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Der Versuch, Phylogenie und rezente Vorkommen der Arcturidae zu kombinieren, um die Verbreitungs-
geschichte zu rekonstruieren, ist noch durch die ungenauen Kenntnisse des phylogenetischen Systems der
Arcturinae behindert. Daf Pleuroprion noch urtiimlicher sein konnte als Antarcturus, wurde im vorhergehen-
den Abschnitt erldutert. Pleuwroprion kommt nicht im Siidpolarmeer, sondern vor allem in kithlen Meeren der
Nordhemisphire vor (s.Abb. 69).

Es ist jedoch richtig, dafl die Arcturidae in der Antarktis eine grofle Formenvielfalt aufweisen, die bislang
erst nur zum Teil beschrieben weden konnte (vgl. Schultz 1981). Spezialisiertere Gattungen wie Neastacilla,
Astacilla oder Arcturella dagegen haben ihren Verbreitungsschwerpunkt weiter nordlich, was Kussakin (1973)
zu der These des polaren Ursprunges der Arcturinae veranlafite. Wigele (1987d) begriindet die reiche
Entfaltung der Arcturinae im Siidpolarmeer mit den in jenen stromungs- und saisonal planktonreichen
Gewissern fiir passive Filtrierer giinstigen Lebensbedingungen und spekuliert, dafl in derartigen Biotopen die
frithe Evolution der Arcturidae stattgefunden haben konnte. Es ist gut bekannt, dafl das obere Litoral des
Sidpolarmeeres reich an Suspensionsfressern ist (s. Ushakov 1963, Dearborn 1968, Koltun 1970). Die
antarktischen Biotope haben auch im Vergleich zu denen des Nordpolarmeeres ein hohes Alter, da nach einer
vor 40 Millionen Jahren beginnenden Abkiihlung die erste Vereisung des Kontinents mindestens 20 Millionen
Jahre zurtickliegt (Benson 1975, Hayes & Frakes 1977, Birkenmajer 1985); die Auswirkungen der kinozoischen
Klimaschwankungen auf das stidpolare Litoral sind allerdings noch nicht genau bekannt (Denton et al. 1970,
Van Zinderen Bakker 1978).

Das Alter der Familie Arcturidae diirfte jedoch hoher sein als das der polaren Biotope, da zu vermuten ist,
dafl die meisten supragenerischen Taxa der Isopoda bereits existierten, als es den Atlantik noch nicht gab, was
u.a. aus der Verbreitung der rezenten Asellidae, Microcerberidae, und Anthuridae geschlossen werden kann (s.
Henry 1976, Wigele 1983c, Wigele 1985, Wigele & Brandt 1985, Wigele et al. 1987).

Vergleicht man die Verbreitung der urtiimlichen Unterfamilien der Arcturidae, nimlich der Holidoteinae,
Pseudidotheinae und Xenarcturinae mit der der Arcturinae, so fillt auf, daf§ die urtiimlicheren Taxa tatsichlich
auf die Stidhemisphire beschrinkt sind. Die Verbreitung deutet aber nicht, wie Kussakin (1973) annahm, auf
einen antarktischen Ursprung hin, da alle Fundorte im subantarktischen und stidborealen Raum liegen. Es
werden sowohl wirmere, subtropische als auch hochantarktische Regionen gemieden. Die urtimlichen
Gattungen Pleuroprion und Parapleuroprion der Unterfamilie Arcturinae leben bereits auch in der Nordhe-
misphire (Abb. 69), allerdings bevorzugen sie ebenfalls kithles Wasser.

Die Verbreitung der Idoteidae wird von Brusca & Wallerstein (1979b) und Brusca (1984) diskutiert. Die
Idoteidae sind Kaltwasserformen borealer Meere, einige Arten leben jedoch auch in warmen subtropischen
Regionen. Das Meiden warmer Meere ist moglicherweise mit dem Mangel geeigneter Niahralgen zu erkldren.
Fir tropische und subtropische Meere sind z.B. Cleantis und Eusymmerus charakteristisch, I/dotea und
Synidotea sind iiber mehrere Klimazonen verbreitet. Die Tiere leben meist oberhalb der 30 m-Tiefenlinie.

Global gesehen sind die meisten Arten auf die gemifligte Zone der Stidhemisphire konzentriert,
endemische Gattungen siidlicher Meere, fiir die Brusca (1984) einen gondwanischen Ursprung annimmt, sind
Barnardidotea, Crabyzos, Engidotea, Euidotea, Glyptidotea, Moplisa, Paridotea, Synischia. Es ist damit zu
rechnen, dafl bei genauerer Kenntnis der Verwandtschaft eine Untersuchung der Verbreitungsgeschichte der
Gattungen lohnend sein wird.

9. Die Anthuridea

Da zur Evolution der Anthuridea bereits eine ausfiithrliche Untersuchung vorliegt (Wigele 1981a), in der der
Zusammenhang zwischen Morphologie, Lebensweise und Phylogenie dargestellt ist, und in den vergangenen
Jahren wenig neue Informationen hinzukamen, kann im folgenden auf eine detaillierte Darstellung verzichtet
werden. Finige markante Figenarten der Anthuridea werden vorgestellt, um die Sonderstellung dieser
Unterordnung im Vergleich zu den “Flabellifera” verstindlich zu machen, in den Dendrogrammen finden sich
die neubeschriebenen Gattungen und Verinderungen, die durch Nachbeschreibungen wenig bekannter Arten
moglich wurden.
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9.1 Merkmale der U.O. Anthuridea

Folgende Merkmale konnen nach dem derzeitigen Wissensstand als Synapomorphien der Anthuridea
angesehen werden (vgl. Wigele 1979b,1981a):

Korper langgestreckt (Abb. 70, 71),nicht von ovalem Umrif}. Mandibel ohne lacinia mobilis, pars molaris
ohne Kaufliche, zwischen pars incisiva und pars molaris Ausbildung einer Schneide (lamina dentata). Erste
Maxille mit einem langen, schmalen, distal mediad gekriimmten lateralen Enditen, medialer Endit dagegen sehr
kurz. Zweite Maxille reduziert. Maxilliped mit wenig beweglichem Palpus und sehr kleinem Enditen. Coxen
plattenartig, unbeweglich mit Pleuren verwachsen. Exopodit der Uropoden auf der Dorsalseite des Sympoditen
inserierend. Magen schlank und mit lings verlaufenden Csa und Frv, dorsaler Magenraum schmal, SI
reduziert.

Weitere gute Synapomorphien sind nicht bekannt. Bei den urtiimlicheren Hyssuridae besteht das Pleon
noch aus gegeneinander beweglichen Segmenten (Abb. 70 C), die insgesamt immer linger als das lingste
Pereomer sind. Die Pleopoden sind alle gleichartig, beide Aste einander shnlich, mit Schwimmborsten
ausgeriistet, eine Atemkammer fehlt (Abb. 70 C). Die Pereopoden 1-3 haben bei fast allen Anthuridea einen
kurzen, dreieckigen Carpus, Subchelen entstehen durch Einschlagen des Dactylus gegen den sehr breiten, mit
kriftigen Muskeln ausgestatteten Propodus an den Pereopoden 1 oder 1-3. Stechende Mundwerkzeuge,
Statozysten, operkulate erste Pleopodenpaare und verkiirzte Pleomere sind Merkmale der héheren Anthuridea
(Abb. 71) und damit nicht konstitutiv fiir die Unterordnung.

Die in der taxonomischen Literatur oft wiederkehrende Behauptung, das 6.Pleomer sei im Gegensatz
zu den iibrigen Isopoden nicht mit dem Pleotelson verwachsen, ist nicht richtig. Mit diesem Merkmal
nehmen die Anthuridea keine Sonderstellung ein. Schon auf den Zeichnugen Langenbuchs (1928: Abb.2) und
der dazugehdrigen Beschreibung der Pleotelsonanatomie (vgl. auch Abb.13 in Wigele 1981a) wird deutlich,
daf} eine quer verlaufende Stufe zwischen dem ehemaligen 6.Pleomer und dem Telson existiert, aber keinerlei
Gelenk ausgebildet ist; beide Teile sind fest miteinander verwachsen.

Unrichtig sind Angaben tiber die Unterordnung, die Schultz (1982) anfiihrt: Die Maxillen 1 und 2 sollen
gewohnlich “eindstig” sein (eine zweite Maxille gibt es nicht, die erste Maxille hat meist zwei Enditen), der
Maxilliped soll manchmal fehlen (dies ist nie der Fall), und “some species have six pleonal segments”, womit 6
freie Pleomere gemeint sind, die es nirgends bei den Isopoda gibt (s.0.).

Die Monophylie der 3 Familien der Anthuridea wurde durch Wigele (1981a) begriindet. Im folgenden
kann daher auf die Lebensweisen vorgegriffen werden.

9.2 Lebensweisen

Alle Anthuridea leben benthisch und werden nie in Planktonfingen gefunden. Sie konnen schwimmen, jedoch
nur, um wenige Dezimeter zurlickzulegen. Zwar sind fiir die meisten Arten die Habitate, die bevorzugt
besiedelt werden, nicht bekannt, die bisherigen Beobachtungen im oberen Litoral des Mittelmeeres und des
Roten Meeres (Wigele 1981a) lassen jedoch die Vermutung zu, dafl Variationen der Schwanzficherformen,
Bein- und Kérperlingen jeweils Anpassungen an bestimmte Substrate (Wurmrohren, Algen, Weichboden)
darstellen.

9.2.1 Die Lebensweise der Hyssuridae

Von den mediterranen Hyssuridae besiedeln Kupellonura serritelson Wigele,1981c und Neohyssura spinicanda
(Menzies & Frankenberg, 1966) die ausgedehnten Posidonia-Wiesen sandiger Buchten, wo sie im Liickensystem
des Rhizoms leben, welches einer grofien Zahl von vagilen Invertebraten Versteckméglichkeiten und Schutz
vor dem Seegang bietet (Bauer 1929, Colman 1940). In tieferem Wasser kommen die Arten nur vereinzelt
zwischen Schill und Felsaufwuchs vor.
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Beobachtungen im Labor ergaben, dafl die Tiere relativ langsam sind. Sie klettern auf und zwischen den
Fasern des torfartigen Rhizompolsters, in Feinsand konnen sie sich auch eingraben. Der Schwanzficher wird
bei Storung gespreizt, wobei die Uropodenexopodite fast vertikal dorsad weisen, was im Liickensystem zu
einer Deckung bei Angriffen auf das Korperende fithrt. Der Schwanzficher hat auch eine Funktion beim
Riickwirtsgraben: Der zusammengelegte Ficher wird in den Sand gestofien, um durch Spreizen der Uropoden
einen Gang zu schaffen. Die langen Borsten des Schwanzfichers dienen beim Laufen im Liickensystem als
Tastorgane. Die relativ kleinen Pleopoden koénnen zwar Schwimmschlige ausfithren, erreicht werden damit
jedoch nur kurze, ruckartig durchschwommene Bahnen.

Obwohl Beobachtungen zur Nahrungsaufnahme noch ausstehen, kann nicht angezweifelt werden, daf}
diese Tiere riauberisch leben. Die Mundwerkzeuge (vgl. Abb. 4 in Wigele 1981a) unterscheiden sich von denen
omnivorer Isopoden wesentlich durch die fiir alle Anthuriden typischen Merkmale (Mx 2 reduziert, lateraler
Endit der Mx 1 lang, distal kriftig bedornt, Md ohne lacinia und ohne Mahlflichen an der pars molaris). Die
Entstehung von Spezialisten wie Eisothistos (s.u.) ist auch nur verstindlich, wenn man annimmt, dafl die
Vorfahren von Eisothistos bereits Polychiten fressen konnten.

Xenanthura sinaica Wigele,1981c wurde im detritusarmen Feinsand des Golfes von Aqaba/Elat in den
pergamentartigen Rohren eines Polychdten entdeckt. Xenanthura-Arten haben einen kurzen Schwanzficher,
dessen Durchmesser etwa dem der Pereomere entspricht; die vorderen Pereopoden (1-3) tragen sehr kriftige,
bedornte Subchelen. Es erscheint wahrscheinlich, daff X. sinaica sedentire Polychiten in ihren Rohren
uberfillt, auf diese Weise Nahrung und zugleich Schutz findend. Fiir andere Arten dieser Gattung gibt es
dhnliche Fundortangaben, die Morphologie ist wenig variabel, die an einer Art beobachtete Lebensweise ist
daher sicherlich fiir die Mitglieder der Gattung charakteristisch.

Fir die mediterranen Eisothistos-Arten beschrieb Wigele (1981a) die besonderen Anpassungen an das
Leben in Serpulidenrohren (s. Abb. 70 A, B). Bemerkenswert ist dabei die Streckung der Weibchen bei der
Eiablage um iiber 100% der urspriinglichen Linge, die ohne Hiutung verlduft und in deren Folge das Tier eine
diinne, wurmartige Korperform erhilt (Abb. 70 A, B). Diese Weibchen haben keine Oostegite, da der durch
Borsten des Vorder- und Hinterendes verschlossene Rohrenabschnitt den Brutraum ersetzt. Die Eisothistos-
Arten haben frontad iiber den Cephalothorax hinausragende Mundwerkzeuge, die das Fressen eines vor der
Assel in der Rohre liegenden Serpuliden ermdéglichen. Eine weitere Besonderheit ist das operkulate erste
Pleopodenpaar, das anders als bei den hoheren Anthuridea nicht durch Vergroflerung des Exopoditen, sondern
durch seitliche Verwachsung der Pleopodeniste entsteht (Wigele 1979¢c). Bei Minnchen ist eigenartigerweise
kein Operkulum vorhanden, vielleicht steht es im Dienste der Erzeugung eines Ventilationsstromes der in einer
Rohre ruhenden Tiere; bei den Miannchen, die sehr reduzierte Mundwerkzeuge besitzen (vgl. Abb. 1 in Wigele
1984b) und die folglich keine Nahrung aufnehmen kénnen, ist das erste Pleopodenpaar normal zweiistig. Diese
Stadien durchleben sicherlich keine Ruhephase in Serpulidenréhren. An dieser Stelle sei auch erwihnt, dafl es
Arten gibt, deren Minnchen keine appendix masculina besitzen, das zweite Pleopodenpaar ist dann einistig
(vgl. Wigele 1984b). Der Vorgang der Kopula ist unbekannt.

Die Hyssuriden haben im Vergleich zu ihrer Schwestergruppe (Anthuridae + Paranthuridae: s.Abb. 71)
einen urtimlichen Pleon- und Schwanzficherbau, die Familie hat jedoch auch sehr spezialisierte, aberrante
Arten hervorgebracht. Die Lebensweise jener Arten, die morphologisch zwischen weniger spezialisierten
Gattungen und Eisothistos vermitteln (Rhiganthura Kensley, 1978a, Heptanthura Kensley,1978a, Stellanthura
Wigele, 1979d), ist unbekannt.

Abb. 70. Morphologie von Arten der Familie Hyssuridae. A, B: Eisothistos macrurus Wagele (n. Wigele 1981a); A: Schwanzficher als
Operkulum im Eingang einer Serpulidenrhre ; B: Gestrecktes Weibchen nach der Eiablage, zur Demonstration in einem Glasrohrchen.
C: Kupellonura proberti Wigele, eine weniger abgeleitete Art, in Seitenansicht, Vorder- und HinterkGrper in Dorsalansicht (n. Wigele
1985a).
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9.2.2 Die Lebensweise der Anthuridae

Lebendbeobachtungen gibt es kaum, am besten untersucht ist Cyathura carinata (Kroyer,1847) (s. Wigele
1979a, 1981a, 1982a). Diese Art lebt in brackigen Astuarien und gribt dort in den oberen 5 cm des Sediments
der Uferzone. Zum Graben werden die Antennen und vor allem die vorderen Pereopoden eingesetzt, das
Riickwirtsgraben erfolgt wie bei den Hyssuriden (s.o.; vgl. Abb. 3 in Wigele 1981a). Augen sind zwar sehr
reduziert, jedoch noch lichtempfindlich. Zur Orientierung im Sediment kann das Statozystenpaar des
Pleotelsons Informationen liefern (Langenbuch 1928). Ein Umdrehen in engen Réhren (Durchmesser: 2 mm)
ist moglich, dabei laufen die ventrad eingekriimmten Tiere am eigenen Korper zuriick. Die Atemkammer,
gebildet aus den seitlich herabgezogenen Pleonepimeren und dem ventralseits konkaven Pleotelson, ermoglicht
dank des Schutzes der Pleopoden 2-5 durch die operkulaten ersten Pleopoden auch im Sediment eine
Ventilation (vgl. Abb. 1 in Wigele 1982a). Im freien Wasser konnen die Tiere wenige Dezimeter schwimmend
zuriicklegen, wobei der Korper mit ventrad gekrimmtem Hinterkdrper und aufgerichtetem Vorderkorper
S-formig gebogen ist. Anders als die meisten anderen Isopoden schwimmen die Anthuridea mit dem Riicken
nach oben. Die einmal eingeschlagene Richtung wird nicht gezielt verindert, die Uropoden des umgebildeten
Schwanzfichers werden nicht zum Steuern eingesetzt.

Als Nahrung bevorzugt Cyathura carinata den Polychiten Nereis diversicolor. Diese Beute mufl
Uberrascht werden, schnell flichtende Tiere konnen nicht verfolgt werden. Der Wurm wird mit den
subchelaten ersten Pereopoden festgehalten, manchmal zusitzlich zwischen die Antennenpaare geklemmt, und
dann gegen die Mundwerkzeuge geprefit. Wenn grofle Polychiten sich im Sediment winden, gelingt es ihnen
meist nicht, die Cyathura abzustreifen. Als Nahrung dienen weiterhin Pygospio elegans und Turbellarien, im
Labor wurde auch Kannibalismus beobachtet. Nach einer guten Mahlzeit kdnnen die Tiere mehrere
(mindestens 6) Wochen lang hungern. Die zunichst in den Darm augfgenommene Nahrung wird iiber den
Filtermagen in die Mitteldarmdriisen tberfiihrt und dort gespeichert und verdaut.

Die Funktion der Mundwerkzeuge (Abb. 72 A) wird von Wigele (1981a) beschrieben. Nahrung kann
durch alternierende Bewegungen von Mandibeln und ersten Maxillen (s. Abb. 72) in die Mund6ffnung gezogen
und durch die Schneidkanten der Mandibelenditen, die scherenartig wirken, abgetrennt werden. Die (1.)
Maxillen kénnen das Integument der Beute anstechen und an den Wirkungsbereich der Mandibeln heranziehen.
Die Aufnahme von Korperfliissigkeiten aus der erzeugten Wunde und herausgelster Gewebebrocken erfolgt
iberwiegend durch den Sog, der durch Oesophagusperistaltik und Magenpumpe erzeugt wird. Zerkaut wird
die Nahrung nicht, die aufgenommenen Partikel miissen im Magen und im Speicherdarm enzymatisch zersetzt
werden, ehe sie Uiber die Magenfilter in die Mitteldarmdriisen gelangen.

Von Cyathura carinata ist auch der Lebenszyklus bekannt (Wigele 1979a). Im Nordostseekanal schliipfen
die ca. 2 mm langen Mancas im Sommer, wachsen bis zu Beginn des Winters auf ca. 5 mm Linge heran und
iiberwintern eingegraben im Sediment. Mit dem Anstieg der Wassertemperatur im folgenden Frithjahr setzt
sich das Wachstum fort, die meisten Tiere werden jedoch, mit Ausnahme einiger kleinen (6-8 mm langen) Tiere
(darunter auch “Zwergminnchen”), nicht geschlechtsreif. Erst im zweiten Lebensjahr hiuten sich fast alle
Individuen einer Generation zu bruttragenden Weibchen, die bis Ende Juli ihre Jungen entlassen. Nach einer
weiteren Uberwinterung verwandeln sich die iiberlebenden Exemplare zu den groflen Minnchen, die die
Populationen von Cyathura carinata charakterisieren. Dieser protogyne Hermaphroditismus duflert sich auch
in Verinderungen der Gonadenstruktur, die Legrand & Juchault (1961a, 1970) untersuchten.

In shnlicher Weise wurde kein anderer Anthuride untersucht. Verwandte von C. carinata (C. polita:
s. Burbanck & Burbanck 1974) haben méglicherweise dhnliche Fortpflanzungszyklen, bei den subterranen
(Untergattung Stygocyathura) oder rein marinen Arten der Gattung Cyathura gibt es keine Indizien fiir
Protogynie.

Erwihnenswert ist noch die mediterran-atlantische Art Anthura gracilis, die der Unterordnung den Namen
gab. Diese Tiere leben wie Eisothistos in Serpulidenrshren und besitzen einen besonders umfangreichen
Schwanzficher, der zum Verschluf} der Réhren dient. Mundwerkzeuge und Kérperform sind jedoch nicht wie
bei Eisothistos spezialisiert, wahrscheinlich dienen die leeren Réhren ausschlieflich als Versteck, die Nahrung
muff anderweitig gesucht werden.
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Abb. 71. Morphologie der Anthuridea; Dorsalansichten der Tiere sowie Seitenansichten von Vorder-
Anthuridae: Apanthura corsica Amar (n. Wigele 1980). B: Familie Paranthuridae: Paranthura nigropunct

und Hinterkérper. A: Familie
ata (Lucas)(n. Wigele 1982b).
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9.2.3 Die Lebensweise der Paranthuridae

Die Paranthuriden sind von hypogiisch-limnischen oder brackigen Gewissern iiber das Litoral bis in die
Tiefsee verbreitet, ihre Lebensweise ist jedoch weitgehend unbekannt. Die mediterranen Arten der Gattung
Paranthura Bate & Westwood,1865 klettern vor allem auf Algen und im Rhizom der Posidonia oceanica
(Wigele 1981a), Accalathura gigantissima Kussakin, 1967 wurde kletternd auf antarktischen Cnidaria und
Porifera gefunden (Wigele 1985¢), Grabtatigkeit konnte nicht nachgewiesen werden. Leptanthura Sars,1897,
eine der Gattungen, die noch eine Statocyste besitzen, wurde bisher nur auf dem Schlick laufend gesehen (Sars
1897). Diese Beobachtungen stehen im Einklang mit der Erndhrungsweise: Anders als die Anthuridae jagen die
Paranthuridae nicht grabende Polychiten sondern vorwiegend kleine Peracariden (s. Abb. 72 D), die,
zumindest im oberen Litoral der Meere, vor allem im Phytal und Epilithion zahlreich sind. Die Lebhaftigkeit
der Tiere, das Vermdgen, gut zu klettern und das mit der Reduktion des Statozystenpaares korrelierte Fehlen
des Grabverhaltens sind ursichlich mit der Art der Erndhrung und letztendlich mit der Evolution stechender
Mundwerkzeuge (Abb. 72 B, C) verkniipft.

Fiir die urtimlicheren Gattungen, deren Mundwerkzeuge nicht zu spitzen Stiletten umgebildet sind, die
also noch Ubergangsmerkmale zu den Mandibel- und Maxillenformen der Anthuridae aufweisen, gibt es keine
Lebendbeobachtungen, es sind nur die Fundortangaben bekannt.

