usw. Der
Hinweis auf die vorhergehenden Kapitel geniigt. Die Typenneubildung in einer
Periode der explosiven Entfaltung ging unter allen Umstinden sprunghaft
vor sich

Das Befremdliche, das diese Feststellung auf den ersten Blick
an sich hat, besteht nur solange, als man sich einzig die Verhiltnisse
des erwachsenen Tieres vor Augen hilt. Hs verschwindet, sobald
man den gesamten Individualzyklus betrachtet. Der ausgewachsene
Organismus ist fertig, d. h. die Fihigkeit zur Organneubildung,
zu einer Umgestaltung des Korpers geht ihm mehr oder weniger
vollkommen ab. Er ist entweder lebensfihig und pflanzt sich dann
fort, oder er ist nicht lebensfihig und stirbt ab. Anders der erst
im Aufbau begriffene, jugendliche Organismus: die Organe und
Organsysteme sind noch gar nicht oder nur teilweise vorhanden.



293) Explosive Entwicklung 539

lhre Ausgestaltung Im einzelnen ist noch der Umbildung fihig.
Umgestaltung oder auch nur beschleunigte oder verzigerte Anlage
eines einzigen Organs withrend der Entwicklung kann aber unter
Umstinden zu einer grundsitzlichen Umprigung des gesamten
Organismus fihren, so daB schlieBlich ein vollkommen neuartiger
Typus ,sprunghaft® resultiert. Der Ontogenie kommt so zweifellos
grundsiitzliche Bedentung zu fir die Vorginge der Entwicklung.
Vgl. spiter Ontogenic und Phylogenie.

2. Inadaptive Typenneubildung

Wenn wir im vorhergehenden in der Hauptsache von An-
passungstypen sprachen, die in einer Periode der explosiven Ent-
faltung durch sprunghafte Typenneuprigung aus einem Grundtypus
entstehen, so konnte dadurch der Eindruck erweckt werden, als
ob die Typenneubildnng eine gerichtete, als ob eine bestimmt ge-
richtete Anpassung unmittelbare Ursache sei. Wenn schon die
Tatsache der Sprunghaftigkeit des Vorganges im Widerspruch zu
einer solchen Annahme steht — Anpassung kann ja nur zu einer
allmihlichen und langsamen Stirkung oder Reduktion einzelner
Organe fithren —, so zeigt das eindeutig der tatsdchliche Befund.
Denn neben anpassungsfiihigen Typen treten bei jeder explosiven
Entfaltung auch Typen auf, dic nicht anpassungsfihig sind, daher
rasch wieder erléschen und mit wenigen Formen persistieren oder
degenerativ werden. Kin Riickblick auf die in den fritheren
Kapiteln angefithrten Beispiele zeigt dies klar. Hier geniigt es
an die Gruppen der Marrellomorphen, Limulava, Aglaspina, Conu-
larida, Scaphopoda, Ascoceratidae, Antiarchi usw. zu erinneru,

Diese Tatsachen hat ABEL unter der Bezeichnung der ,fehl-
geschlagenen Anpassungen® zusammengefalit, ohne aber die
Bedeutung derselben in ihrer vollen Tragweite zu erfassen. Bei
einer fehlgeschlagenen Anpassung handelt es sich nach den Worten
ABELS um ,eine Anpassung oder Reaktion des Organismus, die
durch die Lebensweise oder Bewegungsart bedingt und provoziert
ist, aber es ist keine gute und anpassungsfihige Anpassung®. Die
Bezeichnungsweise ABELS — sie ist in den vorhergehenden Ab-
schnitten der Einfachheit halber vorldufig festgehalten worden —
geht von dem naehtriglichen Krgebnis aus und greift durch die
Einfiigung des Begriffes , Anpassung“ der Erklirung der Tatsachen’
vor, was durch die Definition noch besonders unterstrichen wird.
Spiter hat denn auch ABEL sich vorsichtiger ausgedriickt, wenn
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er betont, daB die Bezeichnungsweise ,unvorteilhafte Reaktion auf
die Umwelisreize* den Tatsachenkomplex gliicklicher umschreiben
wiirde. Mit dieser nicht so ausgesprochen teleologischen Formu-
lierung, die aber immer noch gleich stark — wenn auch in etwas
weniger einseitig lamarckistischer Richtung — mit dem Versuch
ciner Tatsachenerklirung belastet ist, hat sich AREL der etwas
neutraleren Ausdrucksweise KOWALEWSKYS genihert.
KOWALEWSKY — wohl der erste, der auf derartige Tatsachen
iiberhaupt hingewiesen hat —— ging von der Art und Weise der
Umbildung und Reduktion der Seitenzehen bei den Artiodactylen
aus. Von den Anthracotheriiden ausgehend und diese mit anderen
Artiodactylengruppen vergleichend, fand er, daB diese Reduktion
auf zwel verschiedenen Wegen vor sich gegangen sei: in einen
Fall wurden die seitlichen Metacarpalia zwar stark verkleinert,
behielten aber ihre urspriingliche Stellung in der Artikulation mit
dem Carpus; im andern Fall ging mit der Verkleinerung der seit-
lichen Metacarpalia ein nach der Seite dringen derselben Hand in
Hand, so daf} sie¢ von der Artikulation mit dem Carpus aus-
geschlossen wurden. Wihrend bei dem ersten Modus der Um-
bildung die Kntwicklung und Vergroflerung der mittleren Meta-
carpalia eingeengt blieb, war im zweiten Fall die Maglichkeit einer
VergrioBernng derselben gegeben. Der Umbildungsmodus ist daher
im ersten Fall nur bis zu einem gewissen Punkte steigerbar,
wihrend im zweiten Fall der Entwicklung theoretisch keine Grenzen
gesetzt sind. Wohl ausgepriigte Zweizehigkeit ist daher nur auf
dem Wege der zweiten Gruppe erreichbar: nur diese Gruppe ist
vom Gesichtspunkt des Artiodactylenschemas aus anpassungsfihig,
wihrend die erste Gruppe die reinc Artiodactylenextremitiit nie
erreichen kann, sie ist nicht anpassungsfihig. KOWALEWSKY

unterschied daher einen adaptiven -— anpassungsfihigen —
Modus und einen inadaptiven — nicht anpassungsiihigen —

Modus der Zehenreduktion. Das ist eine vollkommen neutrale Be-
zejchnungsweise, die die Tatsachen in jeder Hinsicht voll umschreibt,
ohne eine Krklarung dafliir zu geben. Im folgenden sei daher diese
Bezeichnungsweise festgehalten.

Wir stellen demnach fest: die in der Phase der explo-
siven HKntfaltung statthabende sprunghafte Typenneu-
bildung ist eine ausgesprochen richtungslose, zufillige:
adaptive und inadaptive Typen treten vollkommen gleich-
wertig nebeneinander auf. Uber ihre Entwicklungs- und An-
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passungsfihigkeit entscheidet erst die Zukunft, die weitere Ent-
wicklung; der Typus selber ist aber ein fiir alle Mal festgelegt;
denn — und das ist das wesentliche — die inadaptiven Typen
verharren ausnahmslos in ihrem Typus, genau, wie die adaptiven.

3. Funktion, Form, Anpassung

Durch die gesamte Deszendenzlehre der modernen Natur-
wissenschaft zieht sich der Streit um die beiden mit den Namen
DARWIN und LAMARCK verkniipften Grundanschauungen, d.h. letzten

indes um die Frage nach dem Primat von Form, bzw. Funktion.
Wenn bei Darwin -— und diese Grundidee ist vor allem von
WEISMANN ausgebaut und nach allen Richtungen durchdacht
worden — die letzte Ursache der Weiterbildung im Organischen,
in zufilligen Abdnderungen des Organismus selber liegt, Abinde-
rungen, die erst sekundir durch Selektion teils ausgetilgt, teils
gesteigert, ,geziichtet* werden, so ist damit der Form eindeutig
das Primat vor der Funktion zuerkannt. Denn Selektion, Auswahl
des Niitzlichen, ZweckmiiBigen, d. h. Anpassungsfihigen kann erst
dann einsetzen, wenn durch Vorhandensein verschiedener Formen
nehenecinander eine Auswahlmoglichkeit geschaffen ist, wie das vor
allem durch GOEBEL betont wurde; die Frage kann nur mehr die
sein, wodurch das zufillige Abindern bedingt ist. Umgekehrt
verkniipft sich mit dem Namen LaMARrRCKs die Vorstellung, dal
die #Hunktion das primire ist und dic Form erst als sekundire
Folge erscheint: Anpassung durch Gebrauch, bzw. Nichtgebrauch,
d. h. Starkung, bzw. Riickbildung von Organen ist die Grundidee.
Wenn die DARWINsche Erklirungsart vorwiegend von der Biologie
vertreten wird, so sind die bAMARCKschen Anschauungen in der
Hauptsache in der Paliontologie verbreitet.

Als roter Kaden zieht sich durch die ganze Paldobiologie
ABELs die Auffassung, daf3 Funktion die primére Ursache sei und
die Form als angepalBt erst sekundire Folge. Und erst neuerdings
hat ABEL dieser Auffassung scharfen, unmifiverstindlichen Awus-
druck gegeben: ,Nur die Weise zu leben, bestimmt die Gestaltung
des Tieres. Nahrung, Bewegung und Ort formen den Korper
allein“. Und in tibereinstimmender Weise hat sich JAEKEL, von
theoretischen Uberlegungen und Voraussetzungen ausgehend, aus-
gesprochen, daB es nimlich undenkbar sei, daf ,in der phyletischen
Morphogenie . .. .. Organe sozusagen auf Vorschufi geliefert

werden“, dall ,jede Kigenschaft einmal funktionell erworben sein
Fortschritte der Geologie u. Palaeontologie. Heft 26 (Beurlen) 35
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muf“, daB fir das ,Problem, ob die Form oder die Kunktion das
primdre sei, nur die Moglichkeit bleibt, die [funktion als das form-
bildende Moment zu betrachten®. Wenn diese Auffassung bei der
Befrachtung und Verfolgnng der einzelnen Stammreibhen selber
tatsdchlich zunfichst als die einzig mogliche erscheint, so ist sie
doch schon dureh POMPECKJS wesentlich eingeschrinkt worden,
wenn ,in der Umformung der Organe durch Gebrauch oder Nicht-
gebrauch, LAMARCKS Hauptgedanke, nur ein Kingehen der Orga-
nismen auf von auben her durch die Umwelt ausgeiibfe Reize
zwingender Art zu sechen® sein soll. Und wenn HENNIG schlieBlich
betont, dafi ,die Fihigkeit des Lebens zur Anpassung viel weniger

darin besteht, aus irgend einem . .. . Bediirfnis heraus neue
Korperteile hervorzuzaubern, als in dem . . . . Vermdgen, die vor-
handenen Organe und Kigenschaften . . . . neuen . . . . Aufgaben

sich dienstbar zu machen®, so ist damit in Wirklichkeit das Primat
der Form vor der Funktion ausgesprochen. Das gleiche hat
neuerdings R. RICHTER eindeutiz an dem Beispiel der Calceola
aufgezeigt: Ks ist nicht ,formerzwungene Funktion“, sondern
yfunktion-erzwingende TForm“, die hier den Fntwicklungsgang
beherrscht.

Ks zeigt sich, daB trotz unbedingter Vorherrschaft lamarcki-
stischer Ideen in der Paldontologie gewichtige Stimmen und Kin-
winde gegen diese bestehen, daBl das Problem Funktion und Form
in keiner Weise als gelost betrachtet werden kann. Die vorliegenden
Krgebnisse der explosiven Kntwicklung und der inadaptiven Typen-
neubildung erlauben es nun, das Problem dahin zu losen, daB
— wenigstens in der Phase der explosiven Kntwicklung — der
Form das Primat zukommt, daff die vorhandene Form
eine bestimmte Funktion vorschreibt, jerzwingt®.

Zunichst die Tatsache der sprunghaften Typenneubildung.
Wenn sich der Typus nicht allméhlich, sondern sprunghaft herauns-
bildet, so ist damit ein Herausbilden desselben durch allméhliche
Anpassung, durch Gebranch oder Nichigebrauch von Organen von
vornherein ausgeschlossen. Die Form tritt plotzlich auf und ist
vorhanden; Anpassung kann, wenn iiberhaupt, erst erfolgen, wenn
ein anzupassender Formtypus gegeben ist. Wenn dariiber hinaus
die Typenneubildung in der Phase der explosiven Enfwicklung
durch unmittelbare Anpassung bedingt wire, so militen die neu
auftretenden Typen durchweg adaptiv sein; inadaptive, nicht an-
passungsfihige Typen kénnten iitberhanpt nicht entstehen.
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Abgesehen von diesen theoretischen Uberlegungen sind es
unmittelbar die Tatsachen, die zur Annahme eipes Primats der
Form flihren. So sei an den Amphineurentypus nnter den Mollusken-
erinnert. Der aus verschiedenen dorsalen Platten bestehende Panzer
erscheint auf den ersten Blick als die gliicklichste Lisung des
Problems, einerseits Schutz fiir die Dorsalseite zu bieten und
anderseits freie Beweglichkeit zu gewihrleisten. In Wirklichkeit
jedoch ist, wie oben gezeigt wurde, bei diesem Schalentypus ein
Schutz des lebenswichtigsten Korperteils, des Kopfes, nur unter
der Voraussetzung moglich, daBl auch der Kopf von einer festen
Kalkplatte bedeckt wird, dafl dieser mithin seine eigentliche Funktion
aufgeben mufl, was eine Aufgabe der freien Beweglichkeit zur
Folge hat. Auf der andern Seite ist aber die Schale, eben da sie
nicht einheitlich ist, auch kein unbedingt zweckmiifiger Schutz bei
stillsitzender Liebensweise. Die Schale kann somit weder als An-
passung an kriechende, noch als Anpassung an stillsitzende Lebens-
weise enistanden sein. Vielmehr hat der einmal und primir vor-
handene Schalentypus sekundir die charakteristische, stillsitzende
Lebensweise erzwungen. Die Aunpassung ist die Folge des Schalen-
typus. Die Funktion folgt ans der Korm.

