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In einer Abhandlung haben B eu rlen  und G la e ssn e r  (2) in 
übersichtlicher Form die Ergebnisse ihrer auf breiter paläontolo- 
gischer Basis gegründeten Untersuchungen mitgeteilt, die zu einer 
Revision des Systems der dekapoden Crustaceen führten. Die beiden 
Autoren teilen die dekapoden Crustaceen in zwei Untergruppen 
Trichelida und Heterochelida ein. In der ersten Untergruppe werden 
die Penaeiden, Stenopiden und die Astacura zusammengefaßt, in 
die zweite die Glypheiden und Pemphiciden mit den aus ihnen 
hervorgegangenen Stämmen eingeordnet; von den Glypheiden werden 
die Thalassiniden, Paguriden und Eucyphiden abgeleitet, von den 
Pemphiciden die Eryoniden, Scyllariden, Galatheiden und Brachyuren.

Wie aus dieser Gruppierung hervorgeht, erscheint die sonst 
unterschiedene Dekapodengruppe der Natautia aufgelöst. Die Natantia- 
Formen Penaeidae und Eucyphidea sind nach B eu rlen  und G la e ss n e r  
aus verschiedenen Wurzeln entstanden, und zwar wird die Gruppe 
der Eucyphidea (Carididen, Garneelen) nicht wie sonst von Penaeiden, 
sondern von primitiven Vertretern der Thalassiniden abgeleitet. Be­
gründet wird diese Ableitung einmal damit, daß die Eucyphiden 
erst im Malm (Oberjura) fossil zu finden sind, während die Penaeiden 
bis in die untere Trias, die Thalassiniden bis in den Jura zurück­
zuverfolgen sind. Da aber die fossilen Reste von Eucyphiden immerhin 
dürftig sind, müßte sich nach B eu rlen  und G la e ssn e r  die stammes­
geschichtliche Untersuchung weitgehend auf rezente Formen stützen.

Gegen die Ableitung der Eucyphiden von Penaeiden wird auf 
das konstante Vorkommen von Scheren an den drei ersten Brust­
füßen und das Fehlen der Stylamblys, nach der Ansicht von B e u rle n  
und G la e ssn e r  stabile Charaktere der Tricheliden, zu denen die 
Penaeiden gerechnet werden, Wert gelegt, während bei den Eucy­
phiden an höchstens zwei Brustfußpaaren Scheren auftreten und 
eine Stylamblys an den Abdominalfüßen vorhanden ist. Im Kiemen­
bau sind die Kiemen der Tricheliden Trichobranchien, bei Weiter­
bildung Dendrobranchien (so bei Penaeiden), niemals Phyllobranchien. 
Für die Ableitung der Eucyphiden von Thalassiniden werden die
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Gelenkung der Brustfüße, die breite Ausbildung der zweiten Abdo­
minalpleuren, das Vorhandensein der Stj'lamblys an den Abdominal­
füßen zum Vergleiche herangezogen.

Ohne auf diese Punkte vorläufig näher einzugehen, möchte ich 
in der Frage der Ableitung der Eucyphiden von Thalassiniden vorerst 
ein Gegenargument heranziehen, und das ist die Gestalt der Spermien.

.Schon in meiner ersten Abhandlung [(8 ), p. 41], welche die 
männlichen Geschlechtsorgane der Dekapoden behandelt, habe ich 
bei der allgemeinen Betrachtung auf die Gestaltverschiedenheit der 
Dekapodenspermien hingewiesen: »Und zwar sind die Spermatozoen 
der Verwandten einander ähnlich, und ähneln einander um so mehr, 
je näher die Tiere verwandt sind und umgekehrt. Es kann somit 
der für die Samenkörperchen der Vertebraten gemachte Ausspruch 
R. W a g n e rs  als vollinhaltlich auch für die Spermatozoen der Deka­
poden geltend unterschrieben werden: daß >in den Samentieren sich

Fig. 1. Spermien von Solenoccra (Penaens) nteinbranacca. Etwa 
(Nach einer Originalzeichnung von Karl H e id c r .)

immer ein bestimmter Classencharakter ausspricht, und es möglich 
ist, daß die specifische Verschiedenheit selbst auf die Arten fortgeht<.«

H e rrm an n  (11) und K o ltzo ff(1 3 ) gelangten später zu einer 
gleichen Betrachtung.