Die Nahrungsaufnahme wurde bisher nur bei zwei Paranthura-Arten und bei Accalathura gigantissima
untersucht (Wagele 1981a, 1985c). Diese Paranthuriden lauern regungslos auf andere kleine Arthropoden,
fangen diese (vor allem Amphipoden) mit den subchelaten Pereopoden 1-3, durchstechen mit den Maxillen die
Kutikula und stoflen den Mundwerkzeugkegel in die Verletzung (s. Abb. 72). Die spitzen Mandibeln halten die
Offnung auseinander, die Maxillen stofen wiederholt in das Gewebe des Opfers. Die Nahrungsaufnahme
erfolgt ausschlieflich iiber den durch Osophagusperistaltik und Pumptitigkeit des Magens erzeugten
Unterdruck, aufgenommen werden Korperfliissigkeiten sowie abgeloste Gewebebrocken. Obwohl denkbar ist,
daf aus den Mitteldarmdriisen stammende Enzyme in die Opfer gespritzt werden, so wurde ein solcher
Vorgang jedoch bisher nicht nachgewiesen. Durch Gifte hervorgerufene Lihmungen des Opfers sind nicht zu
beobachten.

Bei den mediterranen Paranthura-Arten kommen neben Amphipoden, darunter auch Caprelliden und
réhrenbewohnende Corophiiden, auch andere Isopoden, die Anthuridae inbegriffen (z.B. Apanthura-Arten),
sowie Tanaidaceen, Pantopoden und Chironomidenlarven als Beute in Betracht. Die Beute wird erst nach
Beriihrung mit den Antennen erkannt und angegriffen. Da der Bau der Mundwerkzeuge bei allen héheren
Paranthuridae, einschliefllich der hypogiischen Arten der Gattungen Curassanthura Kensley,1981 und
Cruregens Chilton,1881 sowie der Tiefseegattungen ( z.B. Leptanthura Sars,1897, Pseudanthura Richard-
son,1911), sehr dhnlich ist, mufy angenommen werden, dafl diese Arten sich ebenfalls durch Anstechen und
Aussaugen kleiner Arthropoden ernihren.

Zur Reproduktionsbiologie gibt es keine Untersuchungen.

9.3 Die Merkmale der Familien

Nach Wigele (1981a) kénnen in der Evolution der Anthuridea 2 wesentliche Entwicklungsschritte erkannt
werden, die fiir das System von Bedeutung sind:

In einem ersten, sehr komplexen Schritt wird der Hinterkdrper umgebaut: Das Pleon verkiirzt sich, eine
Atemkammer, die ventral durch operkulate erste Pleopoden abgeschlossen ist, entsteht. Durch Verlingerung
der Uropodensympoditen und Entwicklung von Statozysten im Pleotelson entstehen weitere, fiir das Graben
in Weichbdéden besonders geeignete Strukturen. Tiere mit dieser Morphologie nannte Wigele (1981a) die
“hoheren Anthuridea”, deren Schwestergruppe die Hyssuridae sind. Die Entstehung der Statozysten ist
méglicherweise ursichlich mit der Entwicklung eines Apodems an einem Ast des Telsonflexors (Muskel III des
Pleotelsons nach Wigele 1981a) verkniipft; mechanosensorische Borsten, die durch den Prozess der Einfaltung
der Kutikula in das Apodem gerieten, wurden auf diese Weise zu Schwererezeptoren, die einen Statolithen
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Abb. 72. Mundwerkzeuge und Ernahrung der Anthuridea. A: Mundwerkzeuge von Cyathura carinata Krdyer in ventrolateraler Ansicht
(rechte Korperseite), rechter Maxilliped entfernt. B: Spitze des Stechkegels von Paranthura costana Bate & Westwood in Ventralansicht.

C: Wie E), jedoch mit herausragenden 1. Maxillen. D: Accalathura gigantissima Kussakin beim Aussaugen eines antarktischen
Amphipoden.
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tragen. Die Ultrastruktur dieses Organs ist leider noch unbekannt. Die Entstehung von Statozysten ist
sicherlich ein evolutiver Vorgang, der nicht mehrfach parallel in identischer Weise stattfinden kann. Trotz
gegenteiliger Behauptungen (George & Negoescu 1982) sind Statozysten bei den Hyssuridae bisher nie
nachgewiesen oder abgebildet worden. Wie bei den Paranthuridae werden offenbar bei oberflichlicher
Betrachtung die Insertionsstellen der Telsonflexoren als Statozystenpaar im Pleotelson eingezeichnet. Ubergin-
ge zwischen Hyssuridae und den “hSheren Anthuridea” sind bisher nicht gefunden worden.

Der zweite Schritt dagegen ist durch rezente Arten gut belegt: Die Entstehung der stechend-saugenden
“hoheren Paranthuriden” mit stilettartigen Mundwerkzeugen. Um die Monophylie der Paranthuridae Menzies
& Glynn, 1968 zu wahren inkorporierte Wigele (1981a) die urtiimlicheren Ubergangsformen (s.u.) in dieses
Taxon. Dadurch ist natirlich das Merkmal “Mundwerkzeuge stechend-saugend” fiir diese Familie nicht mehr
konstitutiv. Die folgenden Familiendiagnosen sind Wigele (1981a) entnommen.

HY SSURIDAE
.y ANTHURIDAE

PARANTHURIDAE

Abb. 73. Dendrogramm der Familien der Anthuridea. Das leere Kistchen symbolisiert die Synapomorphien der Unterordnung.

1: Adulti verzwergt, Korper sehr schlank [nicht verzwergt]

2: Mundwerkzeuge beim reifen Minnchen atrophiert
[Mundwerkzeuge nicht atrophiert]

3: Pleotelson mit 2 Statozysten [Statozysten fehlen]

4: Pleon mit Atemkammer, Pleopod 1 operkulat
[alle Pleopoden gleichartig, Atemkammer fehlend]

5: Palpus des Maxillipeden verbreitert (nur 3-3.5 mal linger als breit) [Palpus nicht verbreitert]

6: Zusammengesetzte Dornen an Carpus und Propodus der Pereopoden 1-7 bis auf je maximal 2 reduziert
[mehr als 2 zusammengesetzte Dornen an Carpus und Propodus]

7: Statozystenpaar zu unpaarer Statozyste verschmolzen [2 Statozysten vorhanden]

8: Pereopoden 1-7 mit dichten Reihen zusammengesetzter Dornen an der dem Boden zugewandter Kante [Dornen vereinzelt
vorhanden]

9.3.1 Merkmale der Familie Hyssuridae

Folgende Synapomorphien unterscheiden die Hyssuridae Wigele, 1981 von den iibrigen Anthuridea:

Die Geschlechtsreife tritt bei einer Korperlinge von 3-5 mm ein, die Tiere werden nur halb so lang wie der
Durchschnitt der ibrigen Anthuridea (Abb. 73: Merkmal 1). Sie sind zudem iiberaus schlank, im Durchschnitt
ca. 15 mal linger als die grofite Breite. Bei geschlechtsreifen Minnchen sind die Mundwerkzeuge atrophiert (M.
2).

Viele urtimliche Merkmale (Symplesiomorphien) fehlen den ibrigen Anthuridea: Das Pleon ist relativ
lang, als Folge der Streckung des gesamten Korpers, also auch des weitgehend homonom segmentierten Pleons.
Dem Pleotelson fehlen (wahrscheinlich primir) die Statozysten. Die erste Maxille ist relativ kurz und breit.

Eine Anzahl weiterer Plesiomorphien gibt es sowohl bei den Hyssuridae als auch bei einzelnen Gattungen
der anderen Familien: Pleomere nicht verwachsen, Schwanzficher mit langen Uropodenisten (Sympodite
jedoch kurz), Carpus von P 4-7 lang und zylindrisch.

Alle anderen Gattungen, die nicht zu den Hyssuriden gehdren, weisen folgende Synapomorphien auf:
Pleotelson urspriinglich mit 2 Statozysten (M. 3 im Dendrogramm Abb. 73)). Pleon kurz, mit ventraler
Atemkammer und operkulatem ersten Pleopodenpaar (M. 4).
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9.3.2 Merkmale der Familie Anthuridae

Alle Gattungen dieser Familie haben 2 Statozysten im Pleotelson (s.0., M. 3). Sie unterscheiden sich von den
Paranthuridae durch folgende Synapomorphien:

Zusammengesetzte Dornen an P 1-7 bis auf je maximal 2 Dornen an Carpus und Propodus reduziert (M. 5
in Abb. 73).

Weitere Synapomorphien sind nicht bekannt. Zwei zusammengesetzte Dornen an Carpus und Propodus
gibt es noch in der Quantanthura-Gruppe (s. Dendrogramm Abb. 75, Gruppe A), die ibrigen Anthuridae
haben nur noch einen distal inserierenden Dorn. Auch bei urtimlichen Paranthuriden wird die Zahl der
Dornen reduziert, es sind jedoch innerhalb der Gattungen immer Arten mit mehr als 2 Dornen an Carpus oder
Propodus zu finden. :

Ein weiteres Indiz fir die Monophylie der Anthuridae ist die Hiufung von apomorphen Merkmalen, die
sonst nirgendwo in der Unterordnung anzutreffen sind: Die Pleomere verwachsen meist dorsal und das Pleon
wird sehr kurz (nicht linger als breit); nur das erste Pereopodenpaar kann subchelat sein, die Propoduskante
hat in verschiedensten Gattungen einen medialen Vorsprung. Anders als bei den anderen Familien sind die
Pereopoden 2 und 3 nicht subchelat. Méglicherweise ist die Reduktion der Subchelen an P 2 und 3 eine weitere
Synapomorphie dieser Familie. Der Palpus des Maxillipeden hat die Tendenz, sich zu einem breiten,
eingliederigen Operkulum der Mundwerkzeuge zu entwickeln. An der Basis der Paranthuridae ist der
Maxilliped zhnlich wie bei den urtiimlicheren Anthuridae geformt, es besteht jedoch die Tendenz zur
Verlingerung des Basipoditen. Da die Paranthuridae Vorfahren mit einem Statozystenpaar im Pleotelson
hatten, konnten urtiimliche Anthuridae des derzeitigen Systems von der Stammlinie der Paranthuridae
abstammen; die Begriindung der Monophylie der Anthuridae ist nicht ausreichend, um diese Méglichkeit
auszuschliefen (womit das Taxon nicht mehr monophyletisch wire).

9.3.3 Die Familie Paranthuridae

Folgende Synapomorphien kennzeichnen die Familie:

Pleotelson urspriinglich mit einer einzigen, oft fehlenden Statozyste (M. 7 in Abb. 73). Pereopoden 1-7 mit
dichtem, einreihigem Besatz von zusammengesetzten Dornen (M. 8). ‘

Merkmal 8 fehlt einigen Arten. Die weite Verbreitung spricht jedoch dafiir, dafl es in der Familie bereits in
der Basisgruppe vorhanden war. Folgende Tendenzen sind fiir die Gattungen der Paranthuriden charakteri-
stisch: Die Mandibel verliert die pars molaris. Der Endit des Maxillipeden ist im Vergleich mit anderen
Anthuridea auffallend gut ausgebildet, urspriinglich lang und flach, bei den hdher entwickelten Gattungen
spieflformig, sekundir reduziert. Die Pereopoden 1-3 sind meist subchelat und von gleicher Gestalt. Das Pleon
ist fast immer deutlich gegliedert (Ausnahmen: Calathura, Pseudanthura), das Pleotelson selten auffillig
geformt (Ausnahme: Arten mit verbreitertem Pleotelson aus der Gattung Paranthura).

9.4 Dendrogramme der Gattungen

Nach wie vor gilt, daf} die Dendrogramme einen Versuch vorstellen, die Gattungen der Anthuridea mit Hilfe
der bekannten Merkmale derart zu gruppieren, dafl die Wahrscheinlichkeit, reale Schwestergruppenverhiltnisse
zu erhalten, am grofiten ist (Wigele 1981a). Problematisch ist fiir viele Gattungen die mindere Qualitit der
bisherigen taxonomischen Arbeiten, die hohe Zahl unvollstindiger Beschreibungen, Mangel an Information
iiber die Pleotelsonanatomie. Angaben zur Zusammensetzung der Gattungen und zu Synonymien finden sich
in der “Weltliste der Anthuridea” (Negoescu & Wigele, 1984). Das bisherige System bewihrte sich bislang:
Neue Gattungen sind widerspruchsfrei einzuordnen, Nachbeschreibungen erlauben Prizisierungen. Im
folgenden werden die bereits versffentlichten Dendrogramme ohne Diskussion der phylogenetischen Bedeu-
tung der Merkmale (s. dazu Wigele 1981a: 60 ff.) in iiberarbeiteter Fassung vorgestellt.
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9.4.1 Die Gattungen der Familie Hyssuridae

Seit 1981 sind folgende Anderungen eingetreten: Kensley (1982a) beschrieb die Gattung Belizanthura, die
jedoch identisch ist mit Kupellonura Barnard, 1925 (s. Negoescu & Wigele, 1984). Eine Nachbeschreibung von
Kensleyanthura Wigele, 1981a durch Kensley (1982b) fiihrte zur Synonymisierung dieser Gattung mit
Kupellonura. Interessant ist die neue Gattung Chalixanthura Kensley, 1984, die zu der zu Eisothistos fithrenden
Entwicklungslinie gehort.

Die Gattungsgruppen und ihre Merkmale entsprechen denen von Wigele (1981a), wo die Einteilung
begriindet wird. Abb. 74 zeigt das liberarbeitete Dendrogramm. Zur Stellung von Chalixanthura gibt Kensley
(1984) richtig an, daf} es sich um einen Hyssuriden handelt, der jedoch unverstindlicherweise mit Coralanthura
Poore & Kensley, 1981 und Panathura Barnard, 1925 verglichen wird, beides Gattungen der urtiimlicheren
Paranthuridae. Chalixanthura soll sich durch den Besitz von 7 Gliedern des Maxillipeden (also Coxa, Basis und
5 Palpusgliedern) auszeichnen. Diese Gliederzahl trifft man jedoch auch bei den meisten anderen Hyssuridae.
Chalixanthura hat denselben Schwanzfichertyp (Merkmal 16) wie die Gattungen der Gruppe F + G, jedoch
kiirzere Uropodensympoditen und einen Exopoditen ohne caudad gerichteten Fortsatz, beides apomorphe
Merkmale der Gruppe F + G (Merkmal 21). Die Zugehérigkeit zur Gattungsgruppe E ist durch den bei
Hyssuriden einmaligen Sexualdimorphismus des Pleons (Merkmal 17) und die Vergrofierung beider Aste von
Pleopod 1 (Merkmal 18; bei den “hoheren Anthuridea” wird nur der Exopodit zum Operkulum vergrofiert)
eindeutig erkennbar.

Die neue Gattung Licranthura Kensley & Schotte, 1987 gehort zur Familie Hyssuridae, nicht zu den
Anthuridae, wie von den Autoren (Kensley & Schotte 1987) angegeben. Die Gattung ist ein Mitglied der
Gruppe F der Hyssuridae (Abb. 74), hnelt Stellanthura, hat jedoch lingere zweite Antennen, fiinf
Palpusglieder am Maxillipeden (anstatt 4) und als Autapomorphie einen frontad gerichteten Fortsatz am dritten
Grundglied der zweiten Antenne.

Zur biologischen Evolution der Familie vgl. Wigele 1981a.

9.4.2 Die Gattungen der Familie Anthuridae

Nach 1981 sind viele Arten neu oder erneut beschrieben worden, wodurch jetzt einige Gattungen genauer
definiert werden konnen. Dies betrifft vor allem Apanthura Stebbing, 1900, Haliophasma Haswell, 1881,
Malacanthura Barnard, 1925, Mesanthura Barnard, 1914, Pendanthura Menzies & Glynn, 1968 und
Quantanthura Menzies & George, 1972 (Kensley 1982b, 1984, Poore & Lew Ton 1985, 1986a, b). Es ist
trotzdem noch keine tbersichtliche Revision méglich, die Gattungen “Haliophasma*, “Malacanthura“ und
besonders “Apanthura® sind zweifellos keine monophyletische Einheiten. Eine weitere Aufteilung dieser
“Gattungen” in monophyletische Artgruppen ist jedoch mangels Daten derzeit nicht moglich.

Seit 1981 sind folgende Gattungen bekannt geworden: Apanthuropsis Poore & Lew Ton, 1985,
Arabanthura Kensley & Reid, 1984, Cetanthura Kensley, 1982c, Monodanthura Wigele & Platvoet, 1982,
Sauranthura Poore & Kensley, 1981.

Von diesen mufl Arabanthura mit Caenanthura Kensley, 1978 synonymisert werden, da beide durch
folgende tibereinstimmende, apomorphen Merkmale gekennzeichnet sind: Mandibel mit sehr kleiner, stumpfer
pars molaris, lamina dentata nicht gesigt, Mandibelpalpus ohne drittes Glied, zweites Glied sehr kurz oder
fehlend; Maxilliped mit nur zwei Palpusgliedern, ohne Endit, erstes Palpusglied linger als Basipodit, mit
frontad etwas vorragender Medialkante, distal 2 lange Borsten, letztes Glied sehr kurz; P 1 mit proximal
konvexem Propodusinnenrand, der einen auffallend langen Dorn trigt.

Nicht aufgefihrt sind im Dendrogramm (Abb. 75) Edanthura Boone, 1923, ein nomen nudum, und
Silophasma Schultz, 1977, ein jingeres Synonym von Haliophasma Haswell, 1881.

Die Gattung Malacanthura Barnard, 1925 ist nach der Revision Kensleys (1982b) zu einem Sammeltopf fiir
sehr unterschiedliche Arten geworden, die die Zahl der Palpusglieder des Maxillipeden und verwachsene
Pleomere als Gemeinsamkeiten aufweisen, dazu an den Pereopoden 4-7 einen in Seitenansicht rechteckigen,
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Abb. 74. Gattungen der Hyssuridae. Das leere Kistchen symbolisiert die Synapomorphien der Familie.

1: Pereopoden 2 und 3 subchelat, Carpus von Pereopod 2 distal spitz ventrad vorragend [nur Pereopod 1 subchelat]

2: Letztes Glied der 1. Antenne mit 1 einzigen Aesthetasken [letztes Glied ohne Aesthetasken, mit kurzen Borsten und 1

Skolopidialborste]

1. Antenne mit 4 Geiflelgliedern, am 2. und 4. Glied je nur 1 Aesthetask [mehr als 4 Geiflelgliedern, mehr als 2 Aesthetasken)

Mandibel mit spitzer pars molaris, lamina dentata ohne Zihnchen [lamina dentata mit Zahnchen, pars molaris klein, stumpf]

Propodus des 2. Pereopoden im Vergleich mit dem 1. Pereopoden vergrofiert [Propodus nicht grofier als beim 1. Pereooden]

Pleotelson lang, schmal, spitz zulaufend [Pleotelson nicht verlingert, apikal gerundet]

Schwanzficher mit langen Randdornen [Randdornen fehlen]

Maxilliped ohne Enditen [Endit vorhanden]

1. Antenne mit insgesamt nur 1 Aesthetasken (am letzten Glied)

[siehe M. 2]

10: Propodus des 3. Pereopoden sekundir schlank [3. Pereopod subchelat]

11:Pleotelson zungenfrmig, in der Mitte am breitesten, basal verengt, apikal in einer kurzen abgerundeten Spitze endend, welche die
distalen Borstenpaare trigt [Pleotelson distal ganzrandig, abgerundet]

12:1. Glied der Geiflel der 1. Antenne verlingert, linger als folgende Glieder [1. Glied kiirzer als folgende Geifielglieder]

13: Schwanzficher verkiirzt, Pleotelson sehr kurz, Uropodensympodit und — endopodit verwachsen
[Schwanzficher nicht verkiirzt]

14: Mundwerkzeuge vereinfacht: Glieder des Palpus des Maxillipeden verwachsen, Basipodite der Maxillipeden basal verschmolzen,
Mandibelpalpus eingliedrig oder reduziert
[Palpus des Maxillipeden mit 5 freien Gliedern, Basipodite nicht verwachsen, Mandibelpalpus dreigliedrig]

15: Pereopoden 4-7 mit kurzen, kriftigen Propodi [Propodi lang zylindrisch]

16: Schwanzficher marginal grob gesigt [Schwanzficher mit glatten, an Borsteninsertionen gekerbten Rindern)

17:Pleon sexualdimorph, beim Weibchen verkiirzt [Pleon nicht sexualdimorph]

18:Beide Rami des 1. Pleopoden vergroflert [alle Pleopoden gleichartig]

19: Pleomer 5 des Weibchens Linger als Pleomere 1 + 2 zusammen, Abschnitt des 6. Pleomers am Pleotelson etwa doppelt so lang wie das
5. Pleomer [alle Pleomere etwa gleich lang]

20: Lateraler Endit der 1. Maxille mit nur 3 Zihnen
[Endit mit ca. 7 Zihnen]

21: Uropodenexopodit mit caudad gerichtetem Fortsatz, Sympodit verlingert, mindestens so lang wie Endopodit
[Sympodit nicht verlangert, Fortsatz des Exopoditen fehlend)]

22: Anpassungen an das Leben in Serpulidenrohren: Weibchen nach Eiablage extrem verlingert, wurmférmig; Mundwerkzeuge frontad
tiber den Cephalothorax ragend, Maxilliped verschmilert und atrophiert; Endit der Mandibel ohne pars molatis, lamina dentata und
Palpus reduziert; Propodus der Pereopoden 1-3 schlank, aufler beim Minnchen 1. Pleopod stets operkulat, mit verwachsenen Rami;
Oostegite beim Weibchen fehlend, Schwanzficher sehr breit, als Verschluf§ fiir Serpulidenréhren dienend. [Anpassungen fehlen]

D NN W
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Abb. 75. Die Gattungen der Anthuridae. Das leere Kistchen symbolisiert die Synapomorphien der Familie.