Oder die Cephalopoden! Die primire Ausgangsform war
benthonisech und besaf einen normalen KriechfuB. Der Typus der
gekammerten Schale erzwang erst sekundir den Ubergang zn nek-
tonischer Liebensweise, die Funktion des urspriinglichen Kriech-
fufies als Schwimmorgan. KEbenso wie der Schalentypus der zwei-
klappigen Lamellibranchier Umbildung und Anpassung zu limno-
benthonischer Lebensweise zur notwendigen Folge hatte, wihrend
der umgekehrte Weg in jeder Hinsicht undenkbar ist. — Die
Weichhiutigkeit der von weichhiutigen Natantiern abstammenden
Thalassiniden und Paguriden ist die Voraussetzung, auf der allein
die Anpassung und Lebensweise dieser Gruppen verstindlich ist,
wihrend der umgekehrte Weg, daBl ein kriftiger Panzer vorhanden
war, der verloren ging, nachdem die Paguriden sich in fremden
Schalen verkrochen haben usw., undenkbar ist, wie oben gezeigt
wurde. — Das Vorhandensein von Pleuren-ihnlichen Aunsstiilpungen
an den Segmenten, die 'als Tragschirme gewissermafen verwandt
werden konnten, ist, wie HANDLIRSCH und STEINMANN richtig
betonten, die Voraussetzung fir die fliegende Lebensweise und
die Flitgel der Insekten; unmdoglich ist es, daB die Insekten-
fliigel allmiihlich entstapden sind aus Versuchen zu fliegen. Uber-

35%
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all ist, genau so cindeutig wie bel dem von R. RICHTER analy-
sierten Beispiel von Calceole, der Formtypus das Primére, die
Funktion das Sekundire.

Oder die verschiedenen Umbildungsmodi der Wirbelsiiule von
dem embolomeren Stadium aus. Nur der gastrozentrale und der
notozentrale Wirbeltypus schaffen die Moglichkeit einer Wirbel-
siule, die den Rumpf zu tragen vermag und damit sekundiir zur
IEmporhebung des Korpers tber den Boden fithrt, d. h. eine reiche
Entwicklung der Extremititen und eine vielseitige Anpassung zur
Folge bat: der rhachitom-stereospondyle und der pseudozentrale
Wirbeltypus dagegen halten im Prinzip an der Grundgliederung
der embolomeren Wirbelséiule fest, geben somit diese Moglichkeit
nicht; dieser Formtypus erzwingt daher unbedingte Festhaltung
der amphibischen liebensweise. -—— | Kin sehr geringes Gewicht
war Yorbedingung zum Erwerb des Flugvermogens. Hohlknochen
und Dinnwandigkeit des Skeletts konnten nicht erst von Flug-
sauriern und Vogeln erworben werden. Sie waren in einer Saurier-
gruppe der Trias entstanden und damit erst bot sich der Ent-
wicklung itiberhaupt eine Moglichkeit dar, sich das Luftmeer
als Bewegungsraum nutzbar zu machen® (HENNIG). Auch hier
-— die Beispiele lieflen sich leicht vermehren — ist der Formtypus
das Primire, die Funktion die Ifolge.

Hier mag bemerkt sein, dafl auch GOEBEL auf Grund seiner
reichen experimentellen und morphologischen Krfahrung in der
Botanik hinsichtlich der Pflanzen zu dem gleichen Krgebnis ge-
langte: es ist das Prinzip der Ausniitzung oder der indirekten
Anpassung. Zur [lustration sei eine charakteristische Stelle be-
treffend die kleistogamen Blitten angeflithrt: ,Wir haben stets zu
unterscheiden zwischen den &dulleren Bedingungen, welche eine be-
stimmte Reaktion der Pflanzen auslosen, und zwischen dem Nutzen,
welchen diese Reaktion gewihrt. Die kleistogamen Bliiten stellen
einen weiteren Beleg fiir den Satz auf, daf eine Reaktion auf
duBBere Kinflisse fiir die Pflanze vorteilhaft sein kann auch da,
wo zwischen diesen Kinfliissen und Faktoren, welchen diese Re-
aktionen ,angepafit® sind, keine direkte Beziehung besteht. Auch
solche Pflanzen bringen kleistogame Bliiten hervor, welche diese
durchaus nicht notwendig haben. Fiir manche Pflanzen aber ist
die Fihigkeit, kleistogame Bliten zu bilden, deshalb von so groBer
Bedeutung geworden, weil die chasmogamen bel ibhnen nicht regel-
miBig Samen ansetzen. Das Verhiltnis ist aber hier umgekehrt
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als es gewohnlich betrachtet wird: die kleistogamen Bliiten freten
nicht auf weil die chasmogamen keine Bliiten ansetzen, sondern
die Samenbildung in diesen kann unterbleiben, weil kleistogame
Bliiten vorhanden sind“.

Zusammenfassend erkennen wir, daf in der Phase der
explosiven Entwicklung die Typenneubildung sprunghaft er-
folgt, daB adaptive und inadaptive Typenneubildung gleichwertig
nebeneinander stehen, dafl schlieBlich die Typenneunbildung
nicht Folge einer bestimmten Anpassung, nicht Folge
der Funktion ist, sondern daB die Korm die gegebene
und primire Grundlage weiterer KEntwicklung und An-
passung darstellt. Das Problem liegt in der ¥rage nach den
Ursachen der Formbildung.
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B. Orthogenese
1. Begriff und Bedeuntung der Orthogenese. Historisches

Der durch TH. KiMER (1897) ausfiibrlich begriindete Begriff
der Orthogenese, des Gesetzes ,der bestimmt gerichteten KEnt-
wicklung®, der ,Tatsache, daBl das Abidndern der Lebewesen ganz
gesetzmidBig nach wenigen, bestimmten Richtungen geschieht®, ist
Ausdruck dessen, ,daf die Artbildung in letzter Linie unabhingig
vom Nutzen geschieht, daf sie auf gesetzmiBigen . .. .. Um-
inderungen beruht, deren Ursache in der physiologischen Arbeit
des Korpers auf Grumd von dessen Konstitution und in deren Be-
einflussung durch die physikalischen Mittel der AunBenwelt gelegen
ist“.  ,Jede Entwicklungsrichtung ist nichts als Ausdruck or-
ganischen Wachsens, welches ich als die Ursache der allmihlichen
Umgestaltung der Lebewelt bezeichne, als die Ursache alles Ab-
dnderns und als die letzte Ursache aller Artentfaltung®. , Uberlege
ich zasammenfassend alle Tatsachen, welche sich iiber die Be-

deutung bestimmter Kntwicklungsrichtungen . . . . . ergeben, so
dringt sich mir der SchluBl auf, daB alle . . . . . Lebewesen als
Bildungen aunfgefalit werden miissen, welche . . . . . . . nichts sind

als der Ausdruck von Summen von bestimmten Entwicklungs-
richtupgen®. ., KEs ist seclbstverstindlich, dafl der Kampf ums Da-

sein . . .. die verschiedenen Kntwicklungsrichtungen . . . . be-
einflussen kann, . . . . indem die Zuchtzahl nur die zweckmiBig

gebildeten, bzw. die nicht unbedingt schidlichen Formen bestehen
1aBt«. Aus diesen Zitaten ergibt sich, dafl ErMEr der Orthogenese
eine ganz unbedingt zentrale Stellung in der organischen KEnt-
wicklung zuerkannte, daB sféimbliche Tatsachen auf dieses cine
Grundprinzip zuriickgefithrt wurden, dafi aber letzten KEndes die
Gritnde der Orthogenese in physiologischen Beziehungen gesucht
werden. Wie hoch Emvmr gerade die physiologische Seite seiner
Hypothese einschitzt, geht am besten aus der Wichtigkeit hervor,
die er den Temperaturversuchen iiber Firbung von Schmetterlingen
zuschreibt.
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Diesen von EiMER klar formulierten, vor allem an Farbmustern
von Schmetterlingen gewonnenen HFeststellungen Kntsprechendes
ist auch schon vorher gelegentlich ausgesprochen und erkannt,
freilich nicht so grundsitzlich in den Mittelpunkt des gesamten
Entwicklungsgeschehens geriickt worden. So spricht schon 1894

. NAEGELI von einem ,Progressionsprinzip“, das das ,Beharrungs-

gesetz im Gebiet der organischen Entwicklung® darstellt. ,Sowie
die Entwicklungsbewegung einmal im Gange ist, so kann sie nicht
5 B D ’

stille stehen und sie muf in ihrer Richtung beharren“. Und schon

1888 hat DODERLEIN auf Grund von Kntwicklungsreihen fossiler
Singer klar das gleiche Prinzip ausgesprochen, dafll ndmlich die
organische Kntwicklung charakterisiert sei durch ein auffilliges
Beharrungsvermogen bei einer einmal eingeschlagenen Kntwicklungs-
richtung. Ja, DODERLEIN wies sogar schon daraul hin, daB diese
biologische Triagheit, dieses Beharrungsvermigen so weit gehe,
dall Spezialisationsrichtungen sich weit tber das MaB des Zweck-
mifigen hinausentwickeln, so z. B. bei dem Gebil von Smilodon
und vom Mammut. Die nur kurz gefaBie Mitteilung DODERLEINS
ist — das sel schon hier bemerkt, e¢s wird darauf zuriickzokommen
sein — von ganz besonderer Bedeutung hinsichtlich der Erkiarung
und des Wesens dieser Krscheinung.

Diese (Gedankengiinge — zwar vielfach angezweifelt — kehren
doch immer wieder, insbesondere in der mehr historisch einge-
stellten Palaeontologie. So kann POMPECKJI von dem ,konservativen
Prinzip der Beharrung® sprechen, das sich darin ausprigt, daf
der ,einmal eingeschlagene Weg einer Kntwicklung oder Um-
formung so lange als moglich beibehalten wird“. Und HENNIG
erkennt in dem ,Gesetz der Wachstumssteigerung® eine einseitig
gerichtete, zwangsmillig ablaufende Steigerung . . . ., ohne daf
dabei ein irgendwie in Betracht kommender Vorteil fiir die be-
treffende Tier- oder Pflanzengattung ersichtlich wire“. Das gleiche
Prinzip letzten Endes ist es, wenn ROSA ,eine progressive Re-
duktion der Variabilitit® mit der Artbildung in Zusammenhang
bringt oder wenn KOKEN von einer ;eingeschrinkten Variations-
fihigkeit“ spricht.

Wihrend in all diesen IPallen die Orthogenese zwar als
wesentlicher Faktor der Entwicklung erkannt wurde, aber doch
nicht in der extremen Form wie bei KAMER in den Mittelpunkt
alles KEntwicklungsgeschehens gestellt war, hat neuerdings ABrL
- ansgehend von der ausgesprochen orthogenetisch ablaufenden
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Entwicklung der Pferde — diesem Tatsachenkomplex wieder eine
ganz zentrale Stellung zuerkannt und sich damit im Prinzip wieder
ganz auf den Standpunkt Eimurs gestellt, allerdings auf rein
lamarckistischer Grundlage. Trotzdem glaubt ABEL den E1MERschen
Begriff aufgeben zu sollen; es wird fir die in Krage stehenden
Tatsachen der Begriff des .biologischen Trigheitsgesetzes®
aufgestellt unter Berufung auf die Prioritit NAGELIs und unter
Umgehung des DODERrRLEINschen Prinzips des organischen Be-
harrungsvermdgens. Durch Einfiithrung dieses Begriffes sollen die
Tatsachen ,erklirt® werden, indem die organische Kntwicklung
gewissermafBen anf das Prinzip des Triigheitsgesetzes in der Physik
zurilckgefithrt wird. Wenn ABEL auch die Krscheinungen des ,bio-
genetischen Grundgesetzes® durch sein Trigheitsgesetz erkliren
will, so greift er hierin sogar noch iber die iMERsche Orthogenese
hinaus; in Wirklichkeit dirfte damit allerdings Ursache und Wirkung
verwechselt sein (vgl. Kap. Ontogenie und Phylogenie). Berechti-
gung, den Aunsdruck Orthogenese dorch einen neuen zu ersetzen,
besteht demnach in keiner Weise. Im vorliegenden Fall ist ein
solches Vorgehen auflerdem unzweckmiiBig: denn wihrend Ortho-
genese ein vollkommen neutraler Ausdruck ist, der cine Tatsache
bezeichnet, ist der Begriff ,biologisches Trigheitsgesetz® ein Er-
klirungsversuch; eine Tatsache durch einen solchen zu bezeichnen,
ist aber ein giinzlich unzulissiges Vorgehen.

Ks ist daher unbedingt an der alten KInmMERschen Bezeichnurig
festzuhalten. Der Begriff der Orthogenese als bestimmt gerichteter
Entwicklung geht aus diesen historischen Bemerkungen eindeutig
und klar hervor.

DaB orthogenetische Entwicklung eine hinfig vorkommende
Form der Weiterbildung darstellt, ist unbestreitbar; es sei an das
ABkLsche Beispiel der Pferde erinnert, an die Umbildung des
Elefantengebisses, an die Kntwicklung der Palinwra—Brachyura
unter den Dekapoden, an die Entwicklungsreihe Orthoceratiden—
Belemnoideen—-Sepioideen, an die Kntwicklung der Proherpocheliden
und der Herpocheliden usw. Die vorhergehenden Kapitel zeigen die
immer wiederkehrende Tatsache klar. Weniger eindeuntig ist die
Bedeutung der Orthogenese fiir das gesamte Entwicklungsgeschehen.