Für diese Tatsache habe ich in meiner ersten diesbezüglichen 
Abhandlung und in einer späteren kleinen Mitteilung (9) Angaben 
gemacht.

Es fehlte mir damals aber die Kenntnis der Spermienformen 
von Penaeiden, einer Gruppe, die zweifellos den ursprünglichsten 
rezenten Dekapodentypus repräsentiert.

Ein Penaeidenspermium ist inzwischen durch K o ltzo ff  bekannt­
geworden, der ein tingiertes Spermium von Sicyonia carhiatci (sculpta) 
(Taf. XXIX, Fig. 8 ) abbildet, doch ist dieses nach der Figuren­
erklärung noch nicht vollkommen ausgebildet. G ilso n  (7) gibt an, 
die Spermien von Sicyonia sculpta beobachtet zu haben, ohne aber 
eine weitere Beschreibung und Abbildung derselben zu geben.

Um Bilder reifer lebender Spermien von Penaeiden zu erhalten, 
habe ich mich an Herrn Prof. Karl H e id e r  gewendet, der mir auf 
meine Bitte aus Neapel die nebenstehenden Abbildungen lebender 
Spermien von Solenoccra (Penaens) membranacea und Sicyonia 
carinata (sculpta) zu senden so freundlich war. Ihm sei an dieser 
Stelle dafür mein bester Dank ausgesprochen.

Die Spermien von Solenoccra (Penaens) membranacea (Fig. 1) 
sind nagelförmig w'ie die der Eucj^phiden, unterscheiden sich aber
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von jenen letzterer dadurch, daß ihr ovoid gestalteter Körper in dem 
dem Fortsatz entgegengesetzten Teile ein stärker lichtbrechendes 
Gebilde von gleichfalls ovoider oder nach außen sich zuspitzender 
Form besitzt. Dieses Gebilde erinnert an die Chitinkapsel der strahlen­
förmigen Dekapodenspermien. Die Spermien von Sicyonia carinata 
fsculpta) (Fig. 2 a) besitzen einen mehr länglichen Körper, der stachel­
förmige Fortsatz ist kürzer. In dem letzteren gegenüberliegenden 
Teil ist ein kappenförmiger, stärker lichtbrechender Körper zu beob­
achten. Er dürfte gleichfalls der Chitinkapsel der strahlenförmigen 
Dekapodenspermien entsprechen. Veränderte Spermien (Fig. 2b) 
zeigen dieses kappenförmige Gebilde nach oben geöffnet, wodurch 
dieses Gebilde gewisse Ähnlichkeit mit der Chitinkapsel der strahlen­
förmigen Dekapodenspermien gewinnt.

Die Spermien der Eucyphidea (Carididae) sind durchwegs 
nagelförmig. Nur in einem bisher bekannten Falle, bei der ursprüng-

h
Fig. 2. Spermien von Sicyonia carinata (sculpta). Etwa 700/1.

(Nach einer O riginalzeichnung von Karl H e i d e r.)  
a  frisch, b verändert.

liehen Pasiphaea sivado, sind nach meiner erstmaligen Beobachtung (9) 
außer dem stachelförmigen Fortsatz am Scheibenrande zehn bis 
zwölf kurze Seitenstrahlen vorhanden, die mit breiter Basis entspringen 
und in eine feine Spitze auslaufen. Einer Homologisierung dieser 
Seitenstrahlen mit jenen bei den Spermien der übrigen Dekapoden 
steht wohl nichts im Wege, wie ich schon damals hinzugefügte. Ein 
Gebilde, das der Chitinkapsel der strahlenförmigen Dekapoden­
spermien entspräche, ist nicht erkennbar.

Wenn wir damit die Spermien bei Thalassiniden vergleichen, 
so zeigen diese den Typus der strahlenförmigen Spermien. Ich selbst 
habe die Spermien von Upogebia Htoralis und Jaxea nocturna 
fCalliaxis adriatica) abgebildet. Die Spermien haben einen etwa 
halbkugeligen Körper und weisen meist drei kurze Seitenstrahlen 
auf. Sie sind in ihrer Formgestaltung am ähnlichsten gewissen 
Brachyurenspermien. Es besteht also keine Übereinstimmung in der 
Gestalt mit den Spermien der Eucyphiden.