1:
2:

8:
9:

(Maxilliped mit maximal 3 Palpusgliedern, Endit urspriinglich vorhanden) [mehr als 3 Palpusglieder]

Carpus von Pereopod 4-7 rechteckig, breiter als Propodus, mit 1 basalen und 1 distalen zusammengesetzten Dorn an ventraler Kante
[Carpus trapezformig, Dornen auch in der Mitte der ventralen Kante]

Grundglieder der 1. Antenne mit einer Reihe langer Borsten besetzt [lange Borsten fehlen]

Carpus von Pereopod 4-7 neben distalem zusammengesetztem Dorn mit zusitzlichen, gefiederten Dornen

[gefiederte Dornen fehlen]

Palpus des Maxillipeden mit nur 3 Gliedern [mehr als 3 Palpusglieder]

Geiflel der 1. Antenne verkiirzt, mit nur 3 Gliedern

[Geiflel mit mehr als 3 Gliedern]

Maxilliped ohne Endit; letztes Palpusglied verbreitert, so breit wie vorhergehendes Glied, mit dorsad gebogenem apikalem Rand [3.
Palpusglied nicht verbreitert, nicht dorsad gebogen; Endit vorhanden]

Uropoden mit kurzem, medial zu einem Zipfel ausgezogenem Endopoditen [Zipfel fehit]

Beide Geschlechter mit sehr langgestrecktem Kéorper, schlank (ca. 16 mal linger als breit) [Kdrper nicht gestreckt]

10: (Uropoden deutlich kiirzer als Pleotelson) [Uropoden Pleotelsonapex erreichend]
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11: Uropodenexopodit sehr klein, wenig gréfler als Endopodit
[Exopodit nicht verkleinert]

12: Pleomere schmal, verlingert, verwachsen (Pleon ca. 1,5 bis 2 mal linger als breit) [Pleomere nicht verwachsen, nicht verlingert]

13:Schaft der 1. Antenne des Minnchens mit hakenartigem Auswuchs [Haken fehlt]

14:Propodus des 1. Pereopoden so lang wie erste Glieder (Basis bis Carpus) zusammen, Dactylusinnenseite mit kriftigen Zihnen
[Propodus nicht verlangert, Dactylus nicht gezihnt]

15: Pleotelson mit breitem, dorsalem Kiel, zu beiden Seiten ein weiteres Paar Langskiele (Kiele manchmal sekundir reduziert)

[Kiele fehlen]

16: (Pleomere kurz, verwachsen) [Pleomere nicht verwachsen)]

17: (Maxilliped mit nur 2 Palpusgliedern, erstes Glied so lang wie oder linger als Basipodit) [Maxilliped mit 3 Palpusgliedern, 1. Glied
kiirzer als Basipodit]

18:1. Grundglied der 1. Antenne mit hakenartigem Auswuchs
[Haken fehlt]

19: (1. Antenne mit maximal 4 Geiflelgliedern und 3 Aesthetasken) [1. Antenne mit mehr als 3 Geiflelgliedern, ab dem 2. Glied mit je 1
Aesthetasken, letztes Glied mit 1-2 Aesthetasken)]

20: (Palpus des Maxillipeden breit, maximal zweigliedrig, distaler Rand nicht schmaler als iibrige Breite des Maxillipeden und mit 4-5
Borsten) [Palpus fiinfgliedrig, distal schmaler als basal]

21:(1. Antenne mit maximal 3 Geiflelgliedern, letztes Glied mit 3 Aesthetasken (zugleich 2. Antenne mit nur 4 Geiflelgliedern; Pleomere
verwachsen)) [1. Antenne mit mehr als 3 Geiflelgliedern, letztes Glied urspriinglich mit nur 1 Aesthetasken; 2. Antenne mit mehr als 4
Geiflelgliedern; Pleomere nicht verwachsen]

22:Propodus des 1. Pereopoden sekundir schlank, Schneidkante konkav gekriimmt [Pereopod 1 propodosubchelat]

23: (Palpus des Maxillipeden eingliedrig) [Palpus zweigliedrig]

24:(Schwanzficher verbreitert, Pleotelson distal breiter als proximal) [Schwanzficher nicht verbreitert]

25: Lateraler Endit der 1. Maxille mit breitem, lateralem Zahn [lateraler Zahn nicht verbreitert)

26: Mandibelpalpus eingliedrig [Palpus dreigliedrig] ,

27:Caudaler Rand des Uropodenexopoditen konkav gekriimmt, mit einem laterlen Zipfel [Zipfel fehlt]

28:(Geiflel der 2. Antenne rudimentir) [Geiflel der 2. Antenne nicht reduziert]

29:(Geiflel der 2. Antenne mit maximal 3 Gliedern) [Geiflel vielgliedrig, mit mehr als 3 Gliedern]

30:2. und 3. Grundglied der 1. Antenne mit je einer Reihe langer Borsten [Reihe langer Borsten an Grundgliedern fehlend]

31: (Pereopoden 4-7 mit marginalen Reihen langer Borsten, Pleomere verwachsen) [Reihen langer Borsten fehlend, Pleomere niche
verwachsen]

32:Endopodit des 1. Pleopoden mit distolateraler Einbuchtung, die in einen schmalen, gerundeten Apex iibergeht
[Endopodit oval, ohne Einbuchtung]

33:Pars molaris eine schmale Spitze bildend [pars molaris stumpf]

34:(Letztes Glied des Maxillipeden sehr klein) [letztes Glied nicht verkleinert]

35:(Augen reduziert) [Augen vorhanden]

36:1. und 2. Glied des Maxillipedenpalpus lateral miteinander verwachsen, medial ist noch 1 Naht sichtbar
[Glieder 1 und 2 nicht verwachsen]

37:Letztes Glied des Palpus des Maxillipeden im vorletzten Glied versenkt, Palpus undeutlich zweigliedrig, distal mit 4-5 Borsten in
medialer Einbuchtung; Medialrand des Palpus mit einer Gruppe distaler und einer Gruppe proximaler Borsten
[Palpus mit 2 Gliedern, letztes kurzes Glied 5 Borsten tragend]

38: Geiflel der 1. Antenne héchstens dreigliedrig, mit maximal 5 Aesthetasken [Geifiel mit mehr als 3 Gliedern]

39: Geiflel der 1. Antenne des Minnchens kurz, nicht linger als 2 Grundglieder zusammen [Geiffel nicht verkiirzt]

40: Dactylus des 7. Pereopoden sehr kurz, kiirzer als halbe Propoduslinge [Dactylus nicht verkiirzt]

41:(2. Glied des Mandibelpalpus mit einer Reihe langer Borsten) [Borstenreihe fehlt]

42: An der Stelle der Verwachsung des 1. und 2. Palpusgliedes des Maxillipeden ist median eine Kerbe ausgebildet [Verwachsungsnaht
median bis zur Mitte des Palpus noch deutlich erkennbar]

43: Letztes Glied des Mandibelpalpus reduziert [letztes Glied nicht reduziert]

44:Propodus des 1. Pereopoden langgestreckt, frontaler Rand proximad verlingert und bis zum Ischium reichend
[Propodus nicht verlangert]

45: Pleotelsonform: dorsal glatt, oval, die meisten langen Borsten distal an Pleotelsonspitze inserierend [lange Borsten nicht auf
Pleotelsonspitze konzentriert, marginale kiirzere Borsten)

46: (Geiflel der 1. Antenne kurz, maximal viergliedrig, distal mit nur 3 Aesthetasken (dabei 2. Glied der Geiflel am lingsten)) [Geifiel mit
mehr als 4 Gliedern, Aesthetasken nicht distal konzentriert, ab dem 2. Glied jedes Glied mit mindestens 1 Aesthetasken]

47:(Form des Uropodenendopoditen: linger als breit, lateraler Rand konvex, medialer Rand konkav gekriimmt, mindestens bis zur
Pleotelsonspitze reichend)

[Endopodit linglich oval, Medialrand gerade, nicht konkav]
48: Korper und Extremititen mit feinen Kutikulahaaren bedeckt ["Haare’ fehlen)
49: (Augen reduziert) [Augen vorhanden]
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50:(1. Antenne mit nur 3 Geiflelgliedern, 2. Antenne mit maximal 4-5 Geiftelgliedern) [1. Antenne mit 4 Geiflelgliedern (M. 46), 2.
Antenne mit mehr als 5 Geifielgliedern]

51: Caudale Pleotelsonhilfte mit 1-3 Paaren langer Borsten auf Dorsalfliche [keine Muster aus langen Borstenpaaren vorhanden]

52:(Geiflel der 2. Antenne rudimentir) [Geiflel nicht reduziert]

53:(Carpus der Pereopoden 4-7 verkiirzt, rechteckig)
[Carpus nicht verkiirzt, zylindrisch]

54: Nur Pleomere 4 + 5 dorsomedian verwachsen [alle Pleomere frei]

55: Mandibeln asymmetrisch [Mandibeln symmetrisch]

56: Pereopoden 2 und 3 mit ovalem Propodus [Propodus linger, zylindrisch]

57: (Pleomere verwachsen) [Pleomere nicht verwachsen]

58: (Maxilliped ohne Endit, Palpus zweigliedrig) [Endit vorhanden, Palpus mit 3 Gliedern]

59: Palpus der Mandibel mit sehr kurzem oder fehlendem 3. Glied [3. Glied nicht reduziert]

60: Pereopod 1 mit sehr langem proximalem Dorn an Propodusschneidkante [Dorn nicht vergréfert]

61: (Pleomere verwachsen) [Pleomere nicht verwachsen]

62: (Pereomer 1 mindestens so lang wie das langste der iibrigen Pereomere) [Pereomer 1 kiirzer]

63: (Pleomere verwachsen) [Pleomere nicht verwachsen)]

64: (Carpus der Pereopoden 4-7 kurz, trapezoidal) [Carpus nicht verkiirzt, zylindrisch]

65: Geiflel der 1. Antenne beim Minnchen kurz, nie das 2. Pereomer erreichend [Geifiel nicht verkiirzt]

66: Ausbildung artspezifischer dorsaler Chromatophoren-muster [Muster fehlen]

67: Geiflel der 1. Antenne des Minnchens rudimentir, mit einem Aesthetaskenbiischel am urspriinglich 2.Geifelglied
[Geiflel beim Minnchen lang, vielgliedrig, mit Biischeln vonAesthetasken]

68:(Geiflel der 2. Antenne rudimentir) [Geiflel der 2. Antenne mit 3-4 Gliedern]

69: (Cephalothorax mindestens so breit wie lang, mit ausgeprigtem Rostrum) [Cephalothorax linger als breit]

70: Cephalothorax frontal verbreitert, frontal breiter als caudal
[Cephalothorax nicht verbreitert]

71: (Maxilliped mit nur 2 Palpusgliedern) {Palpus mit 3 Gliedern]

72: (Uropodenendopodit kurz, fast quadratisch) [Endopodit lang oval, wie bei M. 47]

73:(Palpus des Maxillipeden eingliedrig, jedoch Endit nicht reduziert; ca. 5 Borsten zentral am distalen Rand inserierend) [Palpus
zweigliedrig]

74: Cephalothorax verbreitert, in Dorsalansicht so groff wie das gréfite Pereomer (Pereomer 1) [Cephalothorax nicht verbreitert]

75:Pleon sehr verkiirzt (etwa 4 mal breiter als lang) [Pleon nicht verkiirzt]

76: Mandibelpalpus rudimentir [Palpus dreigliedrig, nicht verkiirzt]

nicht verkiirzten Carpus. Die Merkmale der Typusart M. linguicauda (Barnard, 1920) sind leider nur
unvollstindig bekannt. Im Gegensatz zu Kensley (1982b) ist der Autor der Auffassung, dafl M. caribbica Paul
& Menzies, 1971 und M. cumanensis Paul & Menzies, 1971 auf keinen Fall in dieser Gattung verbleiben sollten;
sie haben vielmehr eine groflere Zahl von Apomorphien gemein mit Indanthura Pillai & Eapen, 1966,
Alloanthura Kensley, 1980 und Nemanthura Wigele, 1981a und sollten daher in der Gattung Filanthura
Wigele, 1981a bleiben, um die Abgrenzung der “Malacanthura“-Gruppe nicht weiter zu erschweren.

Fir “Anthelura fresii Wigele, 1980, eine Art, die mit jiingerem Synonym als “Malacanthura cantabrica“
neu beschrieben wurde (s. Kensley, 1982c und Negoescu & Wigele, 1984), ist die Errichtung einer neuen
Gattung notwendig. Diese Gattung (Pilosanthura gen.n.) wird im Anhang 9.4.2.1 definiert.

Auch nach Ausgliederung einiger Arten in die Gattungen Filanthura und Pilosanthura bleibt Malacanthura
cine inhomogene, schr wahrscheinlich nicht monophyletische Gruppe.

Kensley (1982b) schligt vor, Agulanthura Kensley, 1975 mit Malacanthura zu synonymisieren, zweifellos
auf Grund der gleichen Gliederzahl am Maxillipeden. Agulanthura weist jedoch die gleichen Apomorphien wie
Quantanthura auf. Poore & Lew Ton (1986a) pliadieren mit Recht fiir die Beibehaltung von Agulantbura.

Nach Beriicksichtigung dieser Neuerungen und sorgfiltiger Abwigung der Wertigkeit der apomorphen
Merkmale entstand ein Dendrogramm, das priziser und informationshaltiger als die erste Version ist (vgl.
Wigele 1981a), jedoch die gleichen 7 Gattungsgruppen in fast gleicher Reihenfolge enthilt, nimlich die
Gruppen um die Gattungen Quantanthura Menzies & George, 1972, Alloanthura Kensley, 1980, Haliophasma
Haswell, 1881, Anthura Leach, 1814, Notanthura Monod, 1927, Apanthura Stebbing, 1900 und Mesanthura
Barnard, 1914. Merkmale, denen geringes Gewicht zukommt, sind im Dendrogramm gekennzeichnet, wo
Autapomorphien fehlen, sind keine gefunden worden.
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Das Ergebnis ist noch unbefriedigend. Der Mangel an Detailkenntnis ist — dies mufl der Bedeutung wegen
wiederholt werden — vor allem durch schlechtes taxonomisches Handwerk verursacht. An mehreren Stellen des
Stammbaumes mufl daher auf Grund von Indizien angenommen werden, daff bestimmte, bisher nicht
beschriebene Merkmale vorhanden sind. Diese Annahmen haben den Charakter von verifizierbaren Vorhersa-
gen. Reduktionserscheinungen und Verwachsungen an Extremititen, im Dendrogramm mehrfach zu finden,
sind Merkmale, die in der verbreiteten typologischen Klassifizierung bevorzugt eingesetzt werden, jedoch nur
geringen Wert haben, da sie mehrfach konvergent auftreten. Erst in groflerer Zahl assoziiert, besser noch in
Verbindung mit neuen, positiven Merkmalen, erhilt man gewichtige Indizien fiir Monophylie.

Im Dendrogramm erscheinen gut begriindet:

Gattungsgruppe A: Quantanthura Menzies & George, 1972 ist zwar durch den Besitz eines fiinfgliedrigen
Maxillipedenpalpus und langer Antennen deutlich urtiimlicher als andere Anthuridae, hat jedoch durch die
dichte Beborstung und das Vorkommen von bei anderen Gattungen nicht vorhandenen Dornen am
verbreiterten Carpus der Peraecopoden 4-7 gewichtige apomorphe Merkmale (Merkmale 2-4 in Abb. 75). Da die
gleiche Carpusstruktur auch bei Agulanthura Kensley, 1975 vorkommyt, ist die Zuordnung dieser Gattung zur
Gruppe A gut begriindet.

Gattungsgruppe C: Diese Tiere sind dhnlich schlank wie die Hyssuridae (Merkmal 9). Als Indizien fiir
Monophylie kommen charakteristische Uropoden (Merkmal 8) und ein Maxilliped mit verbreitertem letzen
Glied, dessen distaler Rand dorsad gebogen ist (Merkmal 7), hinzu.

Die Gruppen D und E weisen Ahnlichkeiten auf, die vielleicht auf einen ihnen gemeinsamen Vorfahren
deuten: Die Tiere haben oft ein breites Pleotelson, in der Kutikula kleine Gruben, dazu verwachsene Pleomere.
Eine bessere Kenntnis der Chaetotaxie ist jedoch fiir weitere Analysen dringend notwendig.

Innerhalb der Gattungsgruppe D ist die Pleotelsonform ein charakteristisches Merkmal: Neben dem auch
bei anderen Anthuridae hiufig vorhandenen dorsalem Lingskiel, der hier meist sehr breit ist, tritt parallel ein
Paar weiterer Grate auf (Merkmal 15).

Die Begriindung der Monophylie der Gattungsgruppe E ist noch unbefriedigend, da ein kurzer, breiter
Maxillipedenpalpus (Merkmal 20) auch in anderen Gruppen entsteht, so bei Centranthura Wigele, 1981a oder
bei Sauranthura Poore & Kensley, 1981. Weitere Gemeinsamkeiten finden sich in der Verkiirzung der
Antennengeifeln und der Verschmelzung der Pleomere. -

Gruppe F erscheint durch die Gestalt der Antennula in Kombination mit weiteren Apomorphien, wie das
Auftreten von Reihen langer, marginaler Borsten an den Peraeopoden 4 bis 7, einer spitzen pars molaris,
verwachsene Pleomere, Reihen langer Borsten an Grundgliedern der 1. Antenne, und ein distal verschmailerter
Endopodit am ersten Pleopodenpaar (Merkmale 29 — 33) gut begriindet. Die 1. Antenne hat am urspriinglich 3.
Glied ein Aesthetaskenpaar, weiter distal je nur 1 Aesthetask pro Glied. Das Vorhandensein von Aesthetasken-
paaren an der Antennula ist ein (vielleicht plesiomorphes) Merkmal, das fiir die Anthuridae einmalig ist, da
allgemein nur 1 Aesthetask je Glied verbleibt. Es handelt sich zwar um eine Plesiomorphie im Vergleich zu den
anderen Familien, sie tritt jedoch in Kombination mit Reihen langer Borsten an den Grundgliedern auf
(Merkmal 30) und verleiht dadurch dieser Antennula ein charakteristisches Aussehen.

Die Reprisentanten der Gruppe G sind vor allem am (plesiomorphen?) Fehlen des dorsalen Pleotelsonkiels
in Kombination mit der Zusammenfassung der langen Tastborsten an der Pleotelsonspitze zu erkennen
(Merkmal 45). Marginale Kerben oder zahlreiche, regelmifiig angeordnete kurze Borsten am Pleotelsonrand
fehlen. Die typische, kurze 1. Antenne mit 3 distalen Aesthetasken (M. 46) kommt analog auch in anderen
Gattungsgruppen vor, bei denen die Geiflel verkiirzt ist (z.B. bei Haliophasma, Anthura). Innerhalb der
Gruppe G sind zwei grofle Formenkreise unterscheidbar: Die meist etwas schlankeren, kaum gefirbten Arten
der Apanthura — Gruppe (Gruppe I), die, soweit bekannt, meist 2-3 lange Borstenpaare dorsal auf dem
Pleotelson tragen (Merkmal 51), und die Mesanthura-Gruppe (Gruppe J), die einen etwas kompakteren
Korperbau aufweist und durch die Verkiirzung der minnlichen Antennulageifiel charakterisiert werden kann
(Merkmal 65). Die Gattung “Apanthura‘ ist leider kein monophyletisches Taxon.

In der Gattungsgruppe J sind dagegen die phylogenetischen Verwandtschaftsbeziehungen nachvollziehbar,
auch wenn einige Unsicherheit verbleibt. Die Verkiirzung der minnlichen Antennulageiflel zu einem
rudimentiren Organ, das noch einen Aesthetaskenbiischel trigt (Merkmal 67 der Gruppe K), ist ein
herausragendes Merkmal, jedoch nicht eindeutig, da auch bei Centranthura Wigele, 1981a und bei Venezan-
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thura Kensley, 1978 (in Gruppe F) nachweisbar. Bei der Zuordnung dieser Gattungen hat die Abwigung der
Merkmalswertigkeit eine entscheidende Bedeutung. So wird beim Vergleich Centranthura — Notanthura
wegen der spitzen pars molaris in Kombination mit der Maxillipedenform (Verwachsungsnihte zwischen
erstem und zweitem Palpusglied erkennbar) und vor allem mit den Aesthetaskenpaaren an der Antennulageifiel
die Wahrscheinlichkeit naher Verwandtschaft fiir hoher eingeschitzt als bei der lediglich auf der Reduktion von
Palpusgliedern des Maxillipeden und der Verkiirzung der minnlichen A 1 — Geiflel begriindeten nahen
Verwandtschaft von beispielsweise Centranthura und Pendanthura.

9.4.2.1 Anhang: Pilosanthura gen.n.

Die als Anthelura fresii beschriebene Art gehort zu keiner der bekannten Gattungen der Anthuridea. Die
Nachbeschreibung mehrerer Malacanthura-Arten (Kensley 1982b) erlaubt die Feststellung, dal A. fresi sich
deutlich von den tibrigen Reprisentanten dieser Gattung unterscheidet. So sind die Pleomere nicht verwachsen,
die Kutikula ist nicht skulpturiert, jedoch mit feinen Haaren bedeckt; das Pleotelson ist dorsal glatt, zudem
tiberragen die Uropoden das deutlich kiirzere Pleotelson. Zur Gattung Anthelura Norman & Stebbing, 1886
gibt es nur eine oberflichliche Ahnlichkeit, Anthelura ist den Paranthuridae zuzuordnen.

Diagnose: Blinde Anthuridae mit kurzen, nicht verwachsenen Pleomeren. A 1 mit 4 Geiflelgliedern, A 2
mit 6 Geiflelgliedern; pars molaris der Md stumpf, lamina dentata gesigt, pars incisiva mit 3 Zihnen; Mxp mit
Enditen, Palpus dreigliedrig, letztes Glied schmaler als vorhergehendes; Propodus von P 1 subchelat,
Innenrand gerade; Propodus von P 2 — 7 zylindrisch; Carpus von P 2 — 3 kurz, dreieckig in Seitenansicht;
Carpus von P 4 — 7 rechteckig, kiirzer als Propodus; Exopodit von Plp 1 operkulat; Uropoden iiberragen
Pleotelson, Endopodit kiirzer und schmaler als Sympodit, linglich-oval; Pleotelson dorsal leicht konvex, nicht
gekielt, apikal gerundet, mit wenigen distalen und dorsalen Borstenpaaren. Kutikula des Kérpers und der
Extremititen nicht skulpturiert, mit feinen Haaren besetzt.

Typusart: Anthelura fresii Wigele, 1980.