Nach EIMER und ABEL ist Orthogenese die einzige Form
der Entwicklung, unter die sich simtliche anderen Krscheinungen
unterordnen lassen. Diese Appahme ist nicht richtig. Ortho-
genese — auch in der ABELschen Fassung — bedeutet ja einzig
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und allein bestimmt gerichtete Weiterbildung eines vorhandenen
Anpassungstyps. Auch ABEL setzt den Grundtypus der Pferde
ja schon voraus. HKs ist keine Moglichkeit, aul dieser Basis ver-
schiedenartige, divergierende Anpassungstypen aufeinander zuriick-
zufithren. Die einzig mogliche Konsequenz ist die Auffassung, die
STEINMANN entwickelt hat. Wiahrend ABEL diesen inneren Wider-
spruch nicht erkannt hat, sah sich EIMER gendtigt, um ihm zu
entgeben, verschiedene Hilfshypothesen einzufiihren (Epistase,
Genepistase, Halmatogenese). Auch die Tatsache der Orthogenese
fithrt damit wieder auf die im vorhergehenden Kapitel besprochene
»explosive Kutwicklung® zuriick.

Das Wesen der Orthogenese erhellt am besten aus den Ge-
setzmiBigkeiten der Entwicklung, die damit verkniipft sind.

2. Der Zwangsablauf orthogenetischer Entwicklung

DaBl jede orthogenetische Stammreihe in sich zwangsmilBig
ablauft, dal mit andern Worten ein einmal vorhandener Formtypus
als unabinderliche Tatsache gegeben ist, zeigt zuniichst die Tat-
sache der auf-, bzw. abstcigenden Kntwicklung. Solange
man die Entwicklung nur unter dem Gesichtswinkel der Biologie
sah, glaubte man freilich nur aufsteigende Reihen feststellen zu
konnen, ohne den Widerspruch zu merken, der zwischen diesem
» vervollkommnungsprinzip® mit dem Menschen als Krone der Ent-
wicklung und der ,mechanischen“ Deutung der organischen Hnut-
wicklung besteht. Hs war das Verdienst JAEKELs, daB auch die
Tatsache absteigender Entwicklung in den Bereich der Diskussion
gezogen wurde. Das Grundbeispiel JAEKELS, das Knorpeligwerden
des urspriinglich knéchernen Innenskeletts primitiver Vertebraten
(Cyclostomen, Selachier, Crossopterygier), ist durch STENSJO ein-
deutlg bestiitigt worden. Die fritheren Kapitel erweitern das Tat-
sachenmaterial in dieser Hinsicht betrichtlich: wir konnten zeigen,
daB die Stegocephalen und Amphibien gegeniiber den gastrozentralen
Tetrapoden ecine absteigende Entwicklung durchmachen. Wir er-
kannten, daf die auf dem Mysisstadium stehenden Kucyphiden und
Penaeiden (mit Exopodit im adulten Stadium) nicht primitiv sind,
sondern dafl sie durch absteigende Entwicklung zustande gekommen
sind. Ebenso zeigte sich, dall der Blattfulb der Phyllopoden nicht
aus den Parapodien der Anneliden hervorgegangen ist, sondern
durch Riickbildung, also absteigende Entwicklung aus dem -nor-
malen vielgliedrigen Spaltfull der Trilobiten und Malacostraken.
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Das Teblen eines Karapax bei den Arthrostraken erwies sich als
sekundiire Reduktion. Die rezente Nebalie ist in vicler Hinsicht
primitiver geworden als ihre palidozoischen Vorliufer (Nahecarida).
Die aplacopboren Amphineuren haben mit der Schale auch die
Kiemen und den Kriechfuf fast ganz verloren, auch dies eine deut-
lich absteigende Entwickiung; letzten Endes stellen die Amphi-
neuren in jhrer Gesamtheit und die Lamellibranchier dadurch, dafi
sie trotz Vorbandensein eines Kriechfulles eine frei kriechende
Lebensweise aufgeben, gegeniiber den iibrigen Mollusken eine ab-
steigende Entwicklungsgruppe dar, vom Gesichtspunkt der Mollusken-
organisation aus betrachtet, wie auch die Fische in ihrer Gesamt-
heit wie JAEREIL betonte, darch die weitgehende Reduktion der
Extremititen und die Reduktion der Lunge zur Schwimmblase.
s zeigt sich, dafl absteigende Entwicklung in der organischen
(ntwicklung von ausschlaggebender Bedeutung ist.

Diese Tatsache entspricht der adaptiven, bzw. inadaptiven
Typenneubildung in der Phase der explosiven kintwicklung. Adap-
tive T'ypen machen durchweg eine aufsteigende HEntwicklung duarch,
wahrend naturgemif die inadaptiven Typen nur degenerativ werden
konnen, d. h. eine absteigende Entwicklung durchmachen oder aus-
sterben miissen, sofern nicht der Ubergang zu einem adaptiven
Formtypus moglich ist. Diese Moglichkeit isf aber in keinem der
zahlreichen Fille verwirklicht — denn die Tatsache, dafl ein in-
adaptiver Typus trotz oder wegen seiner absteigenden Entwicklung,
die ihn auf eine tiefere Organisationsstufe fithrt, eine reiche Int-
wicklung durchmacht, wie die Fische oder die Lamellibranchier,
kann in keiner Weise in dieser Richtung umgedeutet werden. Es
folgt daraus, dafl die orthogenetische Hntwicklung unbe-
dingt zwangsmifig abliuft und unter allen Umstinden
an den gegcbenen Formtypus gebunden ist, daB sie den-
selben nie verlassen kann.

Dies wird weilterhin noch bestitigt durch die vielfach ge-
machte und beschrichene Beobachtung der Uberspezialisierung.
Kine einmal eingeschlagene Entwicklungsrichtung wird starr bei-
behalten und entwickelt sich geradlinig weiter, selbst wenn duarch
diese Weiterbildung die Anpassung in ihr Gegenteil umschligt
und unzweckmiBig wird. So sei an den Canin von Smilodon, an
den Stofizahn bei den Klefanten, an das Geweth der Cerviden usw.
erinnert. In diesemn Zusammenhang ist auch dafl Gesetz der
Wachstumssteigerung zu nennen: auch hier i{ibersteigert sich
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die Entwicklung, wie aus zahlreichen, viel genannten Beispielen
bekannt ist, bis zur ausgesprochenen Unzweckmifigkeit.

Noch klarer ergibt sich diesc Tatsache aus der Beobachtung
der Parallelentwicklung. KEine ganze Reihe von Beispielen hat
peuerdings SCHINDEWOLF zusammengestellt. Das Beispiel der
Pferde ist bekannt, bel demen sich der einzehige Typus auf min-
destens drel verschiedenen Stammreihen herausgebildet hat. Das
gleiche zeigen auch die brachyuren Dekapoden: denn der hihere
Brachyurentypus hat sich anf verschiedenen Linien nebencinander
herausgebildet; so ist der catametope Typus sowohli von den
Dromiaceen aus (Ocypodiden), wie auch von den Xanthiden aus
(Grapsiden) entstanden. Der Typus der Xanthiden wird innerhalb
der Oxystomen von den Callapiden, innerhalb der Dromiaceen von
den Dromiiden erreicht. Auf verschiedenen Wegen, unabhingig
voneinander kommen die natanten Dekapoden, die Dichelopoden
und die Schizopoden zu einem so weit gehend tbereinstimmenden
Typus, daf man diese Gruppen unmittelbar aneinander anschlof.
Jeder Formtypus hat eben nur bestimmte Umbildungs-
moglichkeiten; die Umbildung ist zwangsliufig auf ein -
durch den zugrunde liegenden Typus bestimmtes End-
stadium gerichtet.

Die Tatsache des Zwangsablaufes in der orthoge-
netischen Umbildung ist der grundsitzlichste Unter-
schied der Orthogenese gegeniiber der cxplosiven KEnt-
faltung, der mehr oder weniger unbeschrinkte Form-
bildungsmoglichkeit zukommt.

3. Progressive Reduktion der Variabilitit

Das von D. Rosa aufgestellte Prinzip der progressiven Re-
duktion der Variabilitdt ist in dieser Formulierung nicht sehr
gliicklich umschrieben; denn in Wirklichkeit erkennen wir bei-
Verfolgung aussterbender Stammreihen, dafl kurz vor dem end-
gliltigen Erloschen die Variabilitit gesteigert wird, wie das
O. ABEL am Beispiel der Mixnitzer Hohlenbéiren und der Gattung
Furkinodelphis aus dem Obermiozin klar zeigen konnte, wie das
auch durch das Verhalten der Mammute in der spiteren Diluvial-
zeit nach den Untersuchungen SOERGELS bewiesen wird und wie
sich das ganz &hnlich in zahlreichen analogen Fillen ergibt, so
sei an die durch KOKEN .aufgezeigte enorme Variabilitit wvon
Worthenia in der Trias erinnert, mit der die Gattung erlischt, oder
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an die in der Kreide so enorm gesteigerte Formenfiille der Lyto-
ceratiden. PLATE hat daher die Rosasche Formulierung durch ein
sesetz derfortschreitend verminderten Kvolutionsbreite®
ersetzt, einen Ausdruck, den ABEL als ,Gesetz der fortschreitend
verminderten Evolutionsmoglichkeit® modifiziert sehen mochte.

In dieser Formulierung — und zwar diirfte die PraTesche
die richtigere sein — (rifft das RosAsche Prinzip fir sdmtliche
orthogenetische Stammreihen zu. So 1Bt der Entwicklungsgang
der Dromiaceen erkennen, dafl die Homolodromiiden des Jura noch
eine recht grofie Kvolutionsbreite besitzen, indem von hier aus die
Prosoponiden, Homoliden, Dynomeniden und die Ocypodiden aus-
strahlen, wihrend im Verlauf der weiteren Fntwicklung eine
immer stirkere Kinengung der Kvolutionsbreite statthat, so daf
in der Oberkreide nur noch die Familie der Dromiiden neu aus
den Homolodromiiden entsteht. Die Evolutionsbreite der silurisch-
devonischen Aviculiden ist eine ungleich groflere als im Mesozoikum,
und im Tertidir und der Gegenwart hat eine wesentlich fort-
schreitende inengung stattgefunden. Wihrend bel den primitiven
Pectiniden Anpassung an festgewachsene Lebensweisc den Spondy-
lidentypus hervorbringt, fuhrt eine solche Anpassung bei héher
differenzierten Pectiniden nar noch zum Velopecten- nund Hinwites-
Typus. Kbenso bei dem pachyodonten Heterodontentypus, der mit
den Isocardiiden in der Trias einsetzend, im Jura und der Kreide
(Chamiden, Capriniden, Rudisten) noch eine gewaltige Evolutions-
breite besitzt, die von der Oberkreide an rasch eingeengt wird.
Das gleiche zeigt die vom Untersilur an konstant abnehmende
Formenfiille, der Trilobiten. In fast schematischer Deutlichkeit
ergeben die Zusammenstellungen v. HUENEs iiber die Ichthyo-
saurier fiir diese Gruppe dasselbe Bild einer sich von der Trias
an konstant vermindernden FKvolutionsbreite. So kehrt dieses
Prinzip auch innerhalb der Entwicklung der diapsiden Reptilien
ausnahmslos wieder. Und wenn bei den canociden Carnivoren die
omnivore Anpassungsrichtung in den fritheren Entwicklungsstadien
noch zur Herausbildung des Ursidentyps fihrt, so bleiben die omni-
voren Vertreter der spiteren Entwicklungsstadien durchaus im
Rahmen des Canidentypus.

Am deutlichsten aber erhellt dieses Rosasche Prinzip aus
der Tatsache der Iterativbildungen. Schon KOKEN, der ja
auf Grund seiner Erfahrungen an Gastropoden diese Tatsache
-erstmals feststellen konnte, erkannfe, daf sich in dem ,Prinzip
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der iterativen Entwickelung gleichzeitig® auch das ,der eingecengten
Variations-Moglichkeit® ausspreche. Und tatsiichlich bedeutet ja
auch Tteration, d. h. die Tatsache, daBl gleiche Formen immer
wiederkehren, im Grunde genommen nichts anderes, als dafi die
Evolutionsbreite auf ein ganz bestimmtes MaB cingeschrinkt ist.
Dem entspricht es, daBl in den orthogenetischen Stammreihen
Iterationen nicht von Anfang an auftreten, sondern erst von einem
bestimmten [ntwicklungsstadium an. So zeigt der Worthenia-Typus,
das Grundbeispiel KOKENs Iterationen erst vom Karbon ab, und
innerhalb der Gattung Pleurotomaria treten solche erst vom Perm an
auf (iterative Wiederkehr des anglica-Typus und des reficulata-
Typus), wihrend beide Gattungen bis ins Silar zuriickreichen. Bei
den Pectiniden scheinen eigentliche Tterativbildungen erst mif dem
Jura zu beginnen. Bel den devonisch-permischen Ammoniten spielen
solche lange nicht die gleiche Rolle, wie bel den jurassisch-kre-
tazischen. Tnnerhalb der Brachyuren treten lterationen — ent-
sprechend der Jugendlichkeit der Gruppe — sehr stark zuriick
und sind bezeichnenderweise mit Sicherheit allein bei der dltesten
Abteilung, bei den Dromiaceen in der iterativen Wiederholung des
Dynomeniden-Typs durch die Dromiiden, erkennbar, wihrend bei
den viel ilteren Tricheliden die Proherpocheliden und die Herpo-
cheliden eine eindeutige Iteration darstellen. Innerhalb der jugend-
lichen Plazentalier fehlen Iterationen noch vollkommen.

Daraus ergibt sich, dal} neben dem Zwangsablauf der Hnt-
wicklung die Orthogenese durch die Tatsache charakterisiert wird,
dal mit fortschreitender Kntwicklung der einer ortho-
genetischen Reihe =zugrunde liegende Typus immer
weniger plastisch wird, um schlieBlich mehr oder weniger
starr, determiniert zu werden.