Dahingegen besteht eine gestaltliche Übereinstimmung der 
Eucyphidenspermien mit den Spermien der Penaeiden, von denen die 
Eucyphiden meiner Ansicht nach abzuleiten sind, und ich erblicke 
in dieser Übereinstimmung des Spermientypus einen weiteren Beweis 
für diese Ansicht. Man müßte sonst annehmen, daß die nagelförmigen 
Spermien zweimal entstanden sind, wie sich bei der Annahme einer 
Ableitung der Eucyphiden von Thalassiniden ergeben würde.
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In einem Charakter scheinen mir die Penaeidenspermien einen 
ursprünglicheren Typus aufzuweisen, und zwar in dem Besitze des 
stärker lichtbrechenden Innengebildes, aus dem sich bei den strahlen­
förmigen Dekapodenspermien die Kapsel herausgebildet haben dürfte, 
während bei den Eucyphidenspermien nichts dergleichen bisher 
beobachtet ist.

K o ltzo ff  vertritt die Anschauung, daß der Stachel der Spermien 
der Decapoda Natantia der umgewandelten Kapsel der strahlen­
förmigen Dekapodenspermien seinen Ursprung verdankt. Und mit 
Bezug auf seine Auffassung, daß die Chitinkapsel der strahlenförmigen 
Dekapodenspermien morphologisch der Geißel der fadenförmigen 
Spermien entspricht, gelangt er zu der Ansicht, »daß die Natantia 
Spermien mit chitinisierter Geißel besitzen«.

Nach den Bildern der Spermien von Solenocera (Penaeus; 
ineinbranacea- und Sicyonia carinata fsculpta) findet sich aber an 
dem der Nagelspitze gegenüberliegenden Pole ein Gebilde, das nur 
der Chitinkapsel der strahlenförmigen Dekapodenspermien zu ver­
gleichen ist, woraus sich ergibt, daß die Nagelspitze dem Geißel­
fortsatz der fadenförmigen Spermien gleichzusetzen ist.

Wenn diese Homologisierungen richtig sind, dann entsteht die 
Frage, wo ein der Chitinkapsel entsprechendes Gebilde bei den 
Spermien der Eucyphiden zu suchen wäre. Hier kann mangels aus­
reichender Beobachtungen mehr hypothetisch die Ansicht aufgestelit 
werden, daß die Anlage der Chitinkapsel sich verflacht und daß 
damit die breite scheibenförmige Gestalt des Eucyphidenspermiuins 
zusammenhängt. Das Eucyphidenspermium wäre somit, da es sonst 
in seiner typischen Form mit dem Penaeidenspermium übereinstimmt, 
eine von diesem abgeleitete spezifische Spermienform, bei der die 
Kapselbildung rudimentär ist.

Für die hier versuchte Erklärung kann ich auf folgende eigene 
Beobachtungen (8 ) (Taf. III, Fig. 10) verweisen. Danach bildet sich 
bei der Entwicklung des Spermiums von Leander adspcrsns (Palaemon 
rectirostris) neben dem Kern, gleichwie bei der Anlage der Kapsel 
des Spermiums von Potamobius eine Vakuole aus, die sich aber 
nicht wie bei Potamobius zu einer Kapsel weiterentwickelt, sondern 
sich einfach verflacht, ohne eine weitere Differenzierung erkennen 
zu lassen. Sie bleibt wahrscheinlich auch im reifen Spermium er­
halten. Später hat G ilson  (7) auch diese Vakuole bei der Entwicklung 
des Spermiums von Lysmata seticaudata beschrieben und abgebildet. 
Sie hat nach G ilson  nur eine ephemere Existenz und wird alsbald 
resorbiert oder platzt; im reifen Spermium ist nach G ilson  keine 
Spur von ihr zu finden.