9.4.3 Die Gattungen der Familie Paranthuridae

Seit der Einfihrung der Einbeziehung urtiimlicherer Arten, die noch keine stechenden Mundwerkzeuge
besitzen, in die Familie Paranthuridae (s. Wigele 1981a) sind mehrere neue Formen hinzugekommen, gerade
aber die urtiimlicheren Arten bleiben jedoch unzureichend bekannt. Wichtige Revisionen betreffen die
Gattungen Aenigmathura Thomson, 1951, Apanthuroides Menzies & Glynn, 1968, Califanthura Menzies, 1951
und Psendanthura Richardson, 1911 (s. Kensley 1982 b,c, Poore 1984, Poore & Lew Ton 1986 c¢). Neue
Gattungen sind Albanthura Wigele 1985a, Curassanthura Kensley 1981, Minyanthura Kensley, 1982a und
Psittanthura Wigele, 1985a. Von den bei Negoescu & Wigele (1984) aufgefiihrten Synonymen kann
Cruranthura Thomson, 1944 in Folge der Nachbeschreibung durch Poore (1984) als selbstindige Gattung
gelten, ebenso werden Califanthura Schultz, 1977 und Colanthura Richardson, 1902 auf Grund der bei
Califanthura festgestellten Pleomerenverwachsung getrennt (Poore 1984), Tristanthura Sivertsen & Holthuis,
1980 dagegen gilt als jiingeres Synonym von Califanthura. Diaphoranthura Kensley, 1980 ist moglicherweise
mit Anthomuda Schultz, 1979a identisch, Unterschiede bestehen lediglich in der den Zeichnungen (s. Kensley
1980) zu entnehmenden Zahl der Maxillipedenglieder, von denen erfahrungsgemifl oft einige tbersehen
werden. Da eine Nachbeschreibung von Anthomuda stenotelson Schultz, 1979a noch aussteht, werden die
Gattungen im Dendrogramm (Abb. 76) getrennt aufgefithrt. Ahnlich zu bewerten ist die von Kensley (1982b)
vorgeschlagene Synonymisierung von Natalanthura Kensley, 1978c mit Apanthuroides Menzies & Glynn,
1968. Wihrend A. spathulicanda nach Wigele (1981d) einen fiinfgliedrigen Palpus des Maxillipeden besitzt,
sind nach anderen Beschreibungen stets nur drei Glieder gesehen worden. Da die Tiere jedoch eine
{ibereinstimmende Schwanzficherform besitzen (Pleotelson lang, mit dorsalem Lingskiel, ohne Statozyste,
wird die Synonymie nicht angezweifelt.
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Wigele (1981a) wies auf die Notwendigkeit einer Revision der Gattungen Anthelura Norman & Stebbing,
1886 und Ananthura Barnard, 1925 hin. Kensley (1978a) synonymisierte Bathura Schultz, 1966 und Ananthura
mit Anthelura, ohne jedoch die Bathura sehr ihnliche Gattung Austranthura Kussakin, 1967 zu beriicksichti-
gen. Nach Negoescu & Wigele (1984) ist dieses Vorgehen unbefriedigend, ohne Nachbeschreibungen kdnnen
die bestehenden Unklarheiten nicht ausgeriumt werden. Im Dendrogramm (Abb. 76) werden daher Anthelura,
Bathura und Austranthura getrennt aufgefihrt.

Die urtiimlicheren Gattungen haben offenbar bereits eine unpaare Statozyste und sind damit eindeutig den
Paranthuridae zuzuordnen. Gezeichnet wurde in den taxonomischen Beschreibungen die Statozyste oder nur
ihre dorsale Offnung im Pleotelson bei Anthomuda, Austrantbura und Diaphoranthura (s. Kensley 1980,
Kussakin 1967, Schultz 1979a). Nur ein dorsaler, lings verlaufender Schlitz im Pleotelson, vielleicht aus der
Statozystenoffnung entstanden, ist bei Anthelura, Bathura und Valoranthura bekannt (s. Barnard 1925,
Kensley 1978a, Schultz 1966). Diese unpaare Statozyste kann im Zusammenhang mit der Aufgabe der
grabenden Lebensweise (vgl. 9.2.3) mehrfach reduziert werden, so in den Gattungsgruppen C und H (s.
Dendrogramm Abb. 76), bei Apanthuroides, Calathura und Psendanthura.

Das Dendrogramm (Abb. 76) entspricht weitgehend dem von Wigele 1981a, enthilt jedoch alle neuen
Gattungen und, soweit moglich, Autapomorphien der Gattungen. Deutlich ist die Gruppe sehr urtiimlicher
Gattungen (Gruppe A) von den ibrigen Paranthuriden durch den plesiomorphen, breiten Maxillipeden zu
trennen; diese Gattungen sind zumeist unzureichend bekannt, Schwestergruppenverhiltnisse sind nicht zu
erkennen. In dieser Gruppe sind noch Synonymisierungen zu erwarten. Schwache Synapomorphien sind in
dem wenig kriftigen Propodus des ersten Pereopoden, dessen Innenrand gerade oder konvex geformt ist
(Merkmal 3) und dem kleinen oder reduzierten letzten Maxillipedenglied (Merkmal 4) zu sehen. In der
Gattungsgruppe B ist der Maxilliped verlingert und schmaler, es entsteht schrittweise der spitze Kegel mit
stechenden Mundwerkzeugen, der im Dendrogramm erstmalig bei Curassanthura auftritt, dem urtiimlichsten
der “hoheren Paranthuridae” (Gruppe D).

Gattungsgruppe E ist mit einer schwachen Synapomorphie begriindet: Der Maxillipedenpalpus wird
verkiirzt (Merkmal 25). Der zwei- oder dreigliedrige Palpus entsteht durch Verschmelzung der basalen ersten
beiden oder der distalen Glieder; die “Dreigliedrigkeit” kann also unterschiedlichen Ursprunges sein (vgl. Abb.
42 in Wigele 1981a). Innerhalb dieser Gruppe sind 3 grofie Entwicklungslinien unterscheidbar:

Die Gattungsgruppe F enthilt sehr grofle Formen (iiber 40 mm Linge); in der Tiefsee haben sich
Calathura Norman & Stebbing, 1886 und Psexdanthura Richardson, 1911 entwickelt, die Statozysten sind bei
diesen Gattungen reduziert, die Sternalhaut zwischen den Pleuren ist nicht dehnbar, verkalkt (Merkmale 29,
31). Symplesiomorphien findet man in Gestalt langer Antennengeifieln.

Die Gattungsgruppe G enthilt blinde Arten, die in der Tiefsee leben und einen wenig chitinisierten
Schwanzficher haben. Das Pleotelson ist meist kiirzer als die Uropoden, wenig beborstet, apikal inserieren nur
2 Borstenpaare (Merkmal 38). Albanthura hat noch einen plesiomorphen Maxilipeden mit Enditen und drei
Palpusgliedern, die iibrigen Gattungen dieser Gruppe haben keinen Enditen mehr und grofle, abgerundete
Uropodenexopodite, die sich dorsal tiber dem Pleotelson beriihren oder iiberlappen (Merkmale 41, 42). Die
Gattung Leptanthura scheint polyphyletisch zu sein, die aberranteren Gattungen (Bullowanthura, Ulakanthu-
ra, Psittanthura) lassen sich von einigen Leptanthura- Arten ableiten.

Gattungsgruppe H enthilt Flachwasserformen, die oft pigmentiert sind und aus denen die nur aus
Neuseeland bekannte hypogiisch-limnische Gattung Cruregens hervorging. Wihrend Paranthura innerhalb der
Gruppe durch Plesiomorphien gekennzeichnet ist, haben die iibrigen Gattungen spezialisierte Mundwerkzeuge
(Merkmale 56, 57).

9.4.3.1 Addendum: Notiz zur Familie Antheluridae Poore & Lew Ton, 1988

In einer soeben erschienenen Arbeit haben Poore & Lew Ton (1988) einige der urtiimlicheren Gattungen der
Paranthuridae revidiert. Die Autoren beschreiben neue Arten der Gattungen Ananthura und Anthomuda und
stellen folgende Synonymien fest: Jiingere Synonyme von Ananthura Barnard, 1925 sind Bathura Schultz,
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Abb. 76. Die Gattungen der Familie Paranthuridae. Das leere Kistchen symbolisiert die Synapomorphien der Familie.

1: Basis des Maxillipeden verlingert, mindestens so lang wie Palpus, Endit distad verlingert, mindestens das 2. Palpusglied {iberragend,
Maxilliped schmal, 4-5 mal linger als breit {Basis und Endit nicht verlingert]

2: (Basaler Teil der Mandibel im Vergleich zu den Anthuridae etwas verlingert) [Mandibel nicht verlingert]

3: (Propodus des 1. Pereopoden am Innenrand mit reduzierter Dornenzahl (sehr wenig oder keine zusammengestzte Dornen), miflig
breit) [Dornenzahl nicht vermindert)

4: (Palpus des Maxillipeden urtlimlich breit, in plesiomorpher Weise maximal fiinfgliedrig, letztes Glied jedoch winzig klein, oft
reduziert) [letztes Glied nicht verkleinert]

5: (Uropodenexopodit schmal, lanzettfrmig) [Exopodit linglich oval]

6: Letztes (urspringlich 5.) Palpusglied des Maxillipeden reduziert [letztes Palpusglied nicht reduziert]

7: Mandibel ohne pars molaris [pars molaris vorhanden]

8: Uropodenexopodit fast rechteckig, distal gezipfelt [Exopodit linglich oval, ohne Zipfel]

9: (Statozyste reduziert) [unpaare Statozyste vorhanden]

10: (Geifle!l der 1. Antenne kurz, maximal dreigliedrig) [Geiflel mit mehr als 3 Gliedern]

11:(Geifle! der 2. Antenne weniggliedrig, kiirzer als letztes Grundglied) [Geiflel linger]

12: (Pleotelson distal verbreitert (und abgerundet), mindestens so breit wie proximal) [Pleotelson distal nicht verbreitert]

13: (Pars molaris kurz oder reduziert) [pars molaris nicht verkleinert]

14:(Geiflel der 1. Antenne nur zweigliedrig) [Geiflel mit 3 Gliedern]

15: Ventraler Rand der kriftigen Propodi der Pereopoden 1 und 2 mit Zihnen [Zihne fehlen]

16: Pleomere verwachsen, Pleon kiirzer als breit [Pleomere frei, nicht verkiirzt]
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17: Mandibelpalpus fehlend [Palpus vorhanden)

18: Mundwerkzeuge zu spitzem Kegel zusammengelegt: Maxille (1.) lang und diinn, distale Zihne weitgehend riickgebildet; medialer
Endit der Maxille sehr kurz oder reduziert, Hypopharynx lang und schmal; Endit der Mandibel frontad verlingert und pars incisiva
spitz [Mundwerkzeuge weniger spezialisiert, Maxille breiter, mit distalen Zihnen, Hypopharynx und Mandibel nicht verlingert (wie
M. 2)]

19: (Statozyste reduziert) [unpaare Statozyste vorhanden)]

20: Pars molaris sichelférmig schmal und lang, proximad gebogen [pars molaris kiirzer, stumpf]

21:Mandibel ohne pars molaris und lamina dentata, pars incisiva zu einer diinnen Spitze umgebildet, Mandibelkérper mit Fiihrungsrinne
fiir die Maxille [pars molaris und lamina dentata vorhanden, pars incisiva als Schneidkante ausgebildet, Fithrngsrinne fiir Maxille
fehlend oder flach]

22:Maxille spitz, ohne distale Zihne, distolateral gesigt, medial mit schmaler Kutikulalamelle [Maxille wie bei M. 18]

23:Propodus des 1. Pereopoden mit basalem, stumpfen Zahn, eine Reihe aus zahlreichen zusammengesetzten, zihnchentragenden
Dornen entlang des ventralen Randes
[Zahn fehlt, Dornen glatt, weniger regelmiflig]

24: Anpassungen an die interstitielle Lebensweise: Augen reduziert, Pereopoden lang und schmal, Uropodenexopodit kurz dreieckig
[Anpassungen fehlen)

25:(Palpus des Maxillipeden maximal viergliedrig) [Palpus mit 5 Gliedern)

26: Gigantismus [kein Gigantismus]

27:(Carpus der Pereopoden 2 und 3 im Vergleich zum Propodus vergrofiert) [Carpus nicht vergrofiert]

28: Appendix masculina distal gegabelt [Apex distal nicht gegabelt]

29: Sternalhaut verkalkt [Sternalhaut nicht verkalkt]

30: (Pleon kurz, Pleomere gegeneinander nicht beweglich, Nihte jedoch noch sichtbar) [Pleomere gegeinander geringfiigig beweglich]

31:(Statozyste reduziert) [unpaare Statozyste vorhanden]

32:Innenrand des Carpus der Pereopoden 4-7 distal vorspringend [Vorsprung fehlt]

33:Schwanzficherform: Uropoden klein und schmal, Exopodit sehr kurz; Pleotelson mit Pleomer 5 verwachsen, proximal am breitesten,
im Umriff dreieckig [Uropoden nicht verkleinert, Pleomer 5 frei, Pleotelson linglich oval]

34: Geiflel der 1. Antenne mit weniger als 8 Gliedern [Geiflel mit mehr als 8 Gliedern]

35: Geiflel der 2. Antenne mit weniger als 4-5 Gliedern [Geiflel mit mehr als 5 Gliedern]

36:Pleomere dorsal verwachsen, Antennengeifleln sehr kurz (an der 2. Antenne nur 1 Glied) [Pleomere frei, 2. Antenne wie bel M. 35]

37:(Augen reduziert) [Augen vorhanden]

38:Pleotelson mit wenigen, kurzen Borsten, distal nur 2 Borstenpaare zusammen an Pleotelsonspitze inserierend
[Pleotelsonspitze mit mehr als 2 Borstenpaaren]

39:(Carpus der Pereopoden 4-7 kurz, dreieckig) [Carpus langlich, zylindrisch]

40: (Letztes Glied des Maxillipeden kurz und schmal, mit 3-4 Borsten, Palpus maximal dreigliedrig) [letztes Glied etwas breiter, mit 4-5
Borsten, Palpus eingliedrig]

41:(Endit des Maxillipeden reduziert) [Endit vorhanden]

42: Uropodenexopodite sich dorsal beriihrend oder iiberlappend [Exopodite dorsal sich nicht berithrend]

43: Mandibelpalpus eingliedrig oder fehlend [Palpus dreigliedrig]

44: Geifiel der 2. Antenne deutlich schlanker als Grundglieder, drittes Grundglied mit Biischel langer Borsten
[Geifiel nicht von Grundgliedern abgesetzt, distal allmahlich schmaler werdend; Borstenbiischel fehlt]

45; Basipodit des Maxillipeden mit zahlreichen ventralen, langen Borsten [nur 1-2 lange Borsten vorhanden]

46:Merus der Pereopoden 4-7 verbreitert, distaler Innenrand tiber Carpus ragend [Merus nicht verbreitert)

47:Pleotelson breit, Apex mit tiefer Kerbe, in der 2 Borstenpaare inserieren [apikale Kerbe fehlt, Pleotelson nicht verbreitert]

48:Mandibelpalpus reduziert [Palpus vorhanden]

49: Propodus der Pereopoden 2 und 3 vergrofiert, mindestens 50% breiter als lang [Propodus nicht verbreitert, oval]

50: (Statozyste reduziert) [unpaare Statozuyste vorhanden]

51:Propodus des 1. Pereopoden ohne zusammengesetzte Dornen (nur mit Borsten) [Dornen vorhanden]

52:(Geiflel der 2. Antenne rudimentir) [Geiflel nicht verkiirzt]

53:Linge des Uropodenendopoditen geringer als die doppelte Breite
[Endopodit langer als doppelte Breite)

54: Maxilliped mit eingliedrigem Palpus, Endit reduziert
[Endit vorhanden, Palpus viergliedrig (vgl. M. 25)]

55:(Endopodir des 1. Pleopoden sehr viel schmaler als Exopodit) [Endopodit etwa so breit wie Exopodit]

56: Palpus des Maxillipeden mit Basipodit verwachsen
[Palpus nicht basal verwachsen]

57:Mandibel basal mit Cephalothorax verwachsen, Mandibelpalpus reduziert [Mandibel eingelenkt, Palpus vorhanden]

58: Pereopod 7 fehlend, Pereomer 7 verkiirzt, etwa so lang wie die Pleomere [Pereopod 7 vorhanden, Pereomer 7 nicht verkiirzt]

59: (Pleomere 1-5 verwachsen) [Pleomere frei)

60: (Pleomer 1 doppelt so lang wie Pleomer 2) [Pleomer 1 nicht verlingert]

61: Anpassungen an hypogiische Lebensweise: Augen reduziert, Uropodenrami lang und schmal, Pereopoden sehr schlank [Anpassungen

fehlen]
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1966, Austranthura Kussakin, 1967 und Valoranthura Kensley, 1978. Diaphoranthura Kensley, 1980 ist ein
jiingeres Synonym von Anthomuda Schultz, 1979. Fir die Gattungen der Gruppe A im Dendrogramm Abb.
76 errichteten die Autoren die neue Familie Antheluridae, nur die Gattung Coralanthura bleibt unberiicksich-
tigt. Giiltige, dieser Familie zugeordnete Gattungsnamen sind demnach Anthelura, Ananthura und Anthomu-
da. Bei allen diesen Gattungen haben die Autoren die unpaare Statozyste gefunden.

Wie aus Abb. 76 ersichtlich ist, ist die Wahrscheinlichkeit groff, dafl diese Gattungen (Gruppe A) eine
monophyletische Gruppe bilden. Poore & Lew Ton (1988) geben als Synapomorphie den breiten Maxillipeden
(M. 4 in Abb. 76) an.

Da die Autoren die Paranthuridae wie Barnard (1925) nach den spitzen Mundwerkzeugen definieren, klafft
im System eine Liicke zwischen den urtiimlichen Gattungen (“Antheluridae”) und den hoch entwickelten
(Gruppe D in Abb. 76), einige Gattungen haben keinen Platz in diesem System (z.B. Panathura). Ich halte es
fir sinnvoller, wie bei Wigele (1981a) das singulire Ereignis der Verschmelzung der Statozysten zur unpaaren
Statozyste als Synapomorphie einer einheitlichen Familie Paranthuridae zu bezeichnen, zu der auch die
urtimlicheren Gattungen zdhlen. Die taxonomische Umsetzung der Rekonstruktion der Evolution der spitzen
stechend-saugenden Mundwerkzeuge mifite sonst zur Errichtung mehrerer neuer Familien fithren, wenn man
an der Basis bereits die “Antheluridae” abtrennt.

10. Die “Flabellifera”

Bowman und Abele (1982) haben die Familien aufgelistet, die nach traditioneller Auffassung zu der
Unterordnung Flabellifera Sars, 1882 gehoren:
— Aegidae Leach, 1815
— Anuropodidae Stebbing, 1905
— Argathonidae Stebbing, 1905
~ Bathynataliidae Kensley, 1978
— Cirolanidae Dana, 1853
— Corallanidae Hansen, 1890
— Cymothoidae Leach, 1814
- Excorallanidae Stebbing, 1904
— Keuphyliidae Bruce, 1980
— Limnoriidae White, 1850
— Phoratopodidae Hale, 1925
— Plakarthriidae Richardson, 1904
— Serolidae Dana, 1853
— Sphaeromatidae Latreille, 1825

Sars (1897) stellte bereits fest, dafl es schwierig ist, die “Flabellifera” zu charakterisieren: “The only
essential character common to all the forms is the relation of the uropoda, which are not, as in the preceding
tribe, terminal, but lateral, and arranged in such a manner as to form, with the last segment of the metasome, a
caudal fan similar to that found in some of the higher crustacea, the shrimps and lobsters” (Sars 1897: 43). Da
die Anthuridae und Gnathiidae auch einen Schwanzficher besitzen, wurden diese Familien von Sars (1897)
konsequenterweise zu den “Flabellifera” gezihlt. Monod (1922) gab diesen beiden Familien den Rang von
Unterordnungen, da die Gnathiidae im Gegensatz zu allen iibrigen Isopoden nur 5 Beinpaare besitzen, die
Anthuridae ihnlich wie die Gnathiidae spezialisierte Mundwerkzeuge haben. Damit waren die 8 Unterordnun-
gen geschaffen, die bis zum heutigen Tage die Systematik der Isopoden bestimmen (vgl. Kapitel 13). Neue
Argumente zur Begriindung der “Flabellifera” sind nicht hinzugekommen.

Wigele (1981a) wies bereits darauf hin, dafl der Besitz eines Schwanzfichers fiir die Isopoden ein
plesiomorphes Merkmal ist. Schwanzficher werden bei den Malacostraca {iberall dort erhalten, wo sie der
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Fluchtreaktion durch ventrales Einschlagen des Pleons oder, wie bei den “Flabellifera”, dem Steuern des
Schwimmens dienen (Wigele 1981a: 40,41). Da die meisten Isopoden in ihrer Lebensweise ans Benthos
gebunden sind, hat das Schwimmen eine untergeordnete Bedeutung, was mehrfach zu einer Umformung und
zu einem Funktionswechsel des Schwanzfichers fithrt. Die Uropoden sind dann wie bei den Asellota oder den
Oniscidea stabformige Tastorgane, werden bei den Valvifera als Deckel der Atemkammer eingesetzt, oder sie
dienen, wie bei den Anthuridea, als Schutzschild und Grabwerkzeug. Daffl mehrere Familien den Schwanzfi-
cher nicht reduzieren, ist kein Grund, sie in einem Taxon zusammenzufassen. Synapomorphien der
“Flabellifera” sind nicht bekannt. Der Versuch, monophyletische Gruppen zu definieren, fihrt zur Aufgabe
des Taxons “Flabellifera” und zur Griindung von 2 neuen Unterordnungen, den Sphaeromatidea (s. Kapitel
11), und den Cymothoida (s. Kapitel 12). Die Beziehungen der Unterordnungen zueinander werden im Kapitel
13 diskutiert.

11. Die Sphaeromatidea (neue Unterordnung)

11.1 Merkmale der Sphaeromatidea

Die Zusammensetzung dieser neuen Unterordnung wird im Abschnitt 11.3 erldutert. Die Sphaeromatidea
haben folgende Merkmale:

Korper urspriinglich scheibenformig, dorsoventral abgeflacht, mit 7 freien Pereomeren und 5 freien
Pleomeren. Coxalplatten breit, am ersten Pereomer ohne Verwachsungsnaht, bei den Plakarthriidae sekundir
gelenkig. Pleonepimere verlingert, an den Korperumrif} angepafit. Pleotelson meist breit, ventral konkav, die
Pleopoden aufnehmend (Ausnahmen: Keuphyliidae, Limnoriidae). Cephalothorax vom ersten Pereomer
seitlich umfaflt, Augen dorsal. Antennula mit 3 Grundgliedern, erstes Glied am breitesten, drittes Glied am
langsten; Geiflel kiirzer als bei der zweiten Antenne, vielgliedrig. Zweite Antenne mit fiinfgliedrigem Schaft,
Glieder 4 und 5 lang zylindrisch, Geiflel vielgliedrig. Mandibelpalpus dreigliedrig. Pars molaris urspriinglich
mit breiter Mahlfliche, oft fehlend; pars incisiva, lacinia mobilis und Borstenreihe der Mandibel vorhanden.
Medialer Endit der ersten Maxille etwas kiirzer als lateraler Endit, mit 3 bis 4 kurz gefiederten Borsten, lateraler
Endit mit dornenférmigen Zihnen. Maxille 2 mit 3 apikal beborsteten Enditen. Palpus des Maxillipeden linger
als Basipodit, fiinfgliedrig, Glieder meist mit medial vorragendem, abgerundetem Rand, Glieder 2 und 3 am
breitesten; Endit flach, etwas schmaler als Basipodit, das zweite Palpusglied tiberragend; Epipodit urspriinglich
langer und breiter als Basipodit. Pereopod 1 urspriinglich wahrscheinlich kriftig propodosubchelat, Subchela
oft ruckgebildet. Pereopoden 2 bis 7 als Laufbeine ausgebildet. Pleopoden urspriinglich alle gleichartig, meist
jedoch Pleopoden 4 und 5 vergrofert. Beim Minnchen Endopodit des zweiten Pleopoden mit appendix
masculina. Uropoden urspriinglich ficherférmig, lateral am Pleotelson inserierend. Minnliche Genitalpapillen
medioventral am caudalen Rand des siebten Pereomers.