4. Irreversibiltiit

»Liévolution est irreversible®; dieses von DoOLLO 1893 aus-
gesprochene und durch zahlreiche Kinzelfille belegte Gesetz ist
vor allem durch ABEL verschiedentlich besprochen und insofern
priziser gefafit worden, als ABEL betont, dal ,ein ginzlich ver-
schwundenes Organ niemals wiederkehrt“. ,Gehen bei einer An-
passung an eine neue L.ebensweise Organe verloren, die bei der
fritheren Lebensweise einen hohen Gebrauchswert besafllen, so ent-
stehen bei der neuerlichen Riickkehr zur alten L.ebensweise diese
Organe niemals wieder; an ihrer Stelle wird ein Ersatz durch
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andere Organe geschaffen“. In gleicher Richtung geht die An-
sicht von HENNIG, der die Irreversibilitit zu einer , Unwieder-
bringlichkeit der Organe® abschwiichen mochte, da eine Riickkehr
zu einer fritheren, spiter verlassenen Lebensweise hiufig statt-
habe, nur dafB eine solche Riickkehr stets aul anderem Wege er-
folge. ABEL brachte dann 1924 die Irreversibilitit mit seinem
Trigheitsgesetz in Beziehung und fiihrte dies 1928 im einzelnen
aus, indem er die lrreversibilitit ebem durch das ,biologische
Trigheitsgesetz“ dadurch zu erkliren suchte, daf jede Neuan-
passung analog den Prinzipien der Mechanik ,auf dem Wege des
kleinsten Widerstandes“, d. h. anter moglichster Festhaltung der
vorhandenen Organisation erfolgen soll. Kine dhnliche Auffassung
duBerte 1925 auch POMPECKJ: ,,Und es ist im wesentlichen auch
dasselbe“ -— wie das ,konservative Prinzip der Beharrung® -—
,was DOLLO als sein Gesetz von der Nichtumkehrbarkeit der KEnt-
wicklung ausgesprochen hat«.

(Grundsitzlich andere Wege ging R. RICHATER, dem ,die Zu-
fallsregeln bereits eine geniigende Krklirung® fir die Irreversibili-
tit bieten. ,DOLLOs Gesetz bedeutet fiir uns nur die Verneinung
einer von vornherein micht wahrscheinlichen Hrwartung, namlich
dieses: Im Formenspiel der organischen Natur ist ein die Zufalls-
regeln durchbrechendes Ausnahmegesetz notwendiger Rickliufig-
keit nicht bekannt®. Unabhingig davon kam MEz zu der iber-
einstimmenden Auffassung: Angenommen, ,daf auch nur 100....
kleinste Teilchen das Fiweifmolekill ausmachen sollen und daB
dieselben . ... In irgend ecine andere Anordnung gekommen seien,
so lehrt uns die Wahrscheinlichkeitsrechnung, daff wir, angesichts
der Zahl der vorhandenen Moglichkeiten von 35!, dieses System
von nur 100 Einzelteilen jede Sekunde einmal schiittelnd, nicht in
10 Frillionen Jahren wieder zu der urspriinglichen Lagerung zu-
riickkommen. Die Wahrscheinlichkeit der Reversibilitit ist also
schon hier, noch viel weniger beim Chromatinmolekit], fiberhaupt
nicht gegeben®.

Demgegeniiber wollte FEJERVARY das Gesetz der Irrever-
sibilitdt soweit einschrinmken, daf volle Irreversibilitit nur dann
gelte, wenn die betreffenden Organe ,auch im Lauf der biogenetischen
Rekapitulation nicht mehr erscheinen“. Die verschiedenen KEin-
winde und Tatsachen, die gegen die Irreversibilitit sprechen, sind
von FEJERAVRY zusammengestellt worden, so daf hieranf nicht
eingegangen werden muf.
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Welche Bedeutung kommt diesen IKinwidnden zu? Sie lieflen
sich leicht vermehren: so zeigt die Ausbildung der Augenstiele
bei Cocloma eine ausgesprochcene Kntwicklungsumkehr, indem bei
Cocloma eine starke Verlingerung derselben in ocypodidenihnlicher
Weise statthat, bei den Abkommlingen von Coeloma (Paracoeloma
und Geryon) wird der urspriingliche Zustand eines nur kurzen
Augenstiels wieder herausgebildet und sekundir folgt schliefilich
auf das Paracoeloma-Stadium in Pseudocoeloma wieder ein Stadium
mit verlingerten Augenstielen: also sogar eine doppelte Ent-
wicklungsumkehr. So bedeutet Baculites eine Riickkehr zum
Orthocerasstadium; die Kreideceratiten stellen eine Riickkehr zum
Ceratitenstadium dar. Tm orthoneuren Nervensystem der opistho-
branchiaten Gastropoden werden nach einem chiastoneuren Durch-
gangsstadium die urspriinglichen Symmetrieverhiltnisse wieder-
hergestellt, das gleiche gilt fiir die Kiemenlage der Opisthobranchier.
Fir all diese Fille, die sich 'leicht vermehren lieBen, gilt das
gleiche, was in der Diskussion zu dem Vortrag von FEJERVARY
durch JAEKEL und VERSLUYS zum Ausdruck gebracht wurde: es
ist nie eine vollstindige und unbedingte Reversion (VERSLUYS)
und es ist vor allem stets nur eine Reversion der dufleren Korper-
form (JAEKEL). Das zeigen besonders deutlich die Cephalopoden,
das trifft aber auch fiir simtliche anderen Fille zu: so, wm nur
einen Fall zu nenunen, bedeutet die Orthoneurie der Opisthobranchier
nicht eine Riickkehr zu primitiven, urspriinglichen Verhiltnissen,
sondern ist bedingt durch eine stirkere Konzentration der einzelnen
Ganglien, also durch eine Hoherentwicklung! Da aber hinsichtlich
der Liebensweise und der dufleren Korperform tatsichlich eine Knt-
wicklungsumkehr statthaben kann (vgl. aulber den angefilhrten
Beispielen auch die Entwicklung der Schildkroten und der Lage
der Bauchflossen bei den Fischen), so kann das Gesetz der Irre-
versibilitit nur in der eingeschrinkten Formulierung HENNIGS, mib
der inhaltlich auch Apgl iibereinstimmt, gelten. In diesem Umfang
gilt es aber unbedingt, wie ja schon so vielfach gezeigt wurde, daf
eine nihere Beweisfithrung an dieser Stelle unterbleiben kann.
Von Bedeutung in unserm Zusammenhang sind aber die Kr-
klirungsversuche, vor allem die von R. RICHTER und ME7Z. Die
Erklirung, die von R. RICHTER gegeben wurde, steht und filit
mit der Annahme der Orthogenese. Denn mit der bestimmt ge-
richteten Entwicklung, der Orthogenesis, steht die Zufallserklirung
in scharfem Widerspruch. In einer bestimmt gerichteten Ent-
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wicklung — daBl an einer solchen kein Zweifel sein kann, geht
aus dem vorhergehenden zur Geniige hervor — kann der Zufall
hichstens eine ganz untergeordnete Rolle spielen, kann zum
mindesten in keiner Weise maBgebend sein. Das gleiche gilt fir
die Beweisfithrung MEz. AuBerdem kommt hier noch zu, daff die
Beweisfithrung auf einer unbekannten Grofle aufgebaut ist: wir
wissen noch kaum etwas iiber die Konstitution des lebenden Ki-
weiles. Immerbin kann man wohl heate schon sagen, daf} far
die Umwandlungsmoglichikeiten der Kiweifimolekile die Gesetze
der \Wahrscheinlichkeitsrechnung nicht in Anwendung gebracht

werden konnen, daf vielmehr auch hier — wie in der gesamten
Chemie — bestimmte Gesetzmifiigkeiten die Neubildung von Ver-

bindungen beherrschen und einschrinken.

Die lrreversibilitit ist somit eine typische Charaktereigen-
schait orthogenetischer Entwicklung, die unmittelbare Folge des
Zwangsablaufes der Orthogenese. Dariiber binaus aber erlaubt
dieses Gesetz die Feststellung, daBl die Orthogenese nicht nur
zwangsliufig innerhalb des bestimmten Grundtypus ver-
harrt, sondern daB die Entwicklung orthogenetischer
Reihen unbedingt vorwirts schreitet, dafi keine riickliufige
Entwicklung moglich ist. ,Die Orthogenesis ist der Ausdruck des
organischen Wachsens, der Organophysis“ (KIMER); sie ist eben
als solche irreversibel, wie ,die individuelle {(ontogenetische) Hvo-
lution irreversibel ist* (FEJERVARY).

Zusammenfassung. Bestimmt gerichtete, orthoge-
netische Entwicklung setzt ausnahmslios ein nach der
Phase der explosiven T'ypenneubildung. Die Orthogenese
verlduft stets zwangsmifBig innerhalb des durch den —
adaptiven oder inadaptiven — Grundtypus gegebenen Rahmens
(auf- und absteigende Entwicklung, Uberspezialisierung, Parallel-
entwicklung)., Die Plastizitit des Grundtypus nimmt im
Verlauf der Orthogenese konstant ab (Iterativbildungen).
Orthogenese ist stets eine Weiterbildung des Grundtypus,
Organophysis Emaurs (Irreversibilitit).
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C. Ontogenie und Phylogenie

1. Historiseh-kritische Vorbemerkungen

Die Phylogenie, die Stammesgeschichte, besteht nicht aus
einer liickenlosen Abfolge fertiger Individuen, sondern ist dadurch
unterbrochen, dafl jedes Individuum als Fi auf dem KEinzellen-
stadium beginnt. Die Phylogenie ist eine Abfolge von Ontogenesen.
Nicht die Untersuchung der Stammesreilien, wie sie durch die
adulten Art- und Gattungsvertreter dargestelit werden, kann so-
nach zu einem Verstindnis der Stammesentwicklung fithren, sondern
einzig die Untersuchung der Stammreihen unter eingehender Beriick-
sichtigung der Ontogenesen. KEnge Beziehungen zwischen Onto-
genie und Phylogenie gehen eben aus der Tatsache, dafl jede
Stammesreihe nur aus Ontogenesen besteht, mit solch absoluter
Sicherheit hervor, dafl hicran eigentlich nie gezweifelt wurde.
Verschieden ist einzig die Art und Weise, in der die Beziehungen
gesucht wurden. .

Ks sind zwei Richtungen, die sich vor allem scharf heraus-
heben. Die eine, iltere, grofitenteils noch vordarwinische Richtung
(K. E. v. Basr und Fr. MULLER) sah das primfre in der Onto-
genie; die Phylogenie war nur eine Folge der einander ablgsenden
Ontogenien. Phylogenetische Abdinderung folgt aus Modifikationen
und Abdnderangen der Ontogenie. Bel I&. HARCKEL dagegen riickt
die Phylogenie absolut in den Mittelpankt. Sie wird beherrschend
und maBgebend auch fiir die Ontogenie, die keine Eigenbedeutung
mehr besitzt, sondern nur noch ecine ,Rekapitulation der Phylo-
genie“ darstellt (= Palingenese) und in ihrem Ablanf durch die
Phylogenie bedingt ist. Phylogenetische Ab#inderung ist nicht die
Folge einer abweichenden Ontogenese, da sie vollstindig durch
das Selektionsprinzip erklirt wird. Eben die Selektion greift je-
doch vielfach auch filschend in die Ontogenie ein durch Bildung
von Larvenorganen usw., die im adulten Stadium wieder ver-
schwinden (Cédnogenese). Die historische Entwicklung der Aui-
fassungen ist vor wenigen Jahren durch V. Franz in klarer Weise
aufgezeigt worden, so dafl sich ein niheres Eingehen hierauf an
dieser Stelle eritbrigt. In der weiteren Iirdrterung des , biogene-
tischen Grundgesetzes® HARCKELscher Auffassung nihert sich dann
Franz wieder der urspritnglichen Ansicht K. E. v. BAERs and
FR. MULLERs, daB der Ontogenie das Primat zukomme und die
phyletischen Anderungen aus Anderungen der Ontogenie hervor-
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gehen. Das Verhiilltnis Ontogenie zu Phylogenie wird durch
folgende vier ,biometabolischen Modi“ charakterisiert:

1. Prolongation der Ontogenie fiber das adulte Vorfahren-
stadium hinaus. ‘
Abbreviation der Ontogenie gegeniiber dem adulten Vor-
fahrenstadium (Neotenie, Kpistase).

3. Ontogenetisch zunehmende Deviation (Abweichung) der
Ontogenese gegeniiber den entsprechenden Vorfahren-
stadicn (Auffassung K. E. v. BAERS).

4. Ontogenetisch (auf bestimmten Stadien) kulminierende
Deviation der Ontogenese (Cinogenese-Fille).

Aus rein theoretischen Griinden und von der Tatsache aus-
gehend, daBl die Stamwmreihe nicht aus einer Aneinanderreihung
aduiter Individuen bestehe, sondern aus aufeinanderfolgenden Einzel-
ontogenesen, hat auch NAEF schon frither (1917 und 1919) die
gleiche Auffassung ausgesprochen, dall das biogenetische Grund-
gesetz in der HagckEeLschen Fassung die Tatsachen nicht richtig
erfasse. Ahnliche Anschauungen sind es schlieBlich auch, wenn GOLD-
SCEMIDT als Ergebnis seiner langjihrigen Vererbungsforschungen
feststellt, daB Verschiebungen in der Anlagefolge und Entwicklungs-
geschwindigkeit der einzelnen Organe wihrend der Ontogenie die
Ursache der Arvtenbildung und der Entwicklung iberhaupt dar-
stellten. Klarste und eindeutigste Konsequenz aus einer solchen
Jrundauffassupg stellt das von J. W. HarMs aufgestellte Arbeits-
programm dar, das sich die Erforschung des gesamten Individual-
zyklus — vom FEi bis zum Tode — zum Ziel setzt. ,Das Indi-
viduum als Ganzheit ist eben der Individualzyklus. Diesen Gesamt-
zyklus fassen wir als elementare Kinheit der tierischen wund
pflanzlichen LebenstiuBerung, um zu erschliefien, welche prospektiven
Potenzen in ihnen bei verdinderten Umwelt- und Innenwelteinfliissen
liegen.“

Schon diese kurzen Andeutungen lassen erkennen, daB sich
die Biologie in der Frage Ontogenie—Phylogenie mehr und mehr
wieder der Iirkenntnis zuwendet, daBl primire Grandlage alles
organischen Geschehens die Ontogenie ist und dafl Phylogenie,
wenn {iberhaupt, dann nur von hier aus und als Folge der Onto-
genie erfaBbar ist. Gleiche Erkenntnis liegt ja letzten Endes auch
der experimentellen Entwicklungs- und Vererbungslehre der modernen
Zoologie zugrunde, wenn auch nicht so klar erkannt, wie in den
angefithrten Fillen.