Anhangsweise möchte ich noch hinzufügen, daß das stärker 
lichtbrechende Gebilde des Penaeidenspermiums dem Spitzenstück 
der fadenförmigen Spermien zu vergleichen ist und der stachel­
förmige Fortsatz dieses Spermiums sowie des Eucyphidenspermiums 
dem Schwanzfaden der fadenförmigen Spermien entspricht. Es würde 
somit die Chitinkapsel der strahlenförmigen Dekapodenspermien dem
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in ganz eigentümlicher Weise entwickelten Spitzenstück homolog 
sein. Es stimmt mit dieser Auffassung überein, daß die Kapsel gleich 
dem Spitzenstück cj^toplasmatischen Ursprungs ist und gleich dem 
letzteren eine mechanische Funktion besitzt.

In dem wesentlich übereinstimmenden Bau der Spermien von 
Penaeiden und Eucyphiden sehe ich eine wertvolle Stütze für die 
Ansicht von der Ableitung der Eucyphiden von Penaeiden und 
vermag somit der Ansicht von B eu rlen  und G la e ssn e r  eines 
diplwletischen Ursprungs der M acntra Xatantia nicht beizupflichten.

Für die nähere Zusammengehörigkeit der Penaeiden und Eucy­
phiden spricht neben anderen Gründen auch das Vorhandensein von 
Exopoditenrudimenten an den Brustfüßen einiger Eucyphiden, gleich 
jenen der Penaeiden, wogegen B e u rle n  und G la e ssn e r  von ihrem 
Standpunkte aus dieses Merkmal nicht als primitives, sondern als 
»eine sekundäre Anpassung an pelagische Lebensweise, gewisser­
maßen eine Entwicklungshemmung auf dem M3 ^sisstadium« ansehen.

W as die von B eu rlen  und G la e ss n e r  vertretene Ansicht 
einer Ableitung der Eucyphiden von primitiven Thalassiniden betrifft, 
so gründet sich dieselbe auf gewisse bauliche Übereinstimmungen, 
die bei Eucyphiden und Thalassiniden zu finden sind. Für diese 
wird sich mit Rücksicht auf die typische Übereinstimmung der 
Spermien bei Eucyphiden und Penaeiden als Beweis ihrer nahen 
Verwandtschaft eine andere Beurteilung ergeben.

Es ist schon von vorhinein wahrscheinlicher, daß die frei­
schwimmenden Dekapoden die phylogenetisch älteren sind, wie dies 
die Penaeiden und die Euphausiiden zeigen. Mit der freischwimmenden 
Lebensweise hat sich wahrscheinlich auch die spezielle Ausbildung 
des zweiten Abdominalsegmentes mit die Nachbarsegmente über­
greifenden Pleuren bei den Eucyphiden ausgebildet, was auch die 
Ansicht von B eu rlen  und G la e ssn e r  ist, die dabei auf die noch 
schwache Ausprägung der zweiten Abdominalpleuren bei den juras­
sischen Formen (Blacnlla, Hefviga, Udorella) hinweisen. Möglicher­
weise hängt aber meiner Ansicht nach, in Übereinstimmung mit 
O rtm ann , diese Verbreiterung der zweiten Abdominalpleuren auch 
mit der Brutpflege zusammen. Wenn die beiden ersten Abdominal­
segmente bei einigen Thalassiniden eine ähnliche Ausbildung wie 
bei Eucyphiden zeigen, so ist dieselbe mit Rücksicht auf die durch 
die Spermien erwiesene nähere Verwandtschaft der Eucyphiden mit 
den Penaeiden als selbständig bei Thalassiniden entstanden zu be­
urteilen.

Nicht anders steht es mit der von B eu rlen  und G la e ssn e r  
zum Vergleich herangezogenen Stylamblys. Die bei Eucyphiden stets 
vorhandene Stylamblys ist eine Einrichtung, die sich gewiß mit der 
freischwimmenden Lebensweise ausgebildet hat als eine vorteilhafte 
feste Verbindung der Abdominalfüße eines Paares. Solche Bindungen 
der Abdominalfüße durch eine Stylamblys kommen schon an den 
vorderen zum Schwimmen dienenden Abdominalfüßen der alter­
tümlichen Leptostraken (Xcbalia) und der Stomatopoden sowie bei

©Akademie d. Wissenschaften Wien; download unter www.biologiezentrum.at



2 9 0 K. G r o b b e n .