Die Synapomorphien dieser neuen Unterordnung werden im Abschnitt 11.3 diskutiert.

11.2 Lebensweisen

Von den Keuphyliiden und Bathynataliiden gibt es nur Fundortangaben, ithre Lebensweise ist unbekannt. Zu
den Plakarthriidae zihlen nur zwei Arten (Plakarthrium typicum Chilton,1883 und Plakarthrium punctatissi-
mum (Pleffer,1887)), die von Neuseeland und von subantarktischen Fundorten bekannt sind. Sie leben in
flachem Wasser zwischen Algen, Schwimmen, Bryozoen und unter Steinen.

Detailliertere Kenntnisse gibt es zur Lebensweise der Serolidae und der Sphaeromatidae.
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11.2.1 Die Lebensweise der Serolidae

Beobachtungen des Autors an antarktischen Arten und Literaturdaten, insbesondere die Studie von Bastida und

Torti (1970), erlauben die Interpretation vieler morphologischer Eigenarten der Serolidae als Anpassungen an
das Leben auf Weichbéden .

Abb. 77. Einige morphologische Anpassungen von Serolis an das Leben auf sandigen Bden (Habitus: S. luethje nach Wigele 1986b). 1:
Das seleniforme Auge ermdglicht das Uberblicken eines weiten Blickfeldes, ohne dafl der Korper bewegt werden mufl (der
Cephalothorax ist mit dem ersten Pereomer verwachsen). 2: Die verbreiterten Coxalplatten und Pleonepimere kénnen dorsal Sand tragen,
ohne dafl die Bewegung der Pereopoden dadurch behindert wird. 3: Die Atemkammer ist so konstruiert, dafi das verbrauchte
Atemwasser caudad nach oben fliefen kann. 4: Die 2. Antenne trigt ventral feine Borstenbiischel, mit denen Sandkdrner vom
Cephalothorax heruntergefegt werden kénnen. 5: Die Dactyli tragen Borstenbiischel, die ein Einsinken der Beine im Sand verhindern.

Individuen der Art Ceratoserolis trilobitoides (Eights,1833) liegen meist flach und reglos auf dem Sand und
werden nur lebhaft, wenn sie Nahrung wittern. Als Nahrung wird Aas angenommen (Garnelenfleisch, Fisch),
mit Vorliebe jedoch werden lebende Polychiten und frisch gehiutete Isopoden , auch Artgenossen, ergriffen.
Jede der beiden kriftigen Subchelen (P 1) kann die Beute festhalten, wihrend die andere die Nahrung zerreif}t
oder an die Mundwerkzeuge prefit. Ein grofler, experimentell angebotener Nereis diversicolor wird innerhalb
weniger Minuten in den Speicherdarm befordert. Auch bei anderen Serolis Arten ist eine riuberische
Lebensweise beobachtet worden. Serolis beddardi Calman,1920 und Serolis polita Pfeffer,1887 konnten mit
totem Krill gefiittert werden. S. gaudichandii Audouin & Milne-Ewards,1841 frifit als Jungtier Copepoden, im
Experiment auch Artemia, als Adultus Amphipoden und angebotenes Garnelenfleisch (Bastida & Torti 1970).
Im Magen der Tiefseeart Glabroserolis specialis Menzies,1962 fanden sich neben undefinierbarem Material
Copepoden und Ostracoden (Menzies, 1962). Serolis ovata Sheppard, 1957 friflt kleine benthische Crustaceen
(White 1972). Als morphologische Anpassungen kann neben der Subchela des ersten Pereopoden die Gestalt
der Mundwerkzeuge gedeutet werden: Bei den Serolidae fehlt der Mandibel die mahlende pars molaris. Die
kriftige pars incisiva bildet eine Schneidekante, unter der eine kleine lacinia mobilis (an der linken Mandibel
grofler) und ein einzelner Zahn zu finden sind, der Borstenlobus fehlt. Der mediale Endit der ersten Maxille ist
wohl funktionslos und atrophiert, der laterale Endit dagegen kriftig, mediad gebogen und mit spitzen Dornen
bewehrt, dhnlich wie bei den Anthuridea, jedoch kiirzer. Die zweite Maxille dagegen trigt zahlreiche schlanke
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Dornen und kann nicht wie die Maxille 1 als Beiffwerkzeug eingesetzt werden. Filmaufnahmen belegen, dafl der
Maxillipedenpalpus sehr beweglich ist und Nahrung an Maxillen und Mandibeln preflt, nach der Nahrungsaut-
nahme putzend Mundwerkzeuge und Pereopoden abstreift (Wigele 1987a).

Wie bei vielen benthischen Fischen kann der scheibenférmige Korper als eine Anpassung an das Leben auf
Weichboden gedeutet werden. Flach eingegraben oder farblich gut angepafit sind die Tiere kaum erkennbar und
vor Stromungen geschiitzt. Die Mimese der Tiere ist oft sehr spezifisch fiir bestimmte Substrate abgestimmt.
Von einigen Arten ist auch eine aktive physiologische Farbanpassung bekannt (Bastida & Torti 1970, Moreira
1974a), bei Farbrassen von Ceratoserolis trilobitoides (Eights, 1833) ist eine genetisch fixierte Chromatophore-
nausstattung nachweisbar (Wigele 1986a). Diese Farbrassen sind eine Folge der geringen Beweglichkeit einer
circumpolar weit verbreiteten Art.

Obwohl der Cephalothorax der Serolidae starr mit dem ersten Pereomer verwachsen ist, haben die Tiere
wahrscheinlich ein weites Blickfeld: Die Augen sind wie bei Trilobiten sichelformig gebogen und langgestreckt
(Abb.77). Auch die Korpergestalt mit den z.T. spitz auslaufenden Coxalplatten erinnert an Trilobiten. Die
Variationen der Korperform konnen jedoch zur Zeit nicht mit Besonderheiten der Lebensweise, wie der
Korngrofle des Substrats, korreliert werden.

Grofle Tiere schwimmen selten, junge Tiere dagegen sehr gut, wenn auch nur wenige Dezimeter weit. Zum
Schwimmen werden lediglich die Pleopoden 1 bis 3 eingesetzt, die Pleopoden 4 und 5 dienen der Atmung und
bewegen sich auch am ruhenden Tier. Zum Laufen stoflen die Tiere die Dactyli in den Sand, wobei ein
Borstenficher apikal am Propodus das Einsinken der Pereopoden verhindert (Abb. 77). Ceratoserolis
trilobitoides (Eights, 1833) und Serolis luethjei Wigele,1986b graben nicht, Serolis beddardi Calman, 1920
dagegen hilt sich meist nicht an der Substratoberfliche auf. Individuen dieser Art graben sich 0,5 bis 1 cm tief
ein, wobei die Antennulae mit den Chemorezeptoren senkrecht ins Wasser gehalten werden. Ahnlich wie bei S.
gandichandii Audouin & Milne-Edwards, 1840 (vgl. Bastida & Torti 1970) wird zum Eingraben mit den
Pereopoden Sand caudad geschoben, manchmal durch heftigen Pleopodenschlag (der Pleopoden 1-3) mit einem
Wasserstrom caudad befordert, wihrend durch schaukelnde Bewegungen des ganzen Korpers die Coxalplatten
unter den Sand geschoben werden und das Tier den Vorderkorper pflugartig in den Grund stofit. Im Sand
erzeugen die Pleopoden 4 und 5 einen Atemwasserstrom, der distal aus dem leicht dorsad gebogenen Pleotelson
kraftvoll ausgestofien wird und dariiber im Sand einen Ringwall aus Sandkérnern formt. In Anpassung an das
Graben ist der Korper dieser Art langlich oval, die Coxalplatten sind weniger breit als bei Ceratoserolis und
nicht mit spitzen Ausliufern versehen. Weitere grabende Arten sind S. gaudichaudii Audouin & Milne
Edwards, 1840,S. polaris Richardson, 1911, S. marplatensis Bastida & Torti, 1970 und S. laevis Richardson,
1911 (Bastida & Torti 1970, Moreira 1974a).

Eine Eigenart von S. beddardi Calman, 1920 sind die sehr spitzen Uropodenendopoditen, die starr mit dem
Sympoditen verwachsen sind, wahrend der bewegliche Exopodit zu einer kurzen Schuppe reduziert ist. Bei
Stérung spreizen diese Seroliden die Uropoden im rechten Winkel starr ventrad ab, so daf§ ein Fisch sich an den
spitzen Uropoden die Zunge oder den Gaumen verletzen diirfte. Ein angegriffenes Tier richtet die Uropoden so
plotzlich auf, dafl es wie auf Stelzen vorniiber geneigt steht, um minutenlang bewegungslos zu verharren.
Ahnliche Uropoden gibt es auch bei S. latifrons White, 1847 und Atlantoserolis menziesi (Hessler, 1970).

Bei Tieren, die den Sand verlassen, oder die lange still auf dem Sand lagen, wird der Korper dorsal mit den
zweiten Antennen gereinigt, indem diese langen Extremititen wie Scheibenwischer tber die Tergite gefiihrt
werden. Die Ventralseite der Antennenglieder ist mit kurzen Borsten ausgestattet, die dem Biirsten dienen
(Abb. 77).

Wie viele Isopoden haben auch die Seroliden ein Prikopulaverhalten. Das Minnchen ergreift mit der
Subchela des sexualdimorphen zweiten Pereopoden den anterolateralen Rand des ersten Pereomers des
Weibchens und reitet auf der Partnerin bis zu ihrer Parturialhiutung. Das Minnchen von S. polaris Richardson,
1911 umklammert das Weibchen mit derart grofier Kraft, dafl befruchtete Weibchen an den Verletzungen des
ersten Pereomers erkannt werden konnen (Moreira 1973a). Das Weibchen wird dabei so unter den Kérper des
Minnchens geschoben, dafl der Vorderkorper des Minnchens auf dem Substrat zu liegen kommt. In dieser
Stellung laufen und schwimmen die Tiere gemeinsam. Nahrung wird meist zunichst von dem Minnchen erfafit.
Wenn es nicht allzusehr ausgehungert ist, reicht es Nahrungsbrocken an das Weibchen weiter (beobachtet bei



166

Ceratoserolis trilobitoides und S. polita). Von Serolis polaris dagegen berichtet Moreira (1973a), daf} die Tiere
wihrend der Prikopula fasten.

Bei der Diskusform der Seroliden kommt es natiirlich wiederholt vor, dafl Tiere durch Strémungen oder
nach kurzen Schwimmphasen auf dem Riicken zum Boden sinken. Kleine Tiere fithren dann bei gekriimmter
Dorsalseite kurze Schwimmstofle aus, wodurch sie sich iiber den Cephalothorax, der am Boden bleibt, in die
Normallage drehen. Groflere Tiere kriimmen das Pleotelson so weit dorsad, daf} sie aus dieser instabilen Lage
zur Seite fallen, worauf sie mit den Pereopoden Kontakt zum Untergrund bekommen. Lauf- und Schwimmbe-
wegungen fithren dann zum Umdrehen iber die K6rperseite.

Abb. 77 veranschaulicht die Funktion einiger Anpassungen der Seroliden: Die Augen sind sichelférmig
gebogen, die Antennen konnen den Korper dorsal vom Sand befreien, die Pereopoden besitzen Borstenficher,
die ein Einsinken im Sand verhindern. Der flache Kérper und die breiten Coxalplatten schaffen bei
eingegrabenen Tieren ventral einen sandfreien Hohlraum, in dem Pleopoden und Pereopoden sich frei bewegen
kénnen.

11.2.2 Die Lebensweise der Sphaeromatidae

Die Sphaeromatiden sind auf das Litoral warmer und gemifligter Meere beschrinkt, in der Tiefsee und in den
polaren Meeren fehlen sie. Obwohl ihre Lebensweise oft untersucht worden ist, fehlt es an funktionsmorpho-
logischen Analysen, die Erndhrungsweise wird meist nur vermutet.

Von den urtiimlicheren, abgeflachten Arten ist Paraleptosphaeroma glynni Buss & Iverson,1981 vom
pazifischen felsigen Litoral Panamas bei der Nahrungsaufnahme beobachtet worden (Buss & Iverson 1981):
Diese Art frifit Bryozoen (Antropora tincta und Onychocella alula), und zwar nur die Weichteile, wihrend die
Zooecien nicht aufgenommen werden. Die Tiere schwimmen nur auflerst selten kleine Strecken. Eine
Besonderheit ist der nachgewiesene protogyne Hermaphroditismus.

Die iibrigen Angaben beziehen sich auf hoher entwickelte Formen, die dorsal konvex sind und sich meist
sehr gut einrollen konnen (Abb. 78). Die Sphaeroma-Arten weisen eine sehr unterschiedliche Lebensweise auf:
Sphaeroma hookeri Leach,1814 dringt, wie andere Sphaeromatidae auch, ins Brackwasser vor, lebt hiufug bei
1 % Salzgehalt im flachen Wasser zwischen Steinen, kann sich jedoch auch eingraben (Gruner 1965). Die Art
ist omnivor, soll auch Holz zernagen koénnen, wenn dieses von Pilzen befallen ist (Becker, 1961), genaue
Angaben zum Nahrungsspektrum gibt es jedoch nicht. Sphaeroma walkeri Stebbing,1905, ein tropischer
Kosmopolit, lebt ebenfalls versteckt in Spalten, Rohren und Balanidengehiusen (Carlton & Iverson,1981),
Sphaeroma teissieri Bocquet & Lejuez, 1967 ist von Sandstrinden beschrieben worden (Bocquet & Lejuez
1967).

Sphaeroma pentodon Richardson,1904 bohrt in der Bucht von San Francisco in Sandstein und Tuff
(Barrows 1919), um Schutz vor Freffeinden zu finden. Als Bohrorgan soll die Mandibel dienen. Die Pleopoden
schwemmen das Bohrmaterial ins Wasser, Gesteinspartikel treten auch in den Faeces auf. Die Ernihrungsweise
wurde nicht untersucht. Auch weitere Sphaeroma-Arten konnen bohren (S. terebrans, S. vastator, S. destructor,
S. guoyana, S. verrucanda, S. peruvianum, S. seiboldii: Barrows 1919), viele davon sind Holzzerstorer. Von
Sphaeroma terebrans Bate,1866 berichtet John (1964), dafl Holzpfihle durch die Bohraktivitit bis in Tiefen von
45 bis 60 cm unter der mittleren Hochwasserlinie zerstort werden. Sphaeroma quoyanum Milne-Edwards, 1840
bohrt Ginge in Holz, Poriferen, Schlick, Sandstein, Beton, Asphalt und Polystyrol (Rotramel 1975a). Die Tiere
sitzen mit dem Hinterkorper zur Réhrenmiindung gerichtet und erzeugen einen in der Réhre zirkulierenden
Wasserstrom, der von aulen frisches Wasser hereintrigt. Die vorderen Pereopoden (P 1-3) tragen, wie bei den
meisten Arten der Gattung, lange Borsten an Ischium und Merus, die als Planktonfilter eingesetzt werden.
Nahrungspartikel werden mit den Maxillipeden von den Borsten abgestreift. Nach Hungerzeiten werden auch
groflere Nahrungsbrocken gefressen (Rotramel 1975a). Ob auch andere Arten filtrieren, ist nicht bekannt.

Dynamene bidentata (Adams,1800), eine mediterran-lusitanische Art, findet man im Phytal, die Adulti vor
allem in den Gehiusen von Balanus perforatus, wobel in diesem Versteck bis zu 8 Weibchen und Jungtiere von
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einem Minnchen bewacht werden (Bourdon 1964;Analogie zu Gnathia calva). Im Phytal sind die phytophagen
Jungtiere griin oder rotlich gefirbt. Sie fressen u.a. Polysiphonia lanosa und Fucus vesiculosus (Holdich 1968,
1971). Minnchen bleiben bis kurz vor der Reifehdutung zwischen den Algen. Weibchen reduzieren nach der
siebten Hautung thre Mundwerkzeuge, bis auf den Mandibelpalpus, der zum Putzen der Antennen eingesetzt
wird. Sie suchen Spalten und Balanidengehiuse auf, wo sie nach einer Brut absterben, wihrend Minnchen zwei
Bruten iiberleben konnen. Durch Eindringen in Gehiduse lebender Balanus perforatus konnen die Seepocken
zum Absterben gebracht werden, wodurch neue Haremskammern entstehen.

Abb. 78. Einrollung am Beispiel von Monolistra berica (n. Argano 1979)

Dynamene magnitorata Holdich,1968 lebt sympatrisch mit der vorhergehenden Art, bevorzugt jedoch
leere Gehduse von Balanus crenatus und auch Poriferen (Holdich 1976). Im gleichen Lebensraum tritt auch
Campecopea hirsuta (Montagu,1804) auf (Harvey 1968), eine Art, die im Supralitoral Niederschlige, Hitze und
Trockenfallen im eingerollten Zustand ertrigt (Harvey 1968, Tetart 1962). Man findet die Tiere zwischen
Chthamalus stellatus und im Flechtengiirtel, auch versteckt in leeren Balanidengehdusen.Die Tiere fressen die
Flechte Lichina pygmaea und konnen linger trockene Luft iiberleben als Dynamene bidentata (Wieser 1963).

Ahnlich tolerant gegeniiber Umwelteinfliissen ist die nordostpazifische Art Grorimopshaeroma oregonen-
sis (Dana,1853), die ebenfalls im Supralitoral vorkommt (Standing & Beatty 1978). Die neuseelindische
Exosphaeroma obtusum (Dana,1853) lebt in Gezeitentimpeln felsiger Kiisten (Fincham 1974).

Charakteristisch fiir Sandstrinde sind carnivore Exosphaeroma-Arten, die analog zu Eurydice leben.
Sphaeromopsis amathitis Holdich & Jones,1973, von kenianischen Sandstrinden sympatrisch mit Eurydice-
Arten beschrieben, wird fiir herbivor gehalten (Holdich & Jones 1973).

Von den im Liickensystem mediterraner Posidonia-Wiesen lebenden Cymodoce-Arten wird vermutet, dafl
ihnen Pflanzen und Detritus als Nahrung dienen (Dumay 1970).

Glynn (1968) berichtet von kommensalischen Sphaeromatiden, die mit Polyplacophoren assoziiert sind:
Zwei unbenannte Exosphaeroma-Arten, Dynamenella perforata Moore,1902 und Dynamenopsis dianae
Menzies,1962 sind in der Mantelhohle von Chiton- und Acanthoplenra-Arten entdeckt worden. Von
Dynamenella perforata kdnnen bis zu 77 Exemplare auf einem Chiton leben, der Vorderkdrper von den
Kiemen verdeckt, das Pleotelson nach auflen gerichtet. Die Asseln finden hier offensichtlich Schutz vor der
Brandung. Sie leben warscheinlich von den Algen, die das Wirtstier beim Weiden vom Felsen abschabt. D.
perforata ist bisher nicht auflerhalb der Chitonen gefunden worden, die Assoziation scheint gesetzmiflig zu
sein.

Die Sphaeromatiden sind nach den bisherigen Erkenntnissen Asseln, die besondere Uberlebensstrategien
im Grenzbereich zwischen Meer und Land entwickelt haben und z.T. das Siilwasser eroberten (z.B.
Cymodetta, Caecosphaeoma). Bei einer potentiell omnivoren Lebensweise trifft man auf Spezialisten, die
carnivor, phytophag oder filtrierend leben.
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11.2.3 Die Lebensweise der Limnoriidae

Die Limnoriidae sind sehr spezialisierte, meist in Holz bohrende marine Isopoden. An ufernahen Bauten
richten diese Bohrasseln erhebliche Schiden an, die z.B. 1952 in den U.S.A. auf ca. 50 Millionen Dollar
geschitzt wurden (Greathouse 1952, zitiert in Menzies 1957). Die Einwirkungen dieser Tiere auf Holz sind
daher genauer untersucht worden (Becker & Kampf 1955, Becker et al. 1957, Kohlmeyer et al. 1959), die
Mechanik des Bohraktes ist jedoch noch nicht bekannt. Die Mandibeln, deren Inzisor besonders kriftig ist,
wihrend die pars molaris fehlt, sind offenbar die wirksamen Werkzeuge dieser Tiere.

Sowohl Jungtiere als auch adulte Stadien fressen Holz, wobei die Frithholzschichten bevorzugt werden,
Spatholz als Lamellen im zerfallenden Balken erhalten bleibt. Die Bohrginge verlaufen unter der Oberfliche
des Holzstiicks, sie sind so breit, dafl das Tier knapp hineinpaflt. Ventilationséffnungen verbinden die Ginge
mit der Oberfliche. Kotballen werden durch Rickwirtslaufen mit dem caudal abgestutzten Pleotelson an die
Gangmiindung geschoben. Die Bohraktivitit hilt das ganze Leben lang an, da sie der Erndhrung dient (Ray
1959). Jungtiere, die im Holz geboren werden, bohren sich vom miitterlichen Gang aus kleine Seitenginge.

Auflerhalb der Bohrginge schwimmen die Tiere nur kurze Strecken. Die Ausbreitung der Holzbohrasseln
geschieht vor allem mit Treibholz (Becker & Kampf 1955).

Da im Darm der Tiere keine symbiontischen Mikroorganismen nachgewiesen werden konnten (Ray 1959),
haben Pilze, die das Holz zersetzen, wahrscheinlich einen wichtigen Anteil an der Nahrung der Limnoriiden.
Pilzsporen und offenbar auch Hyphen werden zwar mit dem Kot wieder ausgeschieden, wahrscheinlich
kénnen jedoch den Hyphen Eiweifle, Vitamine und Lipide entzogen werden (Kohlmeyer et al. 1959). Ray und
Julian (1952) konnten allerdings in den Mitteldarmdriisen Zellulaseaktivitit nachweisen. Ray (1959) vermutet,
daf} aus dem Holz vor allem Hemizellulosen verdaut werden.

Limnoriiden kénnen auch in den Rhizoiden von Phaeophyceen bohren (Limnoria algarum: Jones 1971;
Phycolimnoria: Menzies 1957). Nicht tiberpriifbar ist die Angabe Chiltons (1916), diese Tiere hitten auch die
Guttaperchaschicht unterseeischer Kabel angegriffen.