DO
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Ganz anders in der Paliontologie. Hier wo naturgemifi —
genau wie in der Zeit HAECKELs — die morphologische Krforschung
der Phylogenie weitgebend noch Hauptziel ist, wo zudem die Onto-
genie in vielen Fillen itberhaupt nicht erfafibar ist, ist das bio-
genetische Grundgesetz HAECKELs im wesentlichen ohne Diskussion
hingenommen worden und auch heute noch im wesentlichen voll
anerkannt. So werden — um ein ganz modernes Beispiel anzu-
fithren — nach O. ABEL ,vielleicht ... .. auch die Erscheinungen
des sogenannten biogenetischen Grundgesetzes auf diesem Wege“
— es handelt sich um das biologische Trigheitsgesetz — ,leichter
verstindlich werden“. Oder die Untersuchungen WEDERINDs iiber
die devonischen Korallen, die im Prinzip auf der Voraussetzung
des biogenetischen Grundgesetzes bernhen. Die Krorterungen
H. ScaminTs iiber Bradymorphie und Tachymorphie in der onto-
genetischen Entwicklung bei Goniatiten nehmen das biogenetische
Grundgesetz als gegebene feste Tatsache zur Voraussetzung.
JAEKEL und SCHINDEWOLF waren wohl die einzigen, die von
paldontologischer Seite aus und auf paldontologischer Grundlage
versuchten, zar Klirung der Fragestellung Ontogenie—Phylogenie
beizutragen.

JAEKEL ging dabei von dem DBegriff der Caenogenese aus,
der ein ,Sammelbegriff ganz heterogener lirscheinungen sein soll.
So werden zunichst die Krscheinungen von der Caenogenese ab-
gegliedert, die JAECKEL als Parachronismen zusammenfaft;
diese sollen dadurch charakterisiert sein, dab die Anlage und Aus-
bildung einzelner Organe in der Ontogenie zeitliche Verschiebung
erfahren hat, und zwar kanp es sich dabei um eine Beschleuni-
gung der Anlage handeln, in welchem Fall wir eine ,Proteronie®,
oder um eine Verzogerung, in welchem Fall wir eine ,Hysteronie
vor uns hiitten. In beiden Fillen ist die phyletische Rekapitu-
lation der Ontogenie naturgemiB stark gestort. Ahnliche Beob-
achtungen sind auch schon frither (1898) in klarer Weise und
systematisch durch reiches Tatsachenmaterial belegt, durch MEHNERT
zusammengestellt worden, und zwar werden bei der Anlage der
einzelnen Organe einerseits eine Abbreviation und Retardation
(also Abkiirzung und Verzoégerung in der Organausbildung; der
Ausdruck Abbreviation bedeutet somit hier etwas ganz anderes
als oben bei FraNZ, wo eine Abkiirzung der Gesamtontogenie da-
durch bezeichnet war) und andererseits eine Acceleration und
Prolongation (d. h. also Entwicklangsbeschleunigung und Wachs-



245) Ontogenie und Phylogenie 561

tumssteigerung bei der Ausbildung des betreffenden Organs) unter-
schieden. Dabel erkennt MEANERT die sehr bedeutungsvolle Gesetz-
miBigkeit, dic JAECREL nur ganz nebenbel und nur andeutungs-
weise erwihnt, daff Abbreviation und Retardation stets
auftreten bei Organen, die in phyletischer Rilckbildung
.begriffen sind, wihrend Acceleration und Prolongation
ebenso charakteristisch sind fiir Organe, die eine auf-
steigende Kntwicklung duarchmachen. Auf Grund dieser
Tatsachen formuliert MEENERT sein ,Grundgesetz der Organo-
genese“: [ Die Schnelligkeit des ontogenetischen Entfaltungs-
(Wachstums-)Prozesses eines Organs ist proportional seiner zur
Zeit eingehaltenen lntwicklungshohe“. Daraus resultiert, daf ,ein
KEmbryo aus nebeneinander gelagerten phyletisch jungen und phy-
letisch #lteren Organstufen besteht, je nachdem ob die einzelne
Organogenese mehr oder weniger acceleriert oder mehr oder weniger
retardiert ist“. Und in diesem Zusammenhang ist auch an die
schon {rither zitierte, inhaltsreiche Mitteilung DODERLEINS von
1888 zu erinnern, worin das biologische Beharrungsvermogen darauf
zariickgefiihrt wird, daB die grundsitzlichen und wichtigen An-
passungsmerkmale in jeder nichstfolgenden Ontogenie mit ihrer
ersten Anlage weiter zuriickverlegt werden und infolgedessen im
Ablau{ der Ontogenie eine lingere Kntwicklung durchmachen, so
daBl zwangslinfig durch fortschreitendes Wachstum des betreffenden
Anpassungsmerkmals das Optimum der ZweckmiBigkeit iber-
schritten wird, — im Prinzip das gleiche, was MEHNERT als
Acceleration und Prolongation, und was JAECKEL als Proteronie
bezeichnet.

Daraus ergibt sich, daf die von JARCKEL als Parachronis-
men zusammengefaBiten Krscheinungen in Wirklichkeit
in den Bereich des Palingenetischen gehdren, uicht,
wie es nach JAECKEL scheint, als Sonderfall der Caenogenese zu
betrachten sind.  Obwohl die Tatsachen als solche schon wesent-
lich frither bekannt waren, seien sie doch unter dem Begriff der
Parachronismen zusammengefaBt, wobel aber innerhalb der Para-
chronismen zweckmifBigerweise nach dem Schema MEHNERTS die
Kinzelfille unterschieden werden.

Von ebenfalls sehr grundsiitzlicher Bedeutung sind Vorginge,
dic JAEGKEL von der Caenogenese i.e.S. unterscheidet and als
Metakinese bezeichnet. Organe von lebenswichtiger Bedentung,
die bei den Vorfahren in voller Funktion standen und keinerlei
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Anzeichen irgendwelcher Iunktionsverminderung zeigen, ver-
schwinden und an deren Stelle treten andere Organe, dic die voll-
kommen gleiche Funktion ausiitben. In klarer Weise zeigt sich
dieses Verhiltnis bei dem Hrsatz des Urmundes durch den end-
giiltigen Mund, wie er bei simtlichen Deuterostomiern statthat.
Ks ist offensichtlich, daf} die Bildung des endgiiltigen Mundes ein
Vorgang frith ontogenetischer Stadien sein muf}, dal ein Verlust
des Urmundes und sein Krsatz im adulten Lebensstadium nie ein-
setzen konnte. Ahnliches liegt zweifellos — wie schon oben kurz
angedeutet — bei der Umstellung des wurspriinglich metameren
Molluskenkorpers entsprechend der Schale vor. Is sind also Um-
gestaltungen wihrend der Ontogenie, die von ausschlag-
gebender Bedeutung f{ir die weitere Phylogenie sind.
Man konnte solche metakinetische Vorginge natiirlich auch unter
die Caenogenese einreihen, wie es tatsidchlich z. B. auch K. HEmgr
binsichtlich der Urmundfrage tul. Aber es scheint mir doch eine
solche Erweiterung des Caenogenese-Begriffes, der nur auf larvale
Neubildungen "geprigt ist, nicht statthaft zu sein.

Weitere von JAECKEL eingelithrte Begriffe, wie Hypogenis-
mus fallen unter den Begriff der Caenogenese i e. S. oder Myo-
genie unter den Begriff der Parachronismen.

Wenn somit JAECKEL — vorwiegend von Fchinodermen und
Vertebraten ausgehend — das biogenetische Grundgesetz in seinen

wesentlichen Ziigen anerkennt, wenngleich er vor einer allzu for-
malen Anwendung desselben warnt, so wird doch der Erscheinungs-
komplex der Palingenese durch diec scharfe Formulierung der
Parachronismen - zwar nicht gekldrt, aber doch begrifflich
schirfer gefaft und schlieBlich wird in beschrinktem MaBe durch
die Metakinese eine unmittelbare Beeinflussung der Phylogenie
durch die Ontogenie festgestellt. Wesentlich weiter geht SCHINDE-
WOLF. In sebr enger Anlchnung an Franz wird die Palingenese
besprochen, von der Vorstellung aus, ,dai das Primire und Konkrete
die Ontogenie ist und alle phylogenetischen Abdnderungen onto-
genetisch entstehen. Also: nicht die Phylogenie bedingt die Onto-
genie, sondern umgekehrt, die Ontogenie schafft die Phylogenie®.
Diese Auffassung wird danu noch weiterhin bestitigt und bekriftigt

durch die ,Proterogenese“ — die Caenogenese wird als Spezial-
fall der Palingencse untergeordunet —. Die Proterogenese soll darin

bestehen, ,dafl bereits anf sechr frithen ontogenetischen Stadien
Bildungen und Merkmale in den individuellen Entwicklungsgang
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einer Form eingefithrt werden, die in der ihr voraufgehenden
Stammesentwicklung noch nicht vorlagen, sondern etwas vollkommen
Nenes darstellen . . . . . In der Folge . . . greifen alsdann die
neuen Merkmale . . . . immer weiter aul die Altersstadien iiber.

Die frithen Jugendstadien einer am Beginn dieses knt-
wicklungsganges stehenden Form . . . . antezipieren die zukiinftige
Stammesentwicklung“.

Dieser von SCHINDEWOTLW® neu cingefithrte Begriff der
Proterogenese deckt sich -— wie ohne weiteres ersichtlich ist —
inhaltlich weitgehend, nicht ganz, mit dem, was JAECKEL als
Metakinese bezeichnet hat. Ich mdchte nicht allein aus Prioritéits-,
sondern auch aus sachlichen Griinden, die spiter zu erortern sein

werden — Proterogenese verhilt sich zu Metakinese ganz 4hnlich
wie der Begriff der ,fehlgeschlagenen Anpassungen® zu dem Be-
oriff der ,inadaptiven Typenbildung® — an dem JAECKELschen

Ausdruck festhalten, der dann den gesamten Tatsachenkomplex
umschreiben wiirde, dal neue Organisationsmerkmale zuerst nicht
im adualten, sondern auf frith ontogenetischen Stadien erscheinen.
Proterogenese mag als Spezialfall der Metakinese fiir solche Hille
beibehalten werden, wie sie SCHINDEWOLF im Auge hatte, bei
denen das neue Merkmal zunichst auf die Jugendstadien beschrinkt
bleibt und erst allmhlich sich auf die adulten Stadien ausbreitet.
Wir erkennen, daB auch in der Paliontologie — wie schon
Iinger in der Biologie — eine Strémung einsetzt, die der Onto-
genie das Primat vor der Phylogenie zuerkennt; dal in der Bio-
logie, wie In der Paliontologie letzten Kndes zwei grundsitzlich
verschiedene Krscheinungsformen der Ontogenie festgestellt wurden:
1. die palingenetische, der auch die Cacnogenese unter-
geordnet ist,
2. die metakinetische, die in der Biologie begrifflich mit
der Caenogenese zusammengeworfen wurde.
Im folgenden seien diese beiden Krscheinungsformen in ihren Be-
zichungen 7zu den Hrscheinungsformen der Phylogenie betrachtet.

2. Metakinese nnd das Problem der sprunghaften Typenneu-
bildung wihrend der Phase der explosiven Entwicklung

Metakinetisch verliuft die Umbildung des Orthoceras-Typus
in den Naufidus-Typ; denn die Kinrollung erfolgt bei Lefuites im
Untersilur zuerst in den Jugendstadien der Schale, ohne zunéchst
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die ilteren Entwicklungsstadien zu betreffen. Bei Ophidioceras
greift der eingerollte Schalenteil schon wesentlich weiter auf die
Altersstadien itber, aber die zuletzt gebildeten Schalenteile bleiben
auch hier noch gestreckf. Krst bei Naufelus ist die Entwicklung
abgeschlossen, indem die ganze Schale eingerollt ist. Der umge-
kehrte Weg, daB die Umgestaltung der Schale erst in spiteren
Stadien erfolgt, wéihrend die ersten Schalenteile noch gestreckt
bleiben, wirde zu Formen fithren, die nicht lebensfihig sind, wie
sie tatsichlich auch nicht vorhanden sind; allenfalls kénnte man
den Cyrtoceras- oder den T'rochoceras-Typus hier erwilinen. Die
Innenwindungen aber — und das ist das Wesentliche — sind in
diesen Fillen nicht eingerollt. Dieser auf den ersten Blick be-
fremdliche Kntwicklungsgang ist ohne weiteres versténdlich, wenn
in Befracht gezogen wird, dafl das adualte Orthoceras eine bentho-
nische Kriechform mit wohl entwickeltem KriechfuB war, wihrend
seine ersten Entwicklungsstadien als Trochophora- bzw. Veliger-
larve pelagisch lebten. Die Umstellung zum nektonischen Nautilus-
oder Ammonoideen-T'ypus konnte nur von diesen pelagischen Larven-
stadien aus erfolgen. Nur eine Umstellung der Ontogenese, der
Organentfaltung vom 'lrochophora-Stadium aus, konnte zur Um-
bildung des KriechfuBes zu Tentakeln und zum Trichter fiihren;
nicht aber kann das benthonische Orthoceras secinen Kriechfuf
unter Funktionswechsel iiber ein Stadium hinweg, in dem natur-
gemif der FuB weder als Kriechorgan noch als Schwimmorgan
funktionsfahig war, umbilden; und ein solches Stadium wire in
diesem Fall notwendig vorauszusetzen.