Euphausiiden vor, sind also bei den Malacostraken eine alte Ein­
richtung. Wenn sich bei einigen Thalassiniden eine Stylamblys findet 
so ist dieses Vorkommen von freischwimmenden Formen abzuleiten' 
wie denn auch das Fehlen der Stylamblys bei einer Anzahl von 
Thalassiniden auf einen Rückgang dieser Bildung hinweist. Die 
Stylamblys ist hier als eine von freischwimmenden Stammformen 
ererbte Einrichtung zu verstehen.

Was die Kiemen betrifft, so spricht gegen die Herleitung der 
Eucyphiden von Penaeiden, die sonst angenommen wird, nach 
B e u rlen  und G la e ssn e r  der Kiemenbau, da in der von ihnen auf­
gestellten Gruppe der Trichelida (die Penaeidea, Astacura  und Steno- 
pidea  umfassend) Trichobranchien sich finden, nur bei der Penaeidea 
Dendrobranchien, die von B e u rle n  und G la e ssn e r  als Weiter­
bildung der Trichobranchien angesehen werden, aber niemals Phyllo- 
branchien, die für die Eucyphiden charakteristisch sind und sich 
dann nur bei den höher differenzierten Dekapoden finden. Ohne auf 
die verschiedenen Ansichten einzugehen, welche Grundform der 
Kiemen als ursprünglichste anzusehen ist, möge hier nur erwähnt 
werden, daß Trichobranchien leicht in Phyllobranchien übergehen, 
wie nach H u x le y  (12) und C laus (6 ) die Form der Kiemen von 
Axius und Thalassina zeigt, die deshalb besonderes Interesse be­
ansprucht, da sie die Trichobranchien dem Phyllobranchientypus 
näher führt. Darin ist aber nicht der Beweis gegeben, daß die Phyllo­
branchien der Eucyphiden gerade aus den Trichobranchien der 
Thalassiniden abzuleiten sind. Es ist viel wahrscheinlicher, daß sich 
die Phyllobranchien der Eucj^phiden von Trichobranchien, die sich 
auch bei den den Penaeiden zunächst stehenden Stenopiden finden, 
ausgebildet haben.

Was die ähnliche Gelenkung an den Brustfüßen der Thalassiniden 
und Eucyphiden anbelangt, auf die B e u rle n  und G la e ssn e r  hin- 
weisen, so möchte ich dieselbe nur als Anpassungserscheinung werten.

Die Thalassinidenentwicklung zeigt gewissen Anschluß an die 
Entwicklung der Eucj^phiden. Die Zoea-Larven ersterer schließen sich 
in der Körperform den Eucyphidenlarven an. In der weiteren Ent­
wicklung tritt ein deutliches Mysisstadium auf. Anderseits zeigt die 
Metamorphose der Thalassiniden einen Übergang zur Entwicklung 
der Anomuren und Brachyuren. Mit dieser teilweisen Übereinstimmung 
der Larven der Thalassiniden mit jener der Eucj^phiden wird aber 
kaum eine nähere verwandtschaftliche Beziehung genügend zu be­
gründen sein.

Daß die Eucj^phiden ein jüngerer Stamm der Macrura Natantia 
sind als die Penaeiden, ist gewiß richtig. Wenn aber Eucyphiden- 
reste erst aus dem Malm bekannt und dürftig sind, während Reste 
der Thalassiniden weiter zurückverfolgt werden können, so läßt sich 
daraus, so wertvoll die paläontologische Urkunde auch ist, noch 
nicht schließen, daß Eucyphiden nicht schon weit früher aufgetreten 
waren. Die ersten Eucyphiden sind gewiß kleine zarte Krebse ge­
wesen, die einer Erhaltung als Fossile nicht günstig waren.
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Zusammenfassend gelange ich somit zu dem Schlüsse, daß 
eine Ableitung der Eucyphiden von Thalassiniden keine genügende 
Stütze besitzt, daß das von mir vorgebrachte Argument, die Form 
der Spermien nur den Anschluß an die Penaeiden gestattet, ein 
diphyletischer Ursprung der Macrura Natantia  nicht als begründet 
angesehen werden kann. Gewisse bauliche Übereinstimmungen 
zwischen Eucyphiden und Thalassiniden können kaum auf nähere 
verwandtschaftliche Beziehungen beider bezogen werden. In der eigen­
tümlichen Spermienform mit Seitenstrahlen von Pasiphaea sivado, 
einer primitiven Eucyphide, ließe sich eine Anknüpfung an die strahlen­
förmigen Spermien der Thalassiniden finden. Noch leichter ist, wie 
hier hinzugefügt sein möge, die Ableitung der Thalassinidenspermien 
von den Spermien der Nephropsiden. Nach B oas (3) werden die 
Thalassiniden von Homariden abgeleitet, und nach O rtm an n  (14) 
sind die Thalassiniden spezialisierte Nephropsiden. Auch nach 
B o u v ie r’s (5) Ansicht schließen sich die Thalassiniden enge den 
Homariden an. Desgleichen erscheinen in den von B o rra d a ile  (4) 
und B a lss  (1) aufgestellten Stammbaumschemen die Thalassiniden 
von den Astacura  abgezweigt.