11.3 Die Verwandtschaft der Familien Keuphyliidae, Lynseiidae, Limnoriidae,
Plakarthriidae, Serolidae, Bathynataliidae und Sphaeromatidae

Abb. 79 veranschaulicht die neuen Vorstellungen des Autors iiber die Zusammensetzung dieser neuen
Unterordnung sowie die Schwestergruppenverhiltnisse fiir die Familien Keuphyliidae Bruce, 1980, Lynsei-
idae,Poore, 1987, Limnoriidae White, 1850, Plakarthriidae Richardson,1904, Serolidae Dana,1853, Bathynatali-
idae Kensley, 1978 und Sphaeromatidae Latreille, 1825. Der desolate Zustand der Taxonomie der Sphaeromati-
dae (s.u.) erschwert eine Analyse, es bleibt jedoch kein anderer logischer Schlufl als der, dafy an der Basis dieser
Unterordnung eine Stammart postuliert werden muf}, die folgende Merkmale hatte:

— Korper scheibenformig, dorsoventral abgeflacht, Coxalplatten breit, Pleonepimere lateral verlingert (Merk-
mal 1 in Abb. 79; s. Abb. 80),

— Pereomer 1 den Cephalothorax seitlich umfassend, Augen dorsal liegend (M. 2).

Bis auf die Familiengruppe D, deren Pleopoden gleichartig sind, teilen die tibrigen Familien noch ein
weiteres Merkmal:

— Pleopoden 4 und 5 grofer als Pleopoden 1-3, fiir den Gasaustausch spezialisiert (M. 3 im Dendrogramm
Abb. 79; s. auch Abb. 80 D, H).

Dabeti fillt auf, daf} an den vergroflerten Pleopoden 3 und 4 der Exopodit oft lateral und nicht terminal am
Sympoditen inseriert (Sphaeromatidae: s. Abb. 81 H; Plakarthriidae). Bei den Plakarthriidae ist auch das 3.
Pleopodenpaar vergroflert.

Ein weiteres Indiz fiir die Monophylie dieser iibrigen Familien (Plakarthriidae + Familiengruppe A) ist die
Verkiirzung des Pleons (Abb. 80). Zur Grundausstattung der Unterordnung gehoren 5 freie Pleomere, wie sie
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die Keuphyliidae und Limnoriidae aufweisen (abb. 82). Die iibrigen Sphaeromatidea haben stets ein kurzes
Pleon aus maximal 4 freien Pleomeren. Die Pleomere sind meist ganz oder teilweise miteinander und mit dem
Pleotelson verwachsen und wenig beweglich, das Pleotelson ist meist breit und ventral konkav.

Wahrscheinlich gehort auch ein subchelates erstes Pereopodenpaar (Abb. 81 A, E) zur Grundausstattung
der Familiengruppe A. Der schlanke Propodus der Familiengruppe D (Abb. 82) und von Plakarthrium kann als
Plesiomorphie oder auch als sekundire Erscheinung gedeutet werden, was dann eine zweimalige Reduktion der
Subchela bedeuten wiirde (bei Plakarthrium und bei Keuphylia). Fiir eine Subchela als Merkmal im
Grundmuster der Sphaeromatidea spricht, dafl diese auch bei den anderen Unterordnungen mit Ausnahme der
Oniscidea zum Grundmuster gehort. Eine sekundire Reduktion der Subchela, wie sie bei den Sphaeromatidea
dann anzunehmen ist, ist kein Einzelfall; sie ist auch bei den Asellota nachweisbar (vgl. 6.4.1).Verbreiterte
Coxalplatten (Abb. 80) gehoren ebenfalls haufig zum Habitus dieser Unterordnung, sie sind bei fast allen
Familien zu finden, es gibt jedoch bei den diskusférmigen Serolidae und Sphaeromatidae mehrere Arten, deren
Coxalplatten nicht auffillig verbreitert sind. Bei den tubicolen Lynseiidae und Limnoriidae sind sie so kurz wie
bei anderen Isopoden. Es ist wahrscheinlich, dafl die Coxalplatten {iber den urspriinglichen Zustand des
Grundplans der Unterordnung hinaus mehrfach weiter ausgedehnt oder verkleinert wurden.

Die Wertung einiger Merkmale des Dendrogramms ist derzeit nicht unwiderlegbar. Der sehr breite
Propodus des ersten Pereopoden (s. Abb. 81 A, E) der Familiengruppe A (M. 4) kdnnte auch eine Eigenart der
Stammart der Unterordnung sein. Die typischste Synapomorphie der Famliengruppe A (P 2 des Minnchens
subchelat, M. 5 ; s. Abb. 81 B, F)) konnte ebenfalls bei den Plakarthriiden sekundir fehlen. Die Gegeniiberstel-
lung der Synapomorphien 4 bis 6 und 7 bis 10 verleiht jedoch dem Schwestergruppenverhiltnis Familiengruppe
A/Plakarthriidae einen hohen Wahrscheinlichkeitsgrad.

Die Plakarthriidae haben wie die tbrigen urtiimlichen Sphaeromatidea einen scheibenférmigen Korper, sie
weisen im Vergleich mit der Familiengruppe A mehrere Autapomorphien auf (M. 7 — 10 in Abb. 79). Die
Plakarthriidae besitzen eine erste Coxalplatte, an deren Grenze zum Tergiten eine deutliche Naht verliuft. Bei
den iibrigen “hoheren” Isopoden ist die Coxalplatte stets nahtlos mit dem Tergiten verwachsen. Wahrscheinlich
ist aus funktionellen Griinden die Coxalplatte der Plakarthriiden sekundir beweglich geworden; eine Analogie
gibt es bei Hadromastax (Bruce, im Druck). Eine weitere Eigenart dieser Familie ist die Form des dritten
Pleopodenpaares, das wie die Pleopoden 4 und 5 vergroflert ist, so dafl nur noch 2 Paar Schwimmpleopoden
verbleiben.

Innerhalb der Familiengruppe A sind die Sphaeromatidae die Schwestergruppe zu den Serolidae und
Bathynataliidae (Gruppe B). Das typischste Merkmal der Sphaeromatidae ist die Verwachsung des Uropoden-
sympoditen mit dem Endopoditen zu einer starren Platte, die allgemein dem distalen Pleotelsonrand angelegt
wird, wihrend der Exopodit frei beweglich bleibt (M. 18). Fiir Gruppe B ist der Habitus charakteristisch: Der
Cephalothorax ist mediad mit dem Pereomer 1 verwachsen (M. 11), die Coxalplatten sind (wie auch bei
anderen Familien) breit, wobei die Coxalplatte des sechsten Pereomers das siebte Pereomer, das keine
verlangerte seitliche Coxalplatte besitzt, umschliefit (M. 14). Bei den Serolidae finden sich kleine, sehr kriftige
vordere Schwimmpleopoden (Plp 1-3) und vergréflerte Pleopoden 4 und 5, die der Atmung dienen, wobei der
Exopodit von Pleopod 4 operkulat ist (M. 20,21). Bei den Bathynataliidae entwickelte sich ebenfalls ein Schutz
der Pleopoden, jedoch auf anderem Wege: Der Pleotelsonrand ist seitlich herabgezogen und bildet eine
Atemkammer (M.22), die ventral durch das erste Pleopodenpaar (M.. 28, bei Naudea Kensley,1979 und
Bathynatalia Barnard,1957) oder durch die ventrad verlagerten Uropoden (M. 26, bei Biremia Bruce,1985)
bedeckt wird.

In der Literatur finden sich wiederholt Hinweise auf eine Verwandtschaft einiger dieser 4 Familien, es
bestanden jedoch stets noch Zweifel. Erschwert wurde die Erkenntnis der tatsichlichen Zusammenhinge durch
das “Flabellifera”-Konzept und durch die Gewohnheit, die Sphaeromatidae als typischerweise ovale, kompakte
Tiere zu beschreiben, die sich meist einrollen konnen, wihrend die scheibenférmige Sphaeromatidae seltener
gefunden und nie als urtiimlich erkannt wurden. Die Plakarthriidae wurden 6fters zu den Sphaeromatidae
gezdhlt oder fir mit den Sphaeromiden verwandt gehalten (Hansen 1905a, Stebbing 1893, Kussakin
1973),Bowman und Abele (1982) fithren sie jedoch als selbstindige Familie der “Flabellifera” auf. Eine genauere
Merkmalsanalyse verdffentlichten Wilson, Thistle und Hessler (1976), in der die Besonderheiten der
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Familiengruppen
PLAKARTHRIIDAE 1C

SEROLIDAE
- NAUDEA

- BATHYNATALIA
BIREMIA
SPHAEROMATIDAE
KEUPHYLIIDAE
LYNSEIIDAE
HADROMASTAX D
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ubrige
LIMNORIIDAE

Abb. 79. Die Familien der Sphaeromatidea
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9:

10:
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19:
20:
21:
22:
23:
24:

25:
26:

Korper urspriinglich dorsoventral abgeflacht, scheibenformig [Kérper Linglich oval, dorsal gewslbt]

Pereomer 1 seitlich den Cephalothorax umgreifend [Pereomer 1 nicht Cephalothorax umgreifend]

Pleopoden 4 und 5 grofer als Pleopoden 1-3, vor allem der Atmung dienend, mit wenigen oder keinen Schwimmborsten
[alle Pleopoden gleich grof}, mit marginalen Schwimmborsten]

(Pereopod 1 kriftig subchelat, mit breitem Propodus und kurzem, dreieckigem, ventrad weit vorragendem Carpus)
[Pereopod 1 subchelat, Carpus nicht vorragend)]

: Pereopod 2 im minnlichen Geschlecht kriftig subchelat, jedoch deutlich kleiner als Pereopod 1 [Pereopod 2 nicht sexualdimorph]

(Pleotelson relativ groff, ventral konkav, eine Atemkammer fiir die Pleopoden bildend) [Pleotelson ventral ohne komkave
Atemkammer]

Grundglieder 1 und 2 der 1. Antenne und 3, 4 der 2. Antenne verbreitert und wie Coxalplatten geformt

[Grundglieder zylindrisch]

: (Mandibel ohne Palpus, pars molaris und Borstenlobus, Inzisor schmal) [Palpus, pars molaris und Borstenlobus vorhanden, Inzisor

mit breiter Schneidkante]

Pereopod 1 sekundir mit schlankem, langgestrecktem Carpus und Propodus [Carpus kurz, in Seitenansicht dreieckig, Propodus breit,
subchelat]

Alle Pleomere mit Pleotelson verwachsen, jedoch seitlich 4 Verwachsungsnahte sichtbar [alle Pleomere fei}

Cephalothorax mediad mit Pereomer 1 verwachsen [Cephalothorax nicht mit Pereomer 1 verwachsen]

: (Mandibe! ohne Borstenlobus und ohne pars molaris) [Mandibel mit Borstenlobus, mit pars molaris]

Maxilliped mit maximal 4 Palpusgliedern, distales Glied winzig (oder fehlend) [Maxilliped mit 5 Palpusgliedern, distale Glieder nicht
verkiirzt]

Pereomer 6 umschliefit Pereomer 7, Pereomer 7 hat keine groflen Coxalplatten [Pereomer 7 nicht von Pereomer 6 umrahmt,
Coxalplatten wie bei den vorhergehenden Pereomeren]

Vordere Pleomere (2-4) mediad miteinander verwachsen, jedoch gegen Pleotelson beweglich (meist auch Pleomer 1 verwachsen)
[Pleomere frei]

Palpus des Maxillipeden mit mediad gerichtetem Lobus an Gliedern 2-5 [Lobus der Palpusglieder fehlt]

Mandibel mit sehr breiter pars molaris, keine grofie Liicke zwischen pars molaris und Borstenlobus [pars molaris nicht verbreitert, mit
Abstand zum Borstenlobus]

Uropodensympodit mit Endopodit verwachsen [Sympodit nicht mit Endopodit verwachsen]

Exopodit von Pleopod 5 mit marginalen, warzenartigen Kutikulaverdickungen [Kutikulawarzen fehlen]

Pleopoden 1-3 mit verlingertem, laterad gerichtetem, trapezformigem bis dreieckigem Sympoditen, kleine Rami mit langen
Schwimmborsten [Sympodit nicht verlingert, ventrocaudad gerichtet, Schwimmborsten kiirzer]

Exopodit von Pleopod 4 operkulat, Endopodit wenig chitinisiert, ohne Schwimmborsten (zugleich Pleopod 5 so groff wie Pleopod 4)
[Exopod von Pleopod 4 nicht operkulat, mit Schwimmborsten]

Pleotelson mit lateral herabgezogenen und ventral mediad gerichteten Rindern, Atemkammer ventral einengend

[Atemkammer nur lateral von Pleotelson geschiitzt]

Uropodensympodit lang und breit, distale Rami verkiirzt

[Rami nicht verkiirzt, linger als Sympodit]

Palpus des Maxillipeden nur dreigliedrig, 2. Glied verbreitert [Palpus mit 4 Palpusgliedern, vgl. M. 13]

Sympodite der Pleopoden 1-3, besonders bei Pleopod 1, etwas verlingert [Sympodite kiirzer und schmaler]

Uropoden wie bei den Valviferen ventrad verlagert

[Uropoden lateral am Pleotelson inserierend]
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27:Uropoden mit nur 1 kurzem, distalem Ramus [Uropoden zweiistig]

28:Beide Rami des 1. Pleopoden verlingert, operkulat [Pleopod 1 kurz, nicht operkulat]

29:(Augen reduziert) [Augen vorhanden]

30: Pleonepimere 2-4 in der Art von Coxalplatten verlingert, das Pleotelson zu 2/3 umgreifend [Pleonepimere nicht verlingert]

31: Uropodenrami reduziert [Rami nicht reduziert]

32: Coxalplatten 2-6 mit laterad gerichteten Spitzen [caudale Spitzen der Coxalplatten ventrocaudad gerichtet]

33:Enditen der 2. Maxille verkiirzt, deutlich kiirzer als Protopodit [Enditen nicht verkiirzt]

34:(Pars molaris der Mandibel reduziert) [pars molaris vorhanden]

35: (Pereopod 1 nicht subchelat) [Pereopod 1 subchelat]

36: Pereopod 1 mit 2 grofien, gesigten Dornen posterodistal am Propodus [Pereopod 1 mit mehreren glatten, zusammengesetzten Dornen
am Propodus]

37:(Uropoden klein, distale Rami kurz, zugespitzt, nicht blattférmig) [Uropoden blattférmig, ficherbildend]

38: (Mandibel ohne lacinia mobilis und ohne Palpus) [Mandibel mit lacinia mobilis und Palpus]

39: Korper sekundir nicht scheibenférmig, sondern oval, langgestreckt [Kérper flach, scheibenformig]

40:Basipodit des Maxillipeden langgestreckt und schmal, Endit mindestens fast so lang wie Palpus [Basipodit nicht verlingert, Endit
kiirzer als Palpus]

41: Pereomer 1 seitlich nicht Cephalothorax umfassend [Pereomer 1 seitlich Cephalothorax umfassend]

42:Inzisor der Mandibel spitz, seitlich mit Raspelzihnen, Borstenreihe unter Inzisor bis auf wenige Borsten reduziert [Inzisor eine breite
Schneidkante bildend, Borstenreihe nicht verkiirzt]

43: Augen lateral am Cedphalothorax [Augen dorsal]

44: Korper langgestreckt, ca. 15 mal linger als breit [Kdrperlinge im Verhiltnis zur Breite geringer]

45: Pleopod 5 einistig, eingliedrig [Pleopod 5 in Sympodit und 2 Rami gegliedert]

46: Pereopoden 6-7 verlingert, wesentlich linger als Pereopoden 1-5 [Pereopoden 6-7 etwa so lang wie Pereopoden 1-5]

47:Palpus des Maxillipeden eingliedrig [Palpus fiinfgliedrig]

48: (Uropoden verkleinert, keinen Ficher bildend, ventrad verlagert) [Uropoden lateral inserierend, ficherbildend]

49: (Mandibelpalpus fehlend) [Palpus vorhanden]

50:Nur 2 Pleomere dorsal sichtbar [5 Pleomere sichtbar]

51: Pleon mit 2 dorsocaudad gerichteten Hérnern [Pleon dorsal glatt]

52: Uropoden klein, Rami kurz, zylindrisch, Exopodit klauenférmig[Uropoden ficherbildend, blattférmig]

Plakarthriiden ausgearbeitet wurden. Sie erkannten, dafl diese Familie sich von den Sphaeromatidae durch den
beweglichen Uropodenendopoditen unterscheidet, sie fiihren weiter an, dafl das Fehlen des Einrollvermdgens
eine Besonderheit der Plakarthriidae sei. Wenig hilfreich ist der Versuch Pfeffers (1887), Ubereinstimmungen
der Plakartriiden mit den Oniscidea auszuarbeiten.

Zur Herkunft der Serolidae schreibt Sheppard 1933:... it is perhaps more closely related to the
Sphaeromatidae than to either of the other families”. Sheppard (1933) sowie Nordenstam (1933)
beschreiben die Besonderheiten der Serolidae und versuchen vor allem, innerhalb der Gattung “Serolis”
Artgruppen mit dhnlichen Merkmalen zusammenzustellen. Kensley (1978b, 1979) wies auf die Ahnlichkeiten
der Bathynataliiddae zu den Serolidae hin. Im Zusammenhang mit der Beschreibung von Biremia ambocera
erarbeitete Bruce (1985a) eine neue Diagnose fiir die Bathynataliidae und fithrte zur Unterscheidung von den
Serolidae u.a. Merkmale der Mundwerkzeuge an (Maxilliped der Bathynataliidae mit groflem Kupplungsdorn,
lacinia mobilis grofl). Diese Merkmale sind jedoch ohne systematische Bedeutung, da Kupplungsdornen auch
bei den Sphaeromiden und in anderen Unterordnungen vorkommen, die lacinia ist nicht ungewdhnlich geformt
und dhnlich auch bei den Seroliden zu finden.

Ganz andere Vorstellungen uber die Verwandtschaft der Sphaeromatidae und Serolidae entwickelten
Hurley und Jansen (1977): Demnach sind die “Seroloidea” eine Schwestergruppe der “Cirolanoidea”; zur
letzteren Uberfamilie zdhlen nach Auffassung der Autoren nicht nur die “Cirolanidae” und Cymothoidae,
sondern u.a. auch die Limnoriidae, Sphaeromatidae, und Plakarthriidae. Eine Begriindung fiir dieses System
sucht man vergeblich. Auch Hansen (1905) duflerte ohne Argumentation die Vermutung, die Seroliden und
Sphaeromatiden seien mit den Cymothoiden verwandt.

Ein wichtiges Hindernis auf dem Weg zur Entdeckung der Verwandtschaft der vier Familien der

Sphaeromatidea war, wie bereits erwihnt, die Vorstellung vom System der Sphaeromatidae, das im Abschnitt
11.4 Gberpriift wird.
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Abb. 80. Dorsoventral abgeflachte Sphaeromatidea: A: Plakarthrium typicum (Plakarthriidae; n. Jaramillo 1977a). B: Serolis elliptica
(Serolidae; n. Moreira 1976). C: Biremia ambocera (Bathynataliidae; n. Bruce 1985a). D: Cassidinidea lunifrons (Sphaeromatidae; n.
Menzies & Frankenberg 1966).
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Abb. 81. Vergleich der Morphologie von Extremititen der Serolidue (links) und urtiimlicher Sphaeromatidae (rechts). A: Serolis yonger
(n. Monod 1971). B: Serolis completa (n. Monod 1973). C, D: Serolis laevis (n. Moreira 1972). E, ¥: Tecticeps marginalis (n. Kussakin
1979). G, H: Leptosphaeroma gottschei (n. Nishimura 1976)
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11.3.1 Die systematische Stellung der Keuphyliidae

Die Keuphyliidae (Abb. 82) mit der einzigen, in Ostaustralien beheimateten Art Keuphylia nodosa Bruce, 1980,
wurden kiirzlich von Bruce (1980) als neue Familie der “Flabellifera” beschrieben. Es handelt sich dabei um
dorsoventral abgeflachte Tiere mit 5 freien Pleomeren, die wie die Serolidae lange, in den ovalen Kérperumrif§
eingepafite Pleonepimere tragen. Die Uropoden sind sehr kurz, inserieren wie bei den meisten der
Sphaeromatidea subterminal; die Mundwerkzeuge sind etwas vereinfacht gebaut, da Mandibelpalpus, lacinia
mobilis und pars molaris fehlen.Die zweite Maxille ist unscheinbar. Im Unterschied zu den iibrigen
Sphaeromatidea haben alle Pleopoden der Keuphyliden die gleiche Gestalt, ihre Form dhnelt jedoch der der
vorderen Pleopoden anderer Sphaeromatidea: Der Sympodit ist kurz und breit, die Rami sind wenig linger als
breit inserieren so weit voneinander entfernt, daf} sie sich kaum tberlappen.

KEUPHYLIA LIMNORIA
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Abb. 82. Vergleich von Keuphbylia (links, n. Bruce 1980) und Limnoria (rechts, n. Menzies 1957)
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Bruce (1980) hebt die Unterschiede zu den tibrigen “Flabellifera” hervor und meint, die Limnoriidae
konnten als nichste Verwandte in Betracht kommen. Merkmale sollen Ahnlichkeiten in der Form der
Mundwerkzeuge, in geringerem Ausmafl in der Form der Pereopoden und Pleopoden sein, an den
Pleopodensympoditen gibe es zhnliche Kupplungsborsten. Diese Gemeinsamkeiten werden im folgenden
Abschnitt (11.3.2) genauer diskutiert.

Im Dendrogramm der Sphaeromatidea (Abb. 79) erscheinen die Keuphyliidae als urtiimlichste Familie
(s.0.). Die Zuordnung zu den Sphaeromatidea beruht auf den Synapomorphien M 1 und M 2 ( Dendrogramm
Abb. 79), wobei angenommen werden muff, dafl diese Merkmale, also der dorsoventral abgeflachte Korper mit
breiten Coxalplatten, langen Pleonepimeren, dem im ersten Pereomer versenkten Cephalothorax mit dorsal
liegenden Augen, zum Grundmuster der Unterordnung gehdren. Dafl zum Grundmuster der Familiengruppe
D, zu der Keuphylia gehort, auch flache, blattférmige Uropoden gerechnet werden miissen, beweist die
kiirzlich entdeckte Gattung Hadromastax (Bruce, in press). Von den tbrigen Sphaeromatidea unterscheidet
sich Keuphylia, wie bereits erwihnt, durch die plesiomorphe, d.h. gleichartige Gestalt der Pleopoden.

Eigenartigerweise treten bei Keuphylia zwei Merkmale auf, die sonst unter den scheibenformigen Arten
nur bei Plakarthrium zu finden sind: Die Mandibel hat eine reduzierte pars molaris und keinen Palpus, der
erste Pereopod ist schlank. Es ist zu folgern, dafl die Mandibelreduktionen der Keuphyliidae eine Analogie zu
denen der Plakarthriidae sind, die Form des Enditen ist bei beiden Familien verschieden. Bei den Keuphyliidae
ist der Borstenlobus unter der pars incisiva noch vorhanden, letztere hat noch ihre urtiimliche Gestalt, bei den
Plakarthriidae dagegen ist der gesamte Endit schlank und verformt. Die zweite Ubereinstimmung, das schlanke
erste Pereopodenpaar, konnte eine Plesiomorphie sein, die zum Grundmuster der Sphaeromatidea gehért, die
Subchela an dieser Extremitat charakterisiert nur die Familiengruppe A (M. 4 in Abb. 79). Bei den
Plakarthriidae ist jedoch nicht nur der Propodus, sondern auch der Carpus langgestreckt (M. 9 in Abb. 79), was
nur auf eine sekundire Verlingerung dieses Podomeres zuriickgefiihrt werden kann. Es wurde bereits erwihnt
(11.3), daf} es wahrscheinlicher ist, daf} Subchelen am 1. Pereopodenpaar zum Grundmuster der Sphaeromati-
dea gehoren.