Metakinetisch ist die Asymmetrie und die Chiastoneurie, so-
wie die Verschiebung der Kiemen nach vorne bei den primitiven
Gastropoden eingetreten; denn nur auf frith ontogenetischen Stadien,
in denen diese Organe angelegt und entfalfet wurden, konnten
solche grundsiitzlichen Umstellungen erfolgen, nie aber am er-
wachsenen Tier. Ebenso konnte die sekundir durch Konzentration
der Ganglien bedingte Orthoneurie der Opistobranchier nur durch
eine auf {rith ontogenetischen Stadien cinsetzende Umstellung in
der Entfaltung des Nervensystems entstehen.

Metakinetisch, von frith ontogenetischen Stadien ausgehend,
setzte die Heteronomie des Eucrustaceenkorpers ein: denn nicht
der anneloid homonome, benthonisehe Trilobitenkdrper konnte durch
Bildung eines Karapax, durch Reduktion der Abdominalextremi-
titen und Umgestaltung des zweiten Kopfextremititenpaares zu
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einer Ruderantenne eine allmidhliche Aupassung an pelagische
Lebensweise und damit auf den Kucrustaceen-Typus hin, hervor-
bringen: diese Umgestaltung ist nur vorstellbar in der Weise, dafl
frithe, pelagische Larvenstadien durch Beibehaltung der pelagisch
nektonischen Lebensweise die einzelnen Organe in grundsitzlich
, anderer Weise entlalteten. Wie dann auch spiter auf dem KEnt-
wicklungsstadium der Dekapoden die Itucyphiden aus den Palinuren
nicht durch allmiihliche Anpassung der benthonischen Palinuren
an pelagische Lebensweise entstanden sein konnen, sondern nur
dadurch, daB von einem pelagischen Mysis- oder Vormysis-Stadium
aus die Onfogenie abgewandelt wurde; und wie die karapaxlosen
Arthrostraken aus den Malakostraken nur in der Weise entstanden
sein konnen, dafl die Karapaxbildung wihrend der Ontogenie auf
einem bestimmten Stadium gehemmt blieb.

Nur durch eine grundsitzliche Umstellung auf frith onto-
genetischen Stadien — also durch metakinetische Abwandiung der
Ontogenie — konnen die deuterostomen Vertebraten aus protostomen
Anneliden hervorgegangen sein, wie schon JARCKEL zeigte. Das
gleiche gilt m. m. fir die deuterostomen Echinodermen. Nicht
eine allmihliche Umstellung der Wirbelsiule von den adulten
Lebensstadien ausgehend, konnte aus der embolomeren Wirbelsiule
die statisch sich so grundsétzlich verschieden verhaltende gastro-
zentrale Wirbelsiule hervorbringen, sondern nur eine auf friih
ontogenetischen Stadien, — aul denen vermutlich die spéteren
statischen Bediirfnisse noch gar nicht gegeben waren — einsetzende,
der ontogenetischen lntwicklung der Wirbelsidule parallel gehende
Umstellung konnte zu der andersartigen Verteilung der Ver-
knicherungszentren fithren, wie auch die notozentrale, die rhachitom-
stereospondyle und die pseudozentrale Wirbelsiule nur metakinetisch
entstanden sein kann.

Nur eine von {rith ontogenetischen Stadien an einsetzende
Verschiebung der Anlagezeiten und Kntwicklungsgeschwindigkeiten
der einzeinen Knochenzentren konnte die Umbildung des Dentale
und des Kieferstiels vom reptiloiden zum mammaloiden Typus be-
dingen — schon GOLDSCHMIDT hat hierauf einmal hingewiesen —;
unverstindlich wire die grundsitzliche Funktionsinderung des
Kieferstiels, wenn diese Entwicklung von adulten Tebensstadien
durch allmiihliche Anpassung erfolgt sein sollte. Ahnlich kann
auch die Umbildung des Beckens vom reptiloiden zum ornithoiden
Stadium nicht durch allméihliche Umbildung des ausgebildeten
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fertigen Beckens, sondern nur durch Verschiebungen innerhalb
der ontogenetischen Kntfaltung desselben bedingt sein: das Becken
des ausgewachsenen Ticres ist ausnahmslos entweder reptiloid —

wie z. B. bel den Saurischiern — oder ornithoid — wie bei den
Ornithischiern, Pterosauriern usw. —. Deshalb kann es auch in

keiner Weise verwunderlich sein, daf nirgends und nie hinsichtlich
der Beckenentwicklung Ubergangsformen zwischen Saurischiern und
Ornithischiern gefunden worden sind. Auch der in jeder Hinsicht
noch primitiv pseudosuchoide Zige tragende Erythrochampsa, be-
sitzt ein wohl ausgebildetes ornithoides Becken.

Schon auns diesen wenigen Beispielen — sie lieflen sich leicht
beliebig  vermehren — 148t sich erkennen, dafi die metaki-
netische Form der ontogenetischen Kntwicklung die
typische Entwicklungsform wihrend der Phase der ex-
plosiven Kntfaltung darstellt; simtliche Beispiele gehoren ja
dieser Phase phylogenetischer Entfaltung an; auf der andern Seite
ist es unmoglich, Fille metakinetischer Umstellung in orthoge-
netischen Reihen nachzuweisen. Aus diesem Befund erklirt sich
die schon oben festgestellte Tatsache, daB in der Phase explosiver
Entfaltung die Typenbildung sprunghaft erfolgt. D. h. wir er-
kennen nunmehr, daBl die Sprunghaftigkeit in Wirklichkeit nur
“vorgetiuscht wird dadurch, daB wir jeweils nur die adulten, wesent-
lich differierenden Entwicklungsstadien kennen, aber fast nie die
vollstindige Ontogenie, durch die ein fluktuierender Ubergang ge-
schatfen wiirde.

Welche Ursachen liegen einer metakinetischen Umstellung
der Ontogenie zngrunde? Zunichst ist als Veraussetzung festzu-
stellen, dafi in all den Fillen, in denen metakinetische Vorgéinge
statthaben, die Ontogenie nicht determiniert abliuft, dab diese
vielmehr noch plastisch, noch labil ist. D. h. in all den Punkfen,
hinsichtlich deren die Ontogenie nicht determiniert abliuft, ist sie
reaktionsfihig auf HKinflisse der Umwelt. Sie kann in diesen
Punkten in der Ausgestaltung der Organe von der Ontogenie der
Elternindividuen abweichen, andere Wege -einschlagen.

Die Frage ist also letzten Hndes die: was kann AnlalB
dazu geben, dafl eine nicht determinierte Ontogenie
gegebenenfalls neue und abweichende Wege in der Organ-
entfaltung einschliigt?

Schon oben bel der Erorterung der sprunghaften Typeunneu-
bildung wurden lamarckistische Vorstellungen abgelehnt, da es sich
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zeigte, daf der Form durchaus das Primat vor der Funktion zu-
komme. Die vorliegenden Beispiele metakinetischer Umformung
machen auf den erster Blick aber doch, wenigstens teilweise, eine
lamarckistische Krklirung wahrscheinlich. Denn es ist doch An-
passung an bipede Gangart oder richtiger Reaktion auf die sta-

Jtischen Verhiltuisse, die durch eine solche gegeben sind, wenn

die Jugendstadien der Ornithischier ihr Pubis nach hinten ver-
lagern, eine Verlagerung, wie sie bekanntlich die Vogel in frithen
Jugendstadien auch heute noch durchmachen. Aber weshalb haben
dann die Jugendformen der nahe verwandten und ebenso cinseitig
— und im Lauf der Entwicklung sogar konsequenter — biped
angepafiten Saurischier auf die gleichen statischen Verhditnisse
nicht ebenso reagiert? Die Saurischier und die als Vorfahren der-
selben und der Ornithischier zu betrachtenden, ebenfalls grofien-
teils bipeden Pseudosuchier waren doch auch ,angepalt®, ohne
daB aber so grundsidtzliche Abwandlungen in der Ontogenie des
Beckens auftraten. Und auf der andern Seite ist bel Erythro-
champsa und den Krokodiliern die genan gleiche Abwandlung des
Beckens wie bei dem Ornithischiern erfolgt: die bipede Gangart
kann aber hier nur eine ganz kurz voriibergehende Kpisode in der
Entwmklung, gewesen sein; in diesem letateren Kall also eine so-
fortige Abwandlung, die trotz spiterhin fehlender entsprechender
Reize festgehalten wurde, bei den Saurischiern eine Ifortdauer
derselben Reize von der Trias bis in die obere Kreide, ohne daB
eine enfsprechende Abwandlung bervorgerufen wurde. Mit dem
Begriff der Anpassung sind solche Befunde nicht vereinbar: denn
da es sich durchweg um Abkommlinge derselben Gruppe, der
Pseudosuchier, handelt, wire die einzig mogliche Folge die, daB
gleiche Reize sich auch in gleicher Weise answirken.

Die Einrollung der Orthocerasschale wirkt im- Endeffekt als
»Anpassung® an nektonische Liebensweise, aber weshalb erfolgte sie
dann zuerst aufl {rithen Jugendstadien, wo infolge der noch in ge-
ringer Anzahl vorhandenen Luftkammern der Schalenauftrieb noch
relativ gering war, wihrend die spiteren ontogenetischen Stadien
von Lituites wieder den vom Standpunkt nektonischer Lebensweise
aus gesehen ,unzweckmiBigen® Orthoceras-Typus zeigen? Welche
»2Anpassung® veranlaBt die Kucrustaceen den normalen Gang der
Ontogenle durch Beibehaltung der larvalen pelagischen Lebens-
weise abzuwandeln, wihrend die Trilobiten daran festhalfen, die
doch auch angepafit sind? Ist es eine befriedigende Irl\ arung,
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wenn wir Vorhandensein eines ,Schutzbediirfnisses® fiir geniigend
erachten dafiir, dafi eine Molluskenschale gebildet wird? Weshalb
wirkte nur bei den anneloiden Typen, die zu den Molusken fihrten,
dieses Schutzbediirfnis, nicht aber bei den Anneliden, die Anneliden
blieben?

TUnd schlieBlich vollends die proterogenetische Form der Meta-
kinese, wie sie durch SCHINDEWOLT geschildert wurde. Wenn
tatsiichlich Anpassung der bewirkende Faktor wire, so milite doch
ein als Anpassung in frithen Jugendstadien auftretendes Merkmal
notwendigerweise in den Altersstadien stirker ausgeprigt sein,
anstatt zu verschwinden und erst im Verlaufe weiterer phyloge-
netischer Entwicklung allméhlich auf die Altersstadien sich auszu-
dehnen. - Ebenso offensichtlich scheidet jeder lamarckistische
Krklirungsversuch einer metakinetischen Umbildung in all den
Fiallen aus, wo die Ontogenie in einer Kihille geschiitzt oder im
Mutterleib verliuft, wo die einzelnen Organe als solche noch gar
nicht in Funktion treten konnen.

Auch unter Beriicksichtigung der metakinetischen
Vorgénge, die die sprunghafte Typenneubildung in der
Phase der explosiven Entwicklung bedingen, ist eine Er-
klirungsweise derselben im Sinne LAMARCKs durch di-
rekte Anpassung auszuschlieBen. Die Ursachen konnen ent-
weder einzig im Organismus selbst liegen oder aber in den Ein-
fliissen der Umwelt. Vollstindige Kigengesetzlichkeit des Organismus
ist auszuschliefen, da sich ausnahmslos cine enge Beziehung
zwischen Umwelt, Lebensweise und Organisation beobachten 1afit,
so daBl unmittelbare gegenseitige Beeinflussung eine notwendige
Annahme ist. HKs sind daher nur die Kinflitssse der Umwelt in
ihrer Bedentung fir die Abwandlung der Ontogenie in Betracht
zu zieben. (Dall daneben auch eine gewisse Higengesetzlichkeit
des Organismus wirksam ist, wird sich spiter noch ergeben.)