Hier sei noch die Frage aufgeworfen, ob nicht unter den 
rezenten Dekapoden in den Stenopiden Reste von Stammformen 
der Euc3 ^phiden zu erblicken sind. Nach O rtm ann  zeigen die 
Stenopiden nahe Beziehungen zu den Penaeiden, doch weichen sie 
in gewissen Merkmalen (Kiemen, erstes Abdominalsegment) ab und 
nähern sich den primitivsten Formen der Reptantia. »Es dürfte 
unzweifelhaft sein, daß sie den gemeinsamen Stammformen der 
Natantia und Reptantia unter den lebenden Dekapoden am nächsten 
stehen« und die Nephropsiden zu den Stenopiden gewisse Bezie­
hungen zeigen. Nach B o rra d a ile  ist die Stellung der Stenopiden 
sehr zweifelhaft, doch ist er der Ansicht, daß die Stenopiden keine 
Verwandtschaft zu den Eucyphiden besitzen und verweist zugleich 
auf verwandtschaftliche Beziehungen zu den Penaeiden und niederen 
Reptantia, die sich die Wage halten. Auch G u rn e v  (10) scheint 
nach dem Bau des ausgebildeten Tieres Stenopus keine verwandt­
schaftliche Beziehung zu den Eucyphiden zu haben, sondern eine 
Stellung zwischen Penaeiden und Homariden einzunehmen; nach der 
Entwicklung aber müsse Stenopus zu der Reptantia gestellt werden 
und habe seine nächsten Verwandten in den Laomedeiden und den 
höheren Anomuren.

Die Stenopiden, die den Penaeiden jedenfalls sehr nahe stehen, 
stimmen mit Eucyphiden in einigen Punkten überein; ihre Kiemen 
sind nicht Dendrobranchien wie bei den Penaeidea, sondern Tricho- 
branchien, von denen die Phyllobranchien der Eucyphiden leicht 
ableitbar sind; sie besitzen kein Petasma, das sonst den Penaeidea 
zukommt, und haben Brutpflege wie die Eucyphiden. Die Spermien 
von Stenopus sind meines Wissens bisher nicht bekannt, ihre Kenntnis 
wäre von großem Interesse. In der Entwicklung von Stenopus geht 
aus einem Protozoeastadium eine Zoea hervor, welche die Charaktere
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der Eucyphidenzoea aufweist. Stenopiden sind nach B eu rlen  und 
G la e s s n e r  fossil nicht bekannt. Auch ein Beweis für die Lücken­
haftigkeit der paläontologischen Urkunde der Macrura Natantia.

Nach allem Vorgebrachten läßt sich für die Stenopiden und 
Nephropsiden mit Thalassiniden sowie möglicherweise auch für die 
Eucyphiden auf einen gemeinsamen Ursprung schließen. Vielleicht 
sind die Stenopiden als den ursprünglichsten rezenten dekapoden 
Crustaceen, den Penaeidea, am nächsten stehend, Reste solcher 
gemeinsamer Stammformen, von denen sich die Eucyphiden einer­
seits, die Nephropsiden und Thalassiniden in gemeinsamer Wurzel 
anderseits ableiten.
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