Moglicherweise konnen in Zukunft auch Details der Bedornung der Pereopoden als Merkmale an
Bedeutung gewinnen: Bei vielen Sphaeromatidea, so auch bei den Keuphyliidae, sind die distalen Dornen an
Merus und Carpus zweizeilig gefiedert, bei anderen Gruppen, z.B. bei den Cymothoida, dagegen einfach
ausgepragt.

Die Keuphyliidae haben fiir die Sphaeromatidea eine dhnliche Bedeutung wie die Phoratopodidae fiir die
Cymothoida: Beides sind sehr urtiimliche Familien in der jeweiligen Unterordnung, beide sind im australischen
Raum beheimatet und werden nur selten gefunden, sie sind in morphologischen Details so aberrant, daf} sie
nicht als Vorbild fir die Urform der Unterordnung dienen kdnnen.

11.3.2 Die Verwandtschaft der Keuphyliidae, Lynseiidae und Limnoriidae, die Stellung von
Hadromastax

Poore (1980) hat bei der Beschreibung der neuen Familie Lynseiidae auf die Verwandtschaft mit den
Limnoriidae hingewiesen. Bruce (im Druck) entdeckte Hadromastax und ordnete diese neue Form den
Limnoriidae zu, diskutierte die Ahnlichkeiten und Unterschiede zu den Lynseiidae und Keuphyliidae. Es bleibt
jedoch unklar, wie die Schwestergruppenverhiltnisse sein konnten, welche Merkmale als Synapomorphien fiir
welche Familiengruppe zu diskutieren sind und welche andere Isopoden mit dieser Familiengruppe verwandt
sein konnten. Am bekanntesten sind in dieser Gruppe die Holzbohrasseln (Limnoriidae).

Zu den Limnoriidae zihlten bisher nur die 3 Gattungen Limnoria Leach, 1813, Phycolimnoria Menzies,
1957 und Paralimnoria Menzies, 1957. Hadromastax wurde erst kiirzlich entdeckt (Bruce, im Druck).
Harger (1880) errichtete die Familie Limnoriidae fiir die Gattung Limnoria und beschrieb die wichtigsten
Merkmale (u.a.: Antennen kurz; Mandibel ans Nagen angepafit; Pereopoden gleichartig, nicht subchelat; sechs
(?) freie Pleonsegmente vorhanden, wobei offenbar das Pleotelson mitgezihlt worden ist). Der Autor spricht
von den evidenten Bezichungen zu den Sphaeromtidae, nennt jedoch als Gemeinsamkeiten nur die gleiche
Anordnung der Coxalplatten, die fiir alle “hheren Isopoden” (s. Kapitel 13) charakteristisch ist. Fiir Hansen
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(1905a) sind die “Limnoriinae” eine Unterfamilie der Sphaeromatidae. Von den aufgezihlten Merkmalen der
Sphaeromatidae (Hansen 1905a: 97, 98) kommen nur wenige als Synapomorphien in Betracht, nimlich die
reduzierte Zahl von Oostegiten (nur an den Pereomeren 2-4 ausgebildet) und das Einrollvermégen der Tiere.
Andere Apomorphien (z.B.: Mundwerkzeuge der Weibchen reduziert) betreffen nicht einmal alle Gattungen
der “Sphaeromatinae”. Da die Zahl der Oostegite bei den Isopoden sehr oft reduziert wird, bei Eisothistos und
bei den Microcerberidae fehlen sie sogar zur Ginze, ist ihre Anzahl kein gewichtiges Merkmal. Das
Einrollvermdgen tritt auch als Analogie bei anderen Unterordnungen auf (Oniscidea, “Cirolanidae”). Menzies
(1957) wies darauf hin, dafl das Einrollvermdgen der Limnoriidae konvergent zu dem der Sphaeromidae
entstanden sein mufl. Bei Limnoria wird bei der Einkriimmung der kleine Cephalothorax unter die
Coxalplatten des ersten Pereomers geschoben, wihrend bei den Sphaeromatidae diese Platten unter dem
Cephalothorax bleiben.

Seit Hansen (1905a) werden die Limnoriidae zu den “Flabellifera” gezihlt, obwohl sie keinen Schwanzfi-
cher aufweisen: Die Uropoden sind verkiirzt, die Rami schmal und zugespitzt.

Menzies (1957) zdhlt die Geschichte der systematischen Einordnung dieser Bohrasseln auf und fiihrt
tabellarisch Merkmale zum Vergleich der Gattungen Limnoria, Sphaeroma, Cymothoa und Cirolana an. Er
kommt zu dem Schlufi, daf} die Limnoriidae eine eigenstindige Familie der “Flabellifera” sind, die am meisten
mit den “Cirolanidae” gemein hat. Merkmale, die diese Annahme stiitzen konnten, sind die Reduktion der
lacinia mobilis, die Prisenz des Borstenlobus am Mandibelenditen, die Prisenz des Epipoditen des Maxillipe-
den und von 6 Pleonteilen. Von diesen Merkmalen ist lediglich die Reduktion der lacinia mobilis eine
Apomorphie, deren Nennung jedoch nicht korrekt ist, da bei den Limnoriiden die lacinia der rechten Mandibel
noch vorhanden ist, wenn sie auch zu einer schmalen, distal gegabelten oder gezdhnten Struktur umgeformt ist.

Der Bau des Magens von Limnoria (s. 3.5.3.5) und die Prisenz von Coxalplatten, von denen die erste mit
dem Tergiten verwachsen ist, sind Merkmale, die verraten, dafl die Limnoriidae zu den “hoheren Isopoden”
gehoren und nicht mit den Asellota verwandt sind. Von diesen “hSheren Isopoden™ haben lediglich die
Sphaeromatidea und die Cymothoida keine sehr charakteristischen Synapomorphien, welche eine nihere
Verwandtschaft mit den Limnoriidae ausschliefen konnten. Die Valviferen dagegen haben die valvenférmigen
Uropoden, die Oniscidea die Anpassungen an die terrestrische Lebensweise (s. 7.1), die Bopyridae (12.7.1) und
die Anthuridea (9.1) sind ebenfalls in ihrer Korperform und Lebensweise anders spezialisert als die
Bohrasseln.

Dafl die Familie Limnoriidae nicht die Schwestergruppe der “Cirolanidae” sein kann, ist leicht
nachzuweisen: Die Limnoriidae besitzen noch eine lacinia mobilis und lange Borsten darunter, bei den
“Cirolanidae” ist unter der pars incisiva lediglich ein sehr breiter Lobus mit mit kurzen, zahnartigen Dornen
erhalten. Bei den Limnoriidae ist der Endit des Maxillipeden lang, bei den Cirolaniden kurz. Auch der
Magenbau (vgl. Abb. 13, 14 und Abb. 23) spricht gegen eine Verwandtschaft.

Innerhalb der Cymothoida sind bei den Phoratopodidae die Mundwerkzeuge urtiimlicher als bei den
Cirolaniden (s. Abb. 94). Lacinia und Borstenlobus sind vorhanden, als gemeinsame Apomorphie der
Limnoriiden und Phoratopodiden konnte die Verkiirzung (bei Phoratopus) oder Reduktion (bei Limnoria) der
pars molaris diskutiert werden, es handelt sich hierbei jedoch um ein unbedeutendes Negativmerkmal. Die
Phoratopodidae sind morphologisch in hohem Mafle an das Graben in Sand angepafit und kommen daher nicht
als sehr nahe Verwandte der Limnoriiden in Betracht.

Entscheidend ist die Frage, ob die Familie Limnoriidae die Autapomorphien der Unterordnung
Cymothoida aufweist. Diese Frage lifit sich jedoch mit den bekannten Merkmalen (s. 12.1) nicht kldren, da die
betreffenden Strukturen bei Limnoria sekundir verindert sind. Die Uropoden, die bei den Cymothoida
blattférmig sind und einen unter das Pleotelson ragenden Sympoditenfortsatz haben, sind bei Limnoria sehr
klein. Die Mandibel, die bei den Cymothoida eine breite pars incisiva hat, wihrend die pars molaris flach und
spitz ist, ist bei den Limnoriiden an das Nagen von Holz angepafit und hat eine meiflelartige, schmale pars
incisiva, die pars molaris fehlt. Verwirrung stiftet die Gattung Hadromastax, die Bruce (im Druck) als
urtimlichen Limnoriiden beschreibt. Hadromastax besitzt blattférmige Uropoden, wie sie bei den Cymotho-
ida vorkommen, die Mundwerkzeuge sind aber wie bei den Limnoriidae spezialisiert. Die systematische
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Stellung der Limnoriidae lafft sich nur durch den Vergleich mit den Lynseiidae und den Keuphyliidae
begriinden (s.u.).

Ein Schwestergruppenverhiltnis zwischen den Limnoriidae und den Sphaeromatidae ist auszuschliefen, da
die Limnoriidae gleichartige Pleopoden haben, bei fast allen Familien der Sphaeromatidea (mit Ausnahme der
Keuphyliidae und Lynseiidae) jedoch die vorderen Pleopoden (Abb. 81 C, G) fir natatorische und
ventilatorische, die hinteren fiir respiratorische Aufgaben spezialisiert sind (s. Dendrogramm Abb. 79). Obwohl
die Limnoriidae nicht wie die urtiimlichen Sphaeromatidea dorsoventral abgeflacht sind und somit duflerlich
den Sphaeromatidae ihneln, sich sogar wie manche Gattungen der Sphaeromatidae einrollen konnen, zeigt der
Pleopodenbau, daff die Limnoriidae woanders im System eingeordnet werden miissen.

Die Keuphyliidae, die vor allem auf Grund des scheibenformigen Korpers mit den langen Coxalplatten
und Epimeren in die Unterordnung Sphaeromatidea gestellt werden (s. Dendrogramm Abb. 79), haben noch
gleichartige Pleopoden und 5 freie Pleomere. Bruce (1980) hilt, wie bereits erwihnt (s.0.) die Keuphyliidae und
Limnoriidae fiir nahe Verwandte. Obwohl diese These noch nicht zufriedenstellend abzusichern ist, vor allem
eine bessere Beschreibung von Keuphylia benétigt wird, soll diese Auffassung im folgenden prizisiert werden,
wobei die kiirzlich entdeckten Gattungen Hadromastax und Lynseia (Poore 1987, Bruce, im Druck) neue
Argumente liefern.

Die Keuphyliidae, Lynseiidae und Limnoriidae kénnen im Dendrogramm Abb. 79 als Familiengruppe D
zusammengefafit werden, da sie folgende Synapomophien aufweisen:

— Enditen der 2. Maxille verkiirzt, deutlich kiirzer als Protopodit (M. 33).

— Pars molaris der Mandibel reduziert (M. 34).

— Pereopod 1 nicht subchelat (M. 35).

— Pereopod 1 mit 2 groflen, gesigten Dornen posterodistal am Propodus (M. 36).

Merkmal 35 kommt, wie bereits erwihnt, auch bei den Plakarthriidae vor, dort ist allerdings der Carpus
sekundir verlingert.

Die Mundwerkzeuge deuten auf eine spezialisierte Ernihrungsweise hin, die nur von den Holz nagenden
Limnoriidae bekannt ist. Die fast immer verkiirzten Uropoden sind eine weitere Gemeinsamkeit der Familien,
die jedoch analog entstanden sein mufl, was leicht zu belegen ist: Hadromastax (Limnoriidae) hat noch
plesiomorphe, blattformige Uropoden; die verkiirzten Uropoden sehen sehr verschieden aus: Bei Keuphylia ist
der Endopodit klauenformig, bei Limnoria dagegen der Exopodit; bei Lynseia haben die Uropoden eine andere
Lage, sie sind ventrad unter das Pleotelson verlagert.

Es gibt weitere Ubereinstimmungen, die jedoch nur als Indizien ohne Beweiskraft fiir eine mogliche
Verwandtschaft gelten konnen. Die Antennen sind kurz, auf den Pereopoden 5-7 besitzen die Limnoriidae
ebenso wie die Keuphyliidae am distalen Rand von Merus und Carpus zweizeilig gesdgte oder gefiederte
Dornen. Dornen gibt es an dieser Stelle auch bei den Cymothoida, sie sind jedoch allgemein glatt und tragen
distal ein Sinneshaar (“zusammengesetzte Dornen”). Gesigte Dornen sind auch bei den Sphaeromatidae und
bei den Idoteidae (Valvifera) vorhanden, die systematische Bedeutung des Merkmals ist derzeit noch nicht
geklart.

Die Lynseiidae und die Limnoriidae (Familiengruppe E) werden als Schwestergruppen angesehen. Es
besteht wahrscheinlich bereits bei der letzten gemeinsamen Stammart eine Tendenz zur tubicolen Lebensweise
und eine besondere, bisher unbekannte Ernizhrungsweise, worauf die Merkmale 39 und 43 (Abb. 79) hinweisen:
Der Korper ist langgestreckt (M. 39), der Kopf sekundir beweglich (M. 41) und nicht vom 1. Pereomer umfafit,
die Mundwerkzeuge sind offenbar an das Nagen angepaflt. Die Lynseiidae sind wurmformige Tiere (M. 44) mit
kraftigen Klauen an den Pereopoden, die Mundwerkzeuge ihneln sehr denen der Limnoriidae: Die
Maxillipeden sind schmal und basal verlingert (M. 40), die Mandibel hat einen spitzen Inzisor mit lateralen
Raspelzihnen (M. 42).

Die Limnoriiden waren nach dem bisherigen Kenntnisstand Holzbohrasseln, die charakteristische
Mundwerkzeuge, kurze Uropoden und einen zylindrischen Korper haben. Dieses Konzept mufl revidiert
werden, wenn man Hadromastax Bruce zu den Limnoriidae rechnet, wie es Bruce (im Druck) vorschligt.
Hadromastax hat einen breiteren Korperbau als Limnoria, die Coxalplatten sind grofer, ein Schwanzficher ist
vorhanden. Die Kérperform ist nicht so gut wie bei den Limnoriidae fiir eine tubicole Lebensweise geeignet, da
der Korper nicht lang zylindrisch geformt ist. Trotzdem hat Bruce Hadromastax als Mitglied der Limnoriidae
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eingestuft, wotiir vor allem der Bau der Mundwerkzeuge spricht. Allerdings lifit sich damit beim derzeitigen
Kentnnisstand keine Synapomorphie angeben, die die Monophylie der Limnoriidae belegen konnte. Bruce (im
Druck) erhofft von einer kiinftigen Revision der Familie eine neue Diagnose mit guten Merkmalen.
Hadromastax ist so interessant, weil hier noch Plesiomorphien vorhanden sind, die zum Grundmuster der
Sphaeromatidea gehoren: Die Uropoden sind blattférmig, der Korper ist dorsoventral abgeflacht, wenn auch
nicht scheibenférmig. Damit wird die These eines Schwestergruppenverhiltnisses der Familiengruppe E mit
den Keuphyliidae wahrscheinlicher, es muf§ nicht postuliert werden, daff die Stammform der Gruppe E bereits
einen zylindrischen Korper hatte.

Zur weiteren Diskussion dieser Hypothese wire es wichtig, die Biologie und den Magenbau von Keuphylia
zu kennen. Wihrend die Serolidae Riuber sind, haben viele Sphaeromatidae omnivore oder phytophage
Erndhrungsweisen (s. 11..2.2), welche vielleicht auch den Ahnen der Sphaeromatidea zuzuschreiben sind, so
dafl die Evolution von holzverdauenden Arten erklirbar wire.

11.4 Die Sphaeromatidae

Die traditionelle Einteilung der Sphaeromatidae Latreille, 1825 fuflt auf einer Idee von Hansen (1905). Er
unterschied drei Taxa, nimlich die Eubranchiatae, Hemibranchiatae und Platybranchiatae, die, wie die
Namen andeuten, mit Pleopodenmerkmalen definiert wurden. Bei den Eubranchiatae sind die Pleopoden 4 und
5 verdickt, mit transversalen Falten versehen, die der Oberflichenvergroflerung dienen, Schwimmborsten
fehlen, zudem kénnen die Aste zweigliedrig sein. Bei den Hemibranchiatae ist dagegen an den Pleopoden 4 und
5 nur der Endopodit mit transversalen Falten versehen, der Exopodit dagegen ist glatt; Borsten fehlen. Die
Platybranchiatae weisen an keinem Ast der Pleopoden 4 und 5 transversale Falten auf, der Exopodit ist nur
eingliedrig. Weiterhin sollen den Platybranchiatae warzenartige Kutikulabildungen am Exopoditen des
Pleopoden 5 fehlen, ein bei den anderen Gruppen verbreitetes Merkmal.Eine weitere, gut erkennbare Eigenart
1st der terminale Schlitz im Pleotelson der Eubranchiatae, der sich oft zu einem Foramen oder einer Rohre
schliefit, eine Konstruktion, die dem Ausstoff von Atemwasser dient. Bei den Hemibranchiatae passen die
Grundglieder der Antennen in Vertiefungen des vorderen Cephalothorax (Abb. 83). Eine weitere auffillige
Besonderheit ist die Entwicklung der Eier in inneren Bruttaschen, die wahrscheinlich im Zusammenhang mit
dem sehr guten Einrollvermdgen entstanden sind (Abb. 78). Eine weitere Folge des Einrollvermogens ist die
Keilform der Seiterinder der Pereomere.

Hale (1929) achtete noch genauer auf die Gliederung der Pleopodeniste und betonte die Bedeutung der
Verwachsung der Glieder der Pleopodenrami. Hurley und Jansen (1977) ibernehmen bei ihrer Revision der
neuseeldndischen Sphaeromatidae diese Einteilung und definieren die Taxa als Unterfamilien, zweifeln jedoch
bereits an der Bedeutung der Pleopodengliederung. In den Diagnosen der Unterfamilien (Hurley & Jansen
1977) sind fast nur Pleopodenmerkmale beriicksichtigt. Iverson (1982) hat schliellich die korrekten Namen fiir
Hansens Taxa zusamengestellt, Familiendiagnosen erarbeitet und die Zusammensetzung der Familien iber-
pruft. Flir die Gattung Tecticeps Richardson,1897 errichtete er die Unterfamilie Tecticipinae, fiir die
Platybranchiatae die Unterfamilie Cassidininae; die Sphaeromatinae Latreille, 1825 entsprechen Hansens
Hemibranchiatae, die Dynameninae Bowman,1981 den Eubranchiatae, fir die Gattungen Ancinus Milne-
Edwards,1840 und Bathycopea Tattersall,1905 bleibt nach Iverson (1982) die Unterfamilie Ancininae Tattersall,
1905 giiltig.

Einige Sphaeromatidae bilden durch Einstiilpungen des ventralen Integuments innere Bruttaschen aus
(Abb. 84), so Sphaeroma Latreille, 1802, Cymodoce Leach, 1814, Bregmocerella Haswell, 1885, Exosphaeroma
Stebbing, 1900, und Parasphaeroma Stebbing, 1902 (Leichmann,1891, Hansen 1905a, Kinne 1954). Ein
sekundires Marsupium ist z.B. von Cymodocella Pfeffer,1887 bekannt, die Eier werden im vorderen Thorax
durch Oostegite gehalten, caudal liegen sie jedoch in einer Tasche, die durch Hautduplikaturen der
Thorakomeren 4 bis 7 gebildet wird. Hansen (1905) erwihnt noch weitere Abwandlungen des Marsupiums (bei
Dynamene Leach, 1814, Cassidinidea Hansen, 1905, Leptosphaeroma Hilgendorf, 1885), in spéterer Literatur
finden sich jedoch kaum Hinweise auf die Ausprigung dieser Bruttaschen . Erst Harrison (1984) iiberpriifte
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Abb. 83. Ventrale Antenneninsertion bei kugelnden Sphaeromatidae (rasterelektronenmikroskopische Aufnahme von Sphaeroma hookeri
Leach, 1814).

Abb. 84. Evolution innerer Brutsickchen (n. Kinne 1954). A: Sphaeroma-

tide mit normalem Marsupium. B: Dorsale Verlagerung der Eier im (]
Zusammenhang mit der Evolution des Einrollverhaltens (hypothetisch).

C: Sphacromatide mit inneren Brutsickchen.
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dieses wichtige, bis dahin vernachlissigte Merkmal bei 63 Gattungen: Die meisten Sphaeromatiden haben eine
reduzierte Zahl von Oostegiten und sekundire Marsupien, entweder in Form von groflen, unpaaren Taschen,
die vorn und hinten am Thorax durch Hautduplikaturen gebildet werden, oder in Gestalt segmentaler, paarig
angelegter innerer Brutsickchen, die iiber je eine schmale Offnung auf der Ventralseite der Pereomere miinden.
Harrison versuchte, eine weitere Eigenart mit der Ausprigung der Marsupien zu korrelieren, nimlich die
Verbreiterung der Maxillipeden und die Reduktion der iibrigen Mundwerkzeuge bei reifen Weibchen. Das
Ergebnis stellt Harrison in 2 Tabellen dar. In der ersten Tabelle sind die Gattungen nach gleichen
Merkmalskombinationen zusammengefaflt, in der zweiten nach Familien gegliedert. Keine der beiden Tabellen
laft Schliisse tiber die Abfolge der Evolutionsschritte zu, da die sekundiren, unpaaren Taschen weit verstreut
bei einer groflen Zahl von Gattungen auftreten und nicht mit anderen Merkmalen korreliert werden kdnnen. So
gewinnt Harrison nur die Erkenntnis, dafl die Taxonomen in Zukunft die Form des Marsupiums genauer
beschreiben sollten, um die Identifizierung von Homologien zu erleichtern. Harrison konnte Details im Bau
der unpaaren Taschen nicht beriicksichtigen, so daff noch ungeklirt ist, ob alle diese Strukturen, die
unterschiedlich groff sein konnen, z.T. wie bei Cymodocella nur am hinteren Thorax auftreten, homolog
sind.

Wihrend die Evolution der paarigen, inneren Brutsickchen als einmaliges Ereignis gewertet werden muf},
da diese Struktur komplex ist und bei den Isopoden sonst nicht auftritt, spricht die Streuung des Vorkommens
und die graduelle morphologische Variation der unpaaren Taschen dafiir, daff bereits bei der Stammart der
Sphaeromatidae die Eier am ventral tief konkaven Thorax gelagert werden (vgl. Harrison 1984) und durch
Vorwachsen von Hautfalten die Finengung dieser Hohlung mehrfach konvergent entstanden ist. Da die
Hautfalten die Oostegite ersetzten, ist das Auftreten der ersteren mit der Reduktion der Oostegite korreliert.
Ein dhnliches, sekundires Marsupium ist auch von den Gnathiidae bekannt . Die Reduktion der Mundwerk-
zeuge ist eine Apomorphie, die zwar Gattungsgruppen charakterisieren kann (s.u.), bei der jedoch stets mit
Analogien gerechnet werden mufl.