Dafl nun tatsdchlich reine Umweltseinfliisse die Ontogenie
wesentlich beeinflussen und modifizieren konnen, ist bekannt, ins-
besondere seit es gelungen ist, den Axolotl als persistierende,
neotenische Larve zu erkennen. Jodgehalt bzw. Jodmangel in der
Nahrung hat einen starken und ausschlaggebenden KEinflufl auf
die Metamorphose bei den Amphibien, wie eben durch den Axolotl
und weitere Versuche an Anuren bekannt ist. Bel Siugetieren
kann Jodmangel zu Ossifikationshemmungen fithren. Zum gleichen
Ergebnis kann die Lebensweise im Wasser fithren, wie NOPCsA
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gezeigt hat, da infolge der Wasserdurchlissigkeit der Haut bei
wasserlebenden  Formen der Wasserhaushalt des Korpers
Storungen unterliegt. Das sind alles zunichst abnorme, patho-
logische Krscheinungen, aber es ist leicht vorstellbar, dall auf
dem .Wege einer derartig erzwungenen Ossifikationsverzogerung
das Skelett grundsiitziiche Umstellungen im Lauf der Ontogenie
erfahrt, daf z. B. Deckknochen, die von derartigen Ossifikations-
hemmungen nicht betroffen werden, im Gegensatz zu den Knorpel-
knochen, neue Kunktionen iibernechmen, die vorher bestimmten
Knorpelknochen zakamen, so dall letzten Kndes eine grundsitzliche
Verschiebung der Anlagezeiten resultiert. So, um nur ein Bei-
spiel anzufithren: die vorherrschende Bedeutung des Dentale als
Unterkieferknochen bei theromorphen Reptilien und bei den Siuge-
tieren und die Ausschaltung des Kieferstiels ans dem Unterkiefer
kann nur so zustande gekommen sein, dal die Knorpelknochen
des Kieferstiels in der Entwicklung gehemmt blieben, und damit
auch die zugehdrigen Decklknochen, wihrend das Dentale sich
normal entwickelte, also eine Versehiebung der Anlagezeit und
Entwicklungsgeschwindigkeit zuunguunsten der Knorpelknochen,
wie das ja bei den durch Stoffwechselstorungen bedingten Ossi-
fikationshemmungen der Fall ist. Die Theromorphen, bei denen
diese zu den Siugetieren fithrende Entwicklung einsetzt, sind aber
ausgesprochene Pflanzenfresser. Sollte diese Verschiebung auf
eine durch die Pflanzennahrung bedingte Verinderung des Stoff-
wechsels zuriickgehen? DBemerkenswerterweise zeigen die Orni-
thischier, die ja ebenfalls Pflanzenfresser sind, eine dhnliche, wenn
auch weniger extreme Umbildung des Unterkiefers. Kine Ver-
zogerung der endgiiltigen Verknocherung koénnte auch die Ursache
sein, daB bei den pflanzenfressenden Ornithischiern das Becken
sich umbildete, wiahrend es bei den carnivoren Saurischiern den
urspriinglichen Typus behielt.

s sind zwar offene Fragen, aber was wir heute von der
Umstimmungsmoglichkeit der ontogenetischen Entwicklung bei
Vertebraten wissen, was NopPcsa in verschiedenen anregenden
Untersuchungen an Einzelbeispielen gezeigt hat, erlaubt doch die
Feststellung, daB dubere Kinflisse, vollkommen unabhingig
von Anpassung und dhnlichen Vorgingen, wihrend der
Ontogenie grundsitzliche UmstellungenundNeunbildungen
hervorrufen konnen, die sekundir Anpassungswert: er-
halten kdnnen, aber nicht miissen (inadaptive Typenneu-
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bildung!). So hat auch GOEBEL in vollstindiger Ubereinstimmung
mit diesen Ergebnissen schon frither nachgewiesen, daf kleisto-
game Blitten nicht als Anpassung entstehen, sondern durch be-
stimmte Reizwirkung hervorgerufen werden, die aber in keinerlei
Zusammenhang zu der Funktion der kleistogamen Blifen steht.
So mufl man auch die Moglichkeit ins Auge fassen, dal eine
Steigerung des Kalkgehalts des Meerwassers zu Beginn des Silur
(plotzliches Auftreten weit verbreiteter Kalksedimente) den Stoff-
wechisel der Wirbellosen dahin beeinfluite, daf der Korper Kalk
auszuscheiden gezwungen war — man denke an die Beziehungen
von Atmungsvorgang und Kalziumkarbonat, wie sie die Unter-
suchungen SCHLIEPERS andeuten —, so daB sich Kalkschalen
bildeten, die sekundir dann Anpassungswert bekamen. Es sel an
die auffallende Tatsache erinnert, dafh in der reichen kambrischen
Fauna, gerade die Formen, die durch Kalkskelette am besten fossil
erhaltungsfihig sind, stark zuriicktreten, dafl mit dem Silur plotzlich
in den verschiedeusten Gruppen sich kriftice Kalkskelette bildeten,
so bei den Korallen; bei den Brachiopoden werden vom Silur an
Kalkschalen vorherrschend, wihrend im Kambrium fast nur Horn-
schalen auftreten. Die Mollusken werden erst vom Silur an be-
deutungsvoll und die kambrische Volborthella besall noch keine
Kalkschale usw.

Einflisse der Umwelt sind es, die vermutlich iiber
den Weg von Stoffwechseldnderangen, im Falle nicht
determinierter Ontogenie, diese grundsitzlich amstimmen
kénnen und dadurch zu sprunghafter Typenneubildung
und zu explosiver Kntwicklung fithren kénnen. Ob die
Art, wie der Organismus in seiner Organentfaltung auf
solche Umweltseintliisse reagiert, zu lebensfihigen und
anpassungsfihigen Typen fithrt und welcher Art die An-
passungsrichtung ist, die durch eine solche Reaktion
notwendig gemacht wird, entscheidet erst die weitere
Futwicklung. Die gekammerte Schale der Cephalopoden entstand
nicht, damit diese sich zu Schwimmtieren entwickeln konnen,
sondern dieser Schalentypus entstand entsprechend den Anlagen
der Stammform und den Reizen, die eine Schalenbildung tiberhaupt
veranlafBten; alles weitere ist sekundir.

Hieraus erhellt nun auch, weshalb oben der Ausdruck Meta-
kinese dem Ausdruck Proterogenese vorgezogen wurde: es handelt
sich ja nicht um eine Abwandlung der Ontogenie im Hinblick auf
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eine weitere Entwicklung und Anpassung, sondern es handelt sich
um eine ,zuofillige® — der Ausdruck zufillig ist nicht korrekt, er
entspricht nur dem derzeitigen Kenntnisstand, der es noch nicht
erlaubt, die GesetzmiaBigkeit festzulegen, nach der die Organismen
auf bestimmte Reize reagieren — Umstellung der Ontogenie, die
moglicherweise zu einer weiteren KEntwicklung fithrt. Dabei
miissen wir aber zweifellos damit rechnen, dall solche Fille in

- Wirklichkeit relativ gering sind, daB viele Metakinesen nicht allein

keine adaptive, sondern sogar eine auch nicht lebensfihige Typen-
neubildung hervorbringen.

3. Palingenese und das Problem der orthogenetischen
Weiterbildung

Palingenese bedeutet, dafl das Individuum die Ontogenese
des Klterntieres wiederholt, d. h. daB in jeder nichstfolgenden
Generation auf dem gleichen Wege jeweils das gleiche Endstadium
erreicht wird. Kin neuer Anpassungstypus kann somit nicht palin-
genetisch, sondern nur metakinetisch entstehen. Die Ontogenie
verliuft bei der Palingenese in festen Bahnen. Wenn bei Am-
phibienextremititen in frithen Entwicklungsstadien die Nerven ab-
getotet werden, so dafl die Extremitdten ihire Funktion nicht aus-
zuitben vermogen, so entwickeln sie sich trotzdem in Muskulatur,
Knochengeriist nsw. normal, nur daf sie wegen ungeniigender
— unmittelbar ans der Funktionslosigkeit folgender — Ernihrung
in der Grobe etwas zuriickbleiben (V. HAMBURGER). Dieser Be-
fund — zahlreiche dbnliche lieflen sich wohl leicht anfithren —
besagt, dafl die ontogenetische Kntlaltung unbedingt und unabhingig
vom spéteren Gebrauch abliuft in der gleichen Weise, wie sie bel
dem Klternindividuum abgelaufen ist. Das gleiche gilt fir die
Uterusentwicklung des Siugetieres, die Fientwicklung des Vogels
und Reptils; eine Beeinflussung der Ontogenie ist in diesem Fall
nur moglich durch eine Stolfwechselstorung beim Muttertier wihrend
der Embryonal-, bzw. der Eientwicklung, wihrend die Ontogenie
normalerweise absolut rekapitulierend verlaufen muf. Individuelie
Ziige treten daher erst vom Moment des Ausschliipfens, bzw. der
Geburt an auf. )

Palingenese — unbedingte und unverinderte Wiederholung
der Ontogenie durch die Generationenfolge durch — findet damit
unter allen Umstinden dann statt, wenn die Ontogenie vollkommen
determiniert abléuft, d. h. wenn keine Beeinflussung der Ontogenie
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durch dufiere Kinflisse mehr moglich ist. Derartige Formen sind
experimentell nachgewiesen, es sind die als zellkonstant fest-
gestellten Formengruppen, z. B. Rotatorien, Nematoden, Cteno-
phoren u. a.

Palingenese findet aber auch bei nicht unbedingter Determi-
nierung der Ontogenie statt und zwar als deren mnormale Korm.
So zeigt der menschliche Calcaneus eine normal palingenetische
Entwicklung in all den Fillen, wo die normal menschliche Gangart

statthat; ist das nicht der Fall — die speziellen Griinde hierfir
sind gleichgiltig — und liegt infolge andersartiger Gangart keine

entsprechende Funktionsbeansprnchung vor, so entwickelt sich der
Calcaneus in #dhnlicher Weise, wie bei den Menschenaffen. ,Das
Artspezifische . . . liegt in der ethologischen HKinstellung des Ge-
samtorganismus, die offenbar nur eine ganz allgemeine Reaktion
bedingt und ein einzelnes Merkmal erst in korrelativer Gebundenheit
zur Ausbildung gelangen liBt* (WEIDENREICH). In #hnlicher
Weise verlduft dic Entwicklung des Axolotl normalerweise palin-
genetisch, durch bestimmte Kinflissse kann aber dieselbe tiber das
Axolotistadium hinaus verlingert werden; umgekehrt wire denk-
bar, dali durch bestimmte Reize die normal palingenetische Wieder-
holung des Individualzykius bei Anuren durch Hemmung auf einem
Axolotl-dhnlichen Stadium abgewandelt werden kénnte. Durch
bestimmte DBeeinflussung gelang es HaArMs, die unter normalen
Umstinden absolut palingenetisch verlaufende BEntwicklung von
Periophthalmus dahin abzuwandeln, daB eine stiirkere Anpassung
an terrestrische Liebensweise erreicht wurde.

Das alles entspricht durchaus der allgemeinen vererbungs-
theoretischen Gegebenheit, daB jede Onfogenie unfer normalen
Umstiinden das hervorbringt, was die Hitern waren, auch wenn
keine unbedingte Determinierung besteht, eine GesetzmidBigkeit,
die sich vorldufig nicht beweisen, sondern nur feststellen 1dft. Ab-
weichungen von dem normalen Gang treten bel nicht determi-
nierter Ontogenie nur in den besonderen Kéllen auf, in denen
eine Verinderung der Umweltsverhiltnisse Reize und Stoffwechsel-
storungen hervorruft, die zu ciner metakinetischen Umstellung
der Ontogenie fithren. Daher fallen denn auch die Phasen der
explosiven IEntwicklung jeweils zusammen mit gro3en geologischen
Ereignissen, wie das an anderer Stelle vom Verfasser schon fir
die Dekapoden gezeigt wurde (Parallelitit der Transgressionsphasen
mit den Entfaltungsphasen), wie auch die Tetrapoden gleichzeitig
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mit der Regressionsphase an der Wende Silur-Devon entstehen
und ihre Hauptenfaltung in die variszische Gebirgsbildung filit;
die gleiche Parallelitit mit den Transgressionsphasen besteht bei
der KEntfaltung der Gebiiusecephalopoden usw.

Sofern nun die Einflisse, die in bestimmten Fillen zu einer
metakinetischen Umstellang fiithrten — iiberfliissig, zu bemerken,
dall eine Umstellung stets nur im Rahmen des Gegebenen, d. h.
des vorliegenden Ausgangstypus erfolgen kann —, bestehen bleiben,
und sie werden das normalerweisc, da ja die Metakinese schon
einén den necuen Kinflissen — eventuell der andern dadurch be-
dingten Lebensweise — entsprechenden Organismus hervorgebracht
hat, der ecine ihm adiquate Umwelt sucht, so wird die neue Form
der Ontogenie weiterhin palingenetisch wicederholt werden. D, h.
nachdem durch die Metakinese ein Typus hervorgebracht ist, ist
gleichzeitig dadurch der T'ypus im allgemeinsten Rahmen festgelegt;
seine Weiterbildung erfolgt orthogenetisch. Grundtypus der
Orthogenese ist somit die palingenctische Form der
Ontogenie.

AuBer der Festhaltung des Typus selber wihrend der ortho-
genetischen Kntwicklung konnten wir oben fiir die Orthogenese
als charakteristisch feststellen:

1. eine Weiterbildung des Typus, indem derselbe nicht stehen
bleibt, sondern sich in der durch die Form gegebenen
Anpassungsrichtung weiterentwickelt,

2. eine fortschreitende Einengung der Kvolutionsbreite, eine
kontinuierlich sich steigernde Formgebundenheit.

Zum ersten Punktfe ist zu bemerken: Jeder metakinetisch
entstandene neue Formtypus schreibt eine bestimmte Lebensweise
vor, wie aus den vorhergehenden Kapiteln zur Geniige hervorgeht.
All die Merkmale nun, die sich als far die neue Lebensweise be-
deutungsvoll erweisen, werden naturgemif im Verlauf des Lebens
eine Stirkung erfahren, wie aus so zahlreichen Beispiclen bekannt
ist, dab die Erwihnung geniigt. Auf der andern Seite werden
solche Organe atrophiert werden, die sich als bedeuntungslos er-
weisen. Diese Verstirkung einer- und Atrophierung anderseits
wird sich bei jedem folgenden TIndividualzyklus in der gleichen

Weise wiederholen —- _ethologische Hinstellung des Gesamtor-
ganismus® — und mufl so zu einer allméihlichen charakteristischen

Verschiebung in den Anlagezeiten und Entwicklungsgeschwindig-
keiten withrend der Ontogenie fithren, wie das schon DODERLEIN
Fortschritte der Geologie u. Palacontologie. Heft 26 (Beurlen) 37
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vermutete (Parachronismen JAEKELs, Acceleration und Retardation
MEHNERTS, auch GOLDSCHMIDTs , Physiologische Theorie der Ver-
erbung“ ist in diesem Zusammenhang von Bedeutung)*®). Da
notwendigerweise derartige Verschiebungen, die ja letzten Eades
einzig auf Hypertrophierung, bzw. Atrophierung bestimmter Or-
gane beruhen, sich im inneren Stoffwechsel ausdriicken miissen,
dieser also eine entsprechende Verschiebung erfihrt, mufl die ein-
geschlagene Richtung im Lauf der Zeit sich im Stoffwechsel
stabilisieren, d. h. sie wird vom unmittelbaren Nutzen (als An-
passung) unabhiingic und kann zur Uberspezialisierung fiihren.
Durch diese Zusammenhinge wird im Prinzip das gleiche aus-
gedriickt, was KIMER unter seiner Organophysis verstanden wissen
wollte. Auflerdem erhellt hieraus, daf der palingenetische Ablauf
der Ontogenie letzten lindes Ursache der Irreversibilitit ist, diese
daher nur aus den Vorgingen der Ontogenie erfaBbar ist. Schliel-
lich folgt hieraus, dafi das ,biologische Trigheitsgesetz“ ABELS,
das sogar Ursache des biogenetischen Girundgesetzes sein soll, nur
die Formulierung einer grundstzlichen Verwechslung von Ursache
und Wirkung ist (nicht die Orthogenese ist Ursache der Palinge-
nese, sondern umgekehrt!).

Zum zweiten Punkt ist zu bemerken: Bel einem neu ent-
standenen Formtypus wird zwar unter gleichbleibenden Verhilt-
nissen eine palingenetische Wiederholung der Ontogenie statthaben,
die Ontogenie ist aber durch die Metakinese in keiner Weise deter-
miniert geworden. Im Gegenteil, es darf angenommen werden,

#) DaBl es sich dabel jeweils nur um Organe handeln kann, die fiir den be-
freffenden Anpassungstypus von grundsifzlicher Bedeutung sind, ist an sich klar, sei
aber trotzdem ausdriicklich betont, da so vielfach das Beispiel der Muskelverstirkung
am rechten Arm des Schmieds und #hnliches als Beweis gegen eine Vererbung erworbener
Eigenschaften — um welches Problem es sich hierbei letzten Endes handelt — angefiihrt
wird und auch gegen den vorliegenden Gedankengang ins Feld gefithrt werden konnte.
Es ist aber natiirlich ein grundsiizlicher Unterschied, ob es sich um eine gewissermaBen
nur zufillige, rein individuelle Eigenschaft handelt, wie in diesem Fall, die mit dem An-
passungstypus als solchen gar nichts zu tun hat, oder um eine Eigenschaft, die fir der
Anpassungstypus charakteristisch ist, wie =z B. die Extremititenentwicklung bei dem
Ungulaten, die GebiBentwicklung der Feliden. Bei dem Beispiel des Schmiedes liegt
der prinzipielle Denkfehler darin, daB man gewihnlich in Uberspannung des Bogens auch
die erste Herausbildung eines neuen Anpassungstyps durch aktive Anpassung erkliren
will, was nach dem vorhergehenden nicht angingig ist. Diese Beweisfihrung kanun
— wie simfliche Widerlegungsversuche der Annahme einer Vererbung erworbener Eigen-
schaffen — nur eine zu einseitige lamarckistische Auffassung in diesen Einseitigkeiten
treffen, aber nicht die Tatsichlichkeit einer solchen Vererbung.
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dafl zunichst eine Umstimmung des Typus noch ebenso wohl mog-
lich ist, wie vor der Metakinese. Das wird positiv sogar dadurch
erwiesen, daB nach einer Phase der explosiven Aufspaltung eine
ungeheuer plastische und formenreiche Periode folgt, die die eigent-
liche Orthogenese einleitet, in der stets zahlreiche ,,Spezialisations-
. kreuzungen“ auftreten, z. B. wihrend der Intfaltung der diapsiden
Reptilicn von den Thecodontiern aus, wihrend der Entfaltung der
hoheren Carnivoren aus den Creodontiern, wihrend der Entfaltung
der Artiodactylen, ebenso bei den Wirbellosen wihrend der Knt-
faltung der Ammonoideen aus dem Phylloceras-Stamm im unteren
Lias, wihrend der Entfaltung der Dekapoden in der Trias usw.
Eine stammesgeschichtliche Wertung der Spezialisationskreuzungen
im Sinne ABELS wihrend solcher Entwicklungsperioden ist daher
nicht angéingig und muf zu einem vollkommen schiefen Bilde fithren.
Wenn aber ein solcher neugebildeter Typus sich als wirklich
lebens- und anpassungsfihig erweist, so muf} sich durch eine dem
Typus adiquate Anpassung aus den verschiedenartigen Speziali-
sationskrenzungen allmihlich die zweckmiBigste Form — teils
durch metakinetische Umstellung, teils durch Selektion --— heraus-
kristallisieren, z. B. der Typus der hoheren Caniden und Ursiden aus
den zahlreichen, sich iiberkreuzenden Formen am Anfang dieser
Formengruppe (vgl. SCHLOSSER, Paliontogr. Bd. 46), der Typus der
Siugetiere aus den sich mannigfach iiberkreuzenden Formen der Thero-
morphen usw. Dieser Vorgang mufl zu einer allmihlichen Festigung
der urspriinglich noch sehr labilen Ontogenie fithren; und es ist
ohne weiteres vorstellbar, dall der sich immer wiederholende Ab-
lauf der Ontogenie diese mehr und mehr determinieren muB. Aus
der nicht determinierten muf allméhlich die determinierte Ontogenie
werden, mit andern Worten die Evolutionsbreite mufi sich im Lauf
der orthogenetischen Umbildung fortschreitend verringern.

Unter den hier entwickelten Gesichtspunkten wire auch die
so viel umstrittene Frage der Vererbung erworbener Eigenschaften
zu verfolgen. Dall eine solche fiir die orthogenetischen Reihen
tatsichlich besteht, geht aus dem vorhergehenden eindeutig hervor.
Kine eingehende Diskussion wiirde in diesem Zusammenhang zu
weit fithren. Nur nebenbei sei bemerkt, daf alle Kinwinde aunf”
Grund vererbungstheoretischer Kxperimente daran scheitern, daB
der Zeitfaktor, der eine so grofe Bedeutung in dieser Frage hat,
in allen einschligigen zoologischen Experimenten von vornherein

unberiicksichtigt bleibt. Sodann wiren die Experimente an Tier-
37*
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formen auszufthren, bei denen die Ontogenie moglichst wenig
determiniert ist; denn tiberall wo die Ontogenie determinjert ist,
konnen keine neunen erblichen, sondern nur noch individuelle zu-
fillige Merkmale auftreten. Weiterhin wiren nicht beliebig heraus-
gegriffene Merkmale, wie z. B. die Farbmuster der Schmetterlinge,
die sich einer relativ grof3en Beliebtheit erfreuen, bei solchen Ver-
suchen, zu priifen, sondern Merkmale, die fiir den Anpassungstypus
als solehen in einer solchen Weise charakteristisch und bedeutungs-
voll sind, dafl ihre Bedcutung biologisch und physiologisch er-
faBbar sind®).

SchlieBlich noch einige Worte zu dem schwierigen Problem
der Caenogenese. HaARCKEL stellfe sie, die larvale Neubildungen
umfaBt, die eine phyletische Rekapitulation der Ontogenie filschen,
in scharfen Gegensatz zur Palingenese. Das ist natiirlich nur
solange moglich, als man in der Phylogenie die Ursache der Palin-
genese erblickt. rANZ hat daher diesen Gegensatz wesentlich
gemildert und SCHINDEWOLF stellte die Caenogenese sogar unfer
den Begriff der Palingenese, da er zeigen konnte, das auch caeno-
penetische Erscheinungen palingenetische Wiederkehr zeigen. Das
gleiche 1Bt sich bei den Dekapoden nachweisen: die Phyllosoma- -
Larve ist so alt wie die Abteilung der Seyllaridea. Die Hryo-
netcus-Liarve reicht, wie wir oben wahrscheinlich machen konnten,
bis in den Jura zurlick. Diese Larvenstadien werden seither
palingenetisch rekapituliert. Wetterhin zeigt sich, daf caeno-
genetische Erscheinnngen in erster Linie bei relativ starr gewordenen
Gruppen auftreten und umgekehrt den mehr plastischen, umbildungs-
fihigen noch fehlen: so gehen sie den sehr plastischen Encyphiden
und Thalassiniden {ast vollkommen ab. Caenogenesen sind somit ein
Zeichen fir fehlende Umbildungsfihigkeit eines Typus.

Bedeutung und Wesen der Caenogenese ist daher nur er-
fafbar von der Palingenese aus und bel einer Beriicksichtigung
des gesamten vollstindigen Individualzyklus. Da zeigt sich nun
eine bemerkeuswerte Korrelation zwischen den einzelnen Knt-
wicklungsstadien, worauf schon im ersten Teil gelegentlich hin-
gewiesen werden konnte: ausgesprochen pelagisch caenogenetische
Neubildungen treten vor allem bei den im adulten Stadium nur

# ,Die he\xt{ge Vererbungslehre . . . = . kann natiirlich keine Antwort auf die
Frage geben, wie erworbene Higenschaften vererbt oder ob sie iiberhaupt vererbt werden
konnen. Sie analysiert feste Merkmale bei relativ stabilen Tieren, Insekten, Siugern
usw.“ (HARMS, 1929)
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eine sehr geringe Vagilitit besitzenden Scyllariden und Eryoniden
auf (das gleiche gilt fir die Stomatopoden), wihrend die im Alfer
relativ vagilen Brachyuren das pelagische durch Spaltbein charakteri-
sierte Mysisstadium verloren haben (auch den pelagischen Schizo-
poden und Dichelopoden fehlen caenogenetische Anpassungs-
erscheinungen an pelagische Lebensweise im Larvenstadium).
DOFLEIN zeigte, dafi die wenig vagilen, blinden Tiefseebrachyuren
ein lang dauerndes pelagisches Larvenstadium, die vagilen gut
sehenden Formen nur ein kurzes pelagisches Stadium durchmachen.
Es scheint demnach, als ob wir neben einer Korrelation der Teile
im Koérper aueh mit einer Korrelation der einzelnen Stadien des
Individualzyklus rechnen miiten: Ausdruck hierfiir ist die Tr-
scheinung der Caenogenese.

Diese Uberlegungen bestiitigen, daf die Caenogenese tat-
siichlich nur ein Sonderfall der Palingenese ist, die beide in gleicher
Weise fiir die orthogenetische Phase der Entwicklung charakte-
ristisch sind, wie die Metakinese fiir die Phase der explosiven
Entfaltung.

4. Zusammenfassung

1. Der Zyklus der phyletischen KEntfaltung, beginnend mit
explosiv sprunghafter Entfaltung und Typenbildung und in ortho-
genetischer Welterbildung wunter konstanter Hinschriinkung der
Evolutionsbreite -durch Uberspezialisierung zum allmihlichen Aus-
sterben fiihrend, geht parallel einer allmihlichen Umbildung von
einem plastisch labilen, in der Ontogenie nicht determinierten,
weitgehend regenerationsfihigen, und daher grundsitzlich umstimm-
baren zu einem vollstiindig determinierten, zellkonstanten und nicht
mehr regenerationsfihigen und daher in keiner Weise mehr um-
bildungsfihigen Typus.

2. Die Unstimmung in der labilen Entwicklungsphase erfolgt
nicht als direkte Anpassung, sondern als Reaktion auf Umwelt-
reize und Umweltseinfliisse — vermutlich auf dem Wege iiber die
endokrinen Driisen — als Reaktion, die nicht zweckmifig zu sein
braueht (inadaptive Typenbildung) und nicht ein unmittelbares
Eingehen auf die betreffenden Umweltseinfliisse zur Folge haben
muf}, gegebenenfalls aber eine andersartige, ganz bestimmte An-
passungsrichtung hervorruft und einleitet (besonders instruktiv
zeigen das die Cephalopoden). Krst von diesem Moment an kann
direkte Anpassung wirksam werden.
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3. Diese Krgebnisse, unmittelbar abgelesen aus einer ver-
gleichend stammesgeschichtlichen Analyse verschiedener Tier-
gruppen, deuten den Weg an, auf dem das Problem der , Anpassung*
seiner Liosung niher gefithrt werden kann. Versuche, bei labilen
Tierformen die Ontogenie zu beeinflussen und umzustimmen, in der
Weise, wie das durch HArMs und GOLDSCHMIDT angeregt und
z T. auch schon begonnen ist, haben erginzend einzugreifen.
Anderseits aber kann nur der palaeontologische Befund die richtige
Fragestellung fir die Art und Weise eventueller Versuche abgeben,
wie das aus den oben gegebenen Kinzelbeispielen ja schon hervor-
geht. FEnge Zusammenarbeit von Biologie und Palaeontologie
— wie sie leider heute in Deutschland noch nicht iiblich ist —
kann allein weiterfiihren. Die - morphologisch-anatomische Be-
trachtungsweise geniigt nicht, wie schon NopcsA betont hat.

4. Wenn zu erwarten ist, daff auf diesem Wege eine Klirung
fiir bestimmte Kinzelfille der Entwicklung méglieh ist, so erheben
sich anderseits aus der vergleichend stammesgeschichtlichen Ana-
lyse Fragen, von grundsitzlicher Bedeutung, die vorliufig keinen
Weg einer Krklirungsmoglichkeit zulassen: Weshalb fihrt fort-
schreitende Spezialisierung zu allmihlicher Stabilitdt und Deter-
minierung der Ontogenie? Weshalb auf der andern Seite bleiben
Tiergruppen auch bei hohem geologischen Alter unter Umstinden
durch lange Zeitriume hindurch relativ labil, wie die Amphibien,
wihrend doch z. B. die nahe verwandten Stegocephalen so rasch
absolut stabil geworden sind, und zwar unter den genau gleichen
juBeren Verhiltnissen? Was ist mit andern Worten die tiefere
Ursache der Stabilitit und der Labilitit?

Vielleicht, daf} eine im einzelnen systematisch durchgefiihrte
vergleichend stammesgeschichtliche Analyse hierauf einmal Antwort
geben wird. Sicher jedenfalls scheint es mir — wenigstens zeigt
das meines Krachtens die vorliegende Arbeit eindeutig: FErkenntnis
der GesetzmiBigkeiten des organischen Geschehens — und das
ist doch letzten lndes das Ziel und miilite Voraussetzung sein
fir alle Versuche ciner kausalen Krklirung desselben — ist nar
mdglich durch eine vergleichend morphologische Analyse der
Stammesgeschichte auf Grund einer vorurteilsfreien Erforschung
stammesgeschichtlicher Zusammenhinge.
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