Sichtet man die Artbeschreibungen der Sphaeromatidae und vergleicht die Morphologie der Tiere mit dem
bisherigen System, wird sofort deutlich, dafl zum einen bei den Sphaeromatidae die Taxonomen bisher zumeist
handwerkliche Leistungen geringer Qualitit vorzuweisen haben, da von sehr vielen Arten kaum mehr als eine
Habitusskizze existiert, was jeden Versuch, supragenerische Taxa zu definierren, zu einem gewagtem Vorhaben
macht, zum anderen offensichtlich natiirliche (=monophyletische) Gattungsgruppen existieren, deren Mitglie-
der sich aus mehreren der bisherigen Unterfamilien rekrutieren. Um die Evolution der Sphaeromatidae
verstehen zu konnen ist dringen eine griindliche Revision der gesamten Familie notwendig. Die folgenden
Uberlegungen konnen nur andeuten, welche Entwicklungstendenzen derzeit erkennbar sind und kénnen nicht
zu einem vollstindigen Dendrogramm der Gattungen zusammengefaflit werden; die Analyse kann nur als
oberflichlich bezeichnet werden. Sie wird trotzdem vorgestellt, da sie zeigt, wo monophyletische Gattungs-
gruppen erkannt wurden und wie irrefithrend die bisherige Merkmalsgewichtung war.

Es ist zunachst nicht verwunderlich, wenn festgestellt werden mufl, daf} die “Cassidininae” keine
monophyletische Gruppe sind. Das Fehlen der transversalen Auffaltungen an den Pleopoden 4 und 5 ist eine
Plesiomorphie. Weitere von Iverson (1982) angegebene Merkmale sind nur bei einigen abgeleiteten Gattungen
vorhanden, so der verkleinerte Uropodenexopodit und die nicht abgehobene, flache pars molaris der Mandibel.
Die Tecticipinae und Ancininae sind spezialisierte Formen, die aus den “Cassidininae” hervorgegangen sind. Es
erscheint wenig sinnvoll, diese monophyletische Gruppen, die in Abb. 85 der Gattungsgruppe B und der
Gattung Tecticeps entsprechen, neben vielen anderen, zhnlich umfangreichen Gattungsgruppen, als abgesonder-
te Unterfamilien hervorzuheben.

Die Pleopodenmerkmale konnen lediglich dazu dienen, die urtiimlicheren Sphaeromatidae von einer der
hoher entwickelten Gattungsgruppen (Gruppe J) zu unterscheiden, bei denen die Pleopoden das erwihnte
Merkmal ““transversale Falten” aufweisen (Merkmal 22 in Abb. 85). Die warzenartigen Verdickungen am
Exopoditen von Pleopod 5, die nach Hansen (1905) bei den Platybranchiatae fehlen sollen, sind bei fast allen
Gattungen vorhanden und gehoren offenbar zur Grundausstattung der Sphaeromatidae.

Von den Merkmalen, die der Stammart der Sphaeromatidae zugeschrieben werden miissen, sind bei den
urtiimlicheren Arten noch der dorsoventral abgeflachte Korper, der wenig eingekriimmt werden kann (z.B. bei
Amphoroidella Baker,1908, Tecticeps Richardson,1897, Ancinus Milne-Edwads,1840), die kriftige Subchela am
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ersten Pereopoden (nur in Gruppe A) und die sexualdimorphe kleine Subchela am zweiten Pereopoden der
Minnchen (z.B. bei Leptosphaeroma Hilgendorf,1885, Grorimosphaeroma Menzies, 1954, Ancinus Milne-
Edwards, 1840, Monolistra Gersticker,1856) vorhanden. Die Subchela des ersten Pereopoden wird meist
zuriickgebildet (Gattungsgruppe C), der Carpus bleibt dabei jedoch kurz, in Seitenansicht dreieckig. Die
Korperform entwickelt sich in zwei kontriren Weisen: In Gattungsgruppe E entsteht eine fast perfekte,
ganzrandige Scheibe, an deren Aufbau wie bei den Plakarthiidae auch die Uropoden und Antennen teilhaben.
In Gattungsgruppe F dagegen werden im Verlauf der Anpassung an das Einrollen die Coxalplatten verkleinert
und ventrad gerichtet, die Antennen inserieren weiter ventral (Abb. 83), die Tiere sind dorsal konvex. Da nicht
genau bekannt ist, wie innerhalb der hdheren Sphaeromatidae sich die morphologischen Anpassungen an das
Einrollvermdgen entwickeln, ist dieser Merkmalskomplex derzeit nicht fiir die Analyse nutzbar.

Die morphologische Variabilitit der Sphaeromatidae verspricht, bei genauer Analyse eine detaillierte
Rekonstruktion der phylogenetischen Verwandtschaftsbeziehungen zu ermdoglichen. Bei dem derzeitigen
Wissensstand lassen sich bereits mehrere monophyletische Gruppen erkennen (Abb. 85).

Gattungsgruppe A unterscheidet sich von der Schwestergruppe (C) durch den plesiomorphen, kriftig
subchelaten P 1 und weist eine charakteristische Mandibel auf (Merkmal 1 in Abb. 85), deren pars molaris sehr
schmal, lacinia-dhnlich, oder ganz reduziert ist. Diese Tiere sind dorsoventral abgeflacht und besitzen breite
Coxalplatten, die Uropoden sind lang und spitz. Tecticeps Richardson, 1897 weist noch lange Verwachsungs-
nihte von vier Pleomeren im Pleon auf. Die Tiere haben ein kleines Rostrum (M. 3), das vom vorderen
Cephalothoraxrand aus zwischen die Antennen ragt. Ancinus Milne-Edwards,1840 und Bathycopea Tatter-
sall,1905 weisen einen Uropoden auf, der in Zhnlicher Form mehrfach entsteht (bei den Gruppen G und L):
Der Endopoditabschnitt ist reduziert, der Exopodit sehr lang und spitz (M. 2). Zudem fehlt der Mandibel der
Borstenlobus unter der lacinia mobilis (M. 4). Die Autapomorphien der Gattungen konnen Abb. 85
entnommen werden.

Allen tibrigen Sphaeromatidae fehlt die kriftige Subchela des ersten Pereopoden, die offenbar reduziert
wurde, wihrend der Carpus seine kurze und dreieckige Form behielt (M. 8). Innerhalb dieser Gruppe haben
mehrere Gattungen noch eine dorsoventral abgeflachte Form (Gruppe D), als Besonderheit weisen sie einen
frontad verliangerten Clypeus auf(M. 9), der wie ein Rostrum zwischen die Antennen ragt, teils sehr verbreitert
(Dies Barnard,1951, Cassidina Milne-Edwards,1840), teils sehr verlingert wird (Chitonopsis Whitelegge,1902).
Diese Struktur scheint die verbreiterten Antennulagrundglieder zu stiitzen, die méglicherweise zweimal
entstanden sind (bei der Gruppe “Cassidina” und bei Amphoroidella Baker,1908) und bei Paracassidina
Baker,1911 geweihartige Auswiichse haben. Der Koérper dieser Arten wird oval oder rund diskusférmig
(Gruppe E), der Uropod ist dem K6rperumrifl angepafit, wobei der Exopodit vom Sympoditen eingefafit wird
(M. 10).

Von den Gattungen mit eingefafliten Uropodenexopoditen (M. 10) haben einige normale, schlanke
Antennulagrundglieder (Dies Barnard, 1951, Cassidinidea Hansen,1905), was als plesiomorpher Zustand
gewertet werden kann. Bei fast allen Gattungen der Sphaeromatidae hat die Antennula charakteristische
Grundglieder: Das erste Glied ist am lingsten und breitesten, das folgende Glied ist das kiirzeste, jedoch fast
ebenso breit wie das erste Glied, das dritte Grundglied ist wiederum lang, jedoch sehr viel schmaler als die
vorhergehenden Glieder. Verbreiterte Grundglieder sind ein apomorphes Merkmal. Einige Gattungen erreichen
einen fast perfekt ganzrandigen Kérperumrifl durch die Einpassung der ersten beiden Antennulagrundglieder,
die die Form von Coxalplatten haben (shnlich wie bei den Plakarthriiden) und den nicht sehr weit vorragenden
Clypeus dorsal verdecken (M. 12). Zu dieser Gruppe gehoren Amphoroidella Baker,1908, Leptosphaeroma
Hilgendorf,1885, Platysphaera Holdich & Harrison,1981 und Paraleptosphaeroma Buss & Iverson,1981. Die
verbleibenden Gattungen der polyphyletischen “Gruppe Cassidina” sind Cassidina Milne-Edwards,1840,
Chitonopsis Whitelegge,1902, Paracassidina Baker,1911, Syncassidina Baker,1928.

Dem Habitus nach (K6rper breit, flach, die ersten 2 Grundglieder der Antennula verbreitert) konnten die
Gattungen Stathmos Barnard, 1943, Amphoroidea Milne-Edwards, 1840 und Artopoles Barnard, 1920 ebenfalls
zur Gattungsgruppe D gehdren, allerdings sollen sie innere Brutsickchen besitzen, was sie als Mitglieder der
Gruppe K ausweist. Eine Nachbeschreibung dieser Gattungen ist notwendig.
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Abb. 85. Gattungen und Gattungsgruppen der Sphaeromatidae.

1:
2:

12:

13:

14:

Pars molaris der Mandibel sehr schlank oder ganz reduziert [pars molaris breit, mit apikaler Mahlfliche]
(Uropodenendopodit schmal lanzettlich, Endopoditabschnitt reduziert) [Endopodit lang oval]

: (Cephalothorax mit deutlichem, schmalem Rostrum zwischen den Antennen) [Rostrum fehlt, nur sehr kurze Spitze zwischen den

Antennen vorhanden]

Mandibel ohne Borstenlobus [Borstenlobus vorhanden]

Pleopod 1 nur einistig, Endopodit von Pleopod 2 beim Minnchen distad verlangert [Pleopod 1 zweiistig, Endopodit von Pleopod 2
nicht verlingert]

Pereomer 1 mit Cephalothorax verwachsen [Cephalothorax nicht verwachsen]

(Augen reduziert) [Augen vorhanden]

Pereopod 1 nicht subchelat (Carpus dabei plesiomorph kurz, dreieckig) [Pereopod 1 subchelat]

Kérper scheibenférmig verbreitert, Clypeus frontad verlangert und von dorsal sichtbar [Kérper oval, dorsoventral abgeflacht,
Clypeus nicht frontad verlingert]

: Uropodenexopodit von Einbuchtung des Sympoditen eingefafit [Exopodit nicht von Sympodit eingefafit]
: Die ersten beiden Glieder der Antennula verbreitert

[Grundglieder nicht verbreitert]

Die ersten beiden Glieder der Antennula wie Coxalplatten geformt, breit und flach, in den runden Kérperumrifi eingepafit und an
Pereomer 1 angefiigt, den Clypeus verdeckend [wie M. 11, nicht in Kérperumrif§ eingepafit]

Korper nicht mehr stark dorsoventral abgeflacht, dorsal konvex, ventrale Einkriimmung méglich [Korper oval, dorsoventral sehr
abgeflacht]

(Analogie zu 2) [Endopodit lang oval]
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15: (Physiologische Anpassungen an das Leben im Siilwasser) [marine Lebensweise]

16:Borstenlobus der Mandibel zu schmalem, langem, lacinia-zhnlichem Anhang geformt, Borsten distal inserierend [Borstenlobus
breit]

17: Augen reduziert (Grundwasserarten mit sehr gutem Einrollvermdgen) [Augen vorhanden, kein gutes Einrollvermdgen]

18: Uropoden winzig, eingliedrig [Uropoden nicht reduziert]

19: Seitliche Stacheln an Pereomeren 1, 2, 4, 6 und Pleotelson [Stacheln fehlen]

20: Hintere Pereomere breiter als vordere Pereomere, Pereomer 6 umgreift seitlich Pereomer 7 und Pleonansatz
[Korperumrifl oval, Pereomer 6 caudale Segmente nicht umgreifend]

21:Minnchen mit caudad gerichtetem Fortsatz am 6. Pereomer
[Fortsatz fehlt]

22:Pleopoden 4 und 5 verdickt, mit transversalen Auffaltungen an mindestens einem der Rami [Pleopoden 4 und 5 nicht verdickt,
Querfalten fehlen]

23: (Pleotelson mit distalem Schlitz, der sich frontad zu einem Ventilationsloch erweitert) [Schlitz und Ventilationsloch fehlend]

24: Weibchen mit inneren Brutsickchen (4 bis 5 Paar) [innere Brutsicke fehlen]

25: Mundwerkzeuge des Weibchens reduziert [Mundwerkzeuge nicht reduziert]

26: Erstes Glied der Antennula distal mit verlingertem, dornartigem Fortsatz, der das zweite Glied stiitzt
[Fortsatz fehlt]

27:Beide Uropodenrami schlank und spitz [Rami linglich oval]

28: Korper verschmilert [K6rper nicht verschmilert]

29: Uropodenexopodit beim Minnchen deutlich schmaler und linger als beim Weibchen, Endopoditabschnitt reduziert [Uropoden nicht
sexualdimorph)

30:7. Pereomer des Minnchens mit caudad gerichtetem Fortsatz, Pleotelson mit distalem Ventilationsschlitz
[Fortsatz und Ventilationsschlitz fehlend]

Die Schwestergruppe zu D ist F, die aus dorsal konvexen Tieren besteht, die zunichst einen cirolaniden-
dhnlichen Habitus aufweisen (M. 13) und mehrfach das perfekte Einrollen entwickelt haben (z.B. bei
Monolistra Gersticker,1856 und bei den “Sphaeromatinae”). Die Mehrzahl der Sphaeromatidae gehért zu
dieser Gruppe. Sehr spitze Uropoden mit reduziertem Endopoditabschnitt weisen beide Geschlechter der
Gruppe G auf (M. 14; bei der Gruppe Cassidias hat nur das Minnchen einen ihnlichen Uropoden). Hierher
gehoren einige Stufiwassersphaeromatiden (Gruppe H), die in Hohlen und im Grundwasser leben . Deren
Schwestergruppe I lebt marin und weist einen caudad verbreiterten Thorax auf, dessen sechstes Pereomer
seitlich das siebte umfafit (M. 20). Die Gruppen H und I entsprechen Hansens (1905) Monolistrini und
Campecopeini und sind zweifellos jeweils monophyletsich.

Zwei platybranchiate Gattungen unbekannter Stellung (Striella Glynn,1968, Tholozodium Eleftheriou,
Holdich & Harrison 1980) wurden im provisorischen Dendrogramm als “Gruppe Striella” bezeichnet. Die
verbleibenden, “hheren” Sphaeromatidae sind an den fiir die Atmung spezialisierten Pleopoden 4 und 5 (M.
22) zu erkennen. Hierzu gehdren die von Iverson (1982) aufgezihlten Gattungen der “Dynameninae” und
“Sphaeromatinae”. Aus dieser Gruppe sind einige Gattungen hervorzuheben, die sich durch Merkmale des
Pleotelsons auszeichnen. Da diese Arten sich sehr gut einrollen kénnen und, wie Dynamene bidentata (vgl.
Abschnitt 11.2.2) wahrscheinlich versteckt in Spalten, Balanidengehiusen oder Polychitenrdhren leben, ist der
terminale Telsonschlitz, der z.T. zu einem geschlossenen Rohr geformt ist, eine Anpassung zur Ausleitung
verbrauchten Atemwassers. Zur Abwehr haben viele Arten am Hinterkorper besondere Strukturen entwickelt,
die aus dem Versteck einem potentiellen Angreifer entgegenragen, wie lange dorsale, caudad gerichtete
Fortsitze des Pleons oder des siebten Pereomers. Ahnlich wirken spitze Uropoden (z.B. bei Paracilicaea
Stebbing,1910) oder Hocker auf dem Pleotelson (z.B. bei Dynamenoides Hurley & Jansen,1977).

Der distale Telsonschlitz, der sich zu einem Ventilationsloch fiir die Atemkammer erweitert (M.23),
kennzeichnet die Gruppe Cymodocella. Eine Analogie findet sich bei der Gruppe Dynoides, deren Arten
jedoch innere Brutsickchen haben (Gattungsgruppe K). In der Gruppe Cymodocella ist das Pleotelson dorsal
glatt oder mit kleinen Lingskielen oder einzelnen Dornen geschmiickt, lange dorsale Fortsitze fehlen. Der
Uropodenendopodit ist breit, fast rechteckig, der Exopodit ist etwas kleiner. Eine gewichtige Synapomorphie
ist noch nicht bekannt. Zu dieser Gruppe gehéren die Gattungen Cymodocella Pfeffer, 1887, Dynamenella
Hansen, 1905, Dynamenoides Hurley & Jansen, 1977, Dynamenopsis Baker, 1908, Dynoidella Pillai, 1965,
Ischyromene Racovitza, 1908 und Paradella Harrison & Holdich, 1982.



184

Die Gattungsgruppe “Sphaeromopsis” besteht aus Mitgliedern der Gruppe J, die weder die inneren
Brutsickchen der Gruppe K noch den Telsonschlitz aufweisen, es ist also eine kiinstliche Sammelgruppe. Sie
enthilt die Gattungen Caecocassidias Kussakin, 1967, Dynameniscus Richardson, 1905, Neonaesa Harrison &
Holdich, 1982, Sphaeromopsis Holdich & Jones, 1973 und Thermosphaeroma Cole & Bane, 1978.

Alle tibrigen Sphaeromatidae, mit den meisten “Dynameninae” und “Sphaeromatinae”, gehéren in die
Gattungsgruppe K, die durch die Evolution der inneren Brutsickchen (Abb. 84) gekennzeichnet ist. In dieser
Gruppe sind derzeit bereits einige Monophyla zu erkennen, die im Dendrogramm (Abb. 85) dargestellt sind:

Bei mehreren der hoheren Sphaeromatidae ist das Auftreten der inneren Brutsickchen mit der Reduktion
der weiblichen Mundwerkzeuge und der Verbreiterung des Maxillipeden korreliert (M.25, Gruppe L).
Innerhalb dieser Verwandtschaftsgruppe haben einige Gattungen eine eigentiimliche Antennula, deren erstes
Glied mit einem Fortsatz das zweite Glied stiitzt (M. 26, Gruppe M). Zu Gruppe M gehdren Platycerceis
Baker, 1926 und Platynympha Harrison, 1984, Gattungen mit langen, schmalen, spitzen Uropoden (M.27),
sowie Paradynamene Richardson, 1905 und Cerceis Milne-Edwards, 1840, die einen eigentiimlich schmalen
Korper haben (M.28).

Die Gruppe Cassidias weist einen einmaligen Sexualdimorphismus auf (M.29): Der Uropodenexopodit ist
beim Minnchen deutlich schmaler und langer als beim Weibchen, der Endopoditabschnitt ist beim Minnchen
reduziert. Viele Arten haben eine kleine, distale Telsonkerbe, bei Cilicacopsis trigt das Minnchen einen
unpaaren dorsalen Pleotelsonfortsatz. In diese Gruppe gehdren Cassidias Richardson, 1906, Cilicaea Leach,
1818, Cilicaeopsis Hansen, 1905, Discerceis Richardson, 1905, Geocerceis Menzies & Glynn, 1968, Paracerceis
Hansen, 1905, und Paracilicaea Stebbing, 1910. Die Gattungen Pistorius Harrison & Holdich, 1982 und
Dynamene Leach, 1814 haben denselben Dimorphismus, sollen aber laut Harrison (1984) keine inneren
Brutsickchen haben.

In der kiinstlichen “Gruppe Exocerceis” sind jene Gattungen zusammengefafit, die wohl reduzierte
Mundwerkzeuge haben, jedoch weder zur Gruppe M noch zur Gruppe Cassidias gehéren: Ceratocephalus
Woodward, 1877, Cymodoce Leach, 1814, Exocerceis Baker, 1926, Holotelson Richardson, 1909, Paracassidi-
nopsis Nobili, 1906.

Innerhalb der Gruppe K ist eine weitere, aus mehreren Gattungen bestehende monophyletische Gruppe zu
erkennen: Hier haben die Minnchen einen dem siebten Pereomer entspringenden caudad gerichteten Fortsatz
und zugleich einen distalen Ventilationsschlitz im Pleotelson (M.30). Zu dieser Gruppe Dynoides gehoren die
Gattungen Dynoides Barnard, 1914, Haswellia Miers, 1884, Isocladus Miers, 1876, Parisocladus Barnard, 1914,
Zuzara Leach, 1818. Die Gattung Sphaeramene Barnard, 1914 ist vielleicht mit dieser Gruppe verwandt, der
Telsonschlitz ist vorhanden, der caudad gerichtete Fortsatz fehlt jedoch.

Wie bereits erwihnt, ist eine weitere Merkmalsanalyse ohne eine Revision der ganzen Familie nicht
moglich. Dafl das bisherige System untauglich ist, beweist z.B. die Zusammensetzung der zweifellos
monophyletischen Gattungsgruppe Cassidias, deren Mitglieder bisher (vgl. Iverson 1982) auf die Unterfamlien
Dynameninae, Sphaeromatinae und Casidininae verstreut waren. Solange das phylogenetische System der
Sphaeromatidae nicht genau bekannt ist, sollte auf eine Benennung von Unterfamilien verzichtet werden.

11.5 Anmerkung zur Polyphylie der Gattung Serolis

Zu den Serolidae zihlen derzeit nur die folgenden Gattungen: Atlantoserolis Cals,1982, Basserolis Poore,1985,
Ceratoserolis Cals, 1977, Glabroserolis Menzies,1962 und Serolis Leach,1818. Von diesen Gattungen weisen die
ersten vier jeweils Autapomorphien auf, wie z.B. die Reduktion der Augen, verbreiterte Uropodensympodite
oder verdickte Antennenglieder. Die verbleibenden Arten finden sich in der Sammelgattung “Serolis . Sie
enthilt Artgruppen, die durch Ausbildung dorsaler Dornen (z.B. S. jobnstoni, S. gerlachei, S. spinosa, S. luethjei
u.a.), Verkiirzung des Thorax (S. tropica, S. carinata, S.laevis u.a.), Verlagerung von Uropoden ans
DPleotelsonende (S. polaris, S. schythei) auffallen. Weitere gute Merkmale, wie die Form der Uropoden, die
Skulpturierung des Cephalothorax und des Pleotelsons, werden in Zukunft erlauben, die Evolution der
Serolidae zu beschreiben, allerdings sind vorher mehrere Nachbeschreibungen von Arten notwendig. Die
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Gattung “Serolis ist derzeit polyphyletisch und bedarf einer Aufteilung (oder der Synonymisierung mit allen
ibrigen Gattungen der Familie, was jedoch keine Kenntniserweiterung bedeutete).

11.6 Aspekte der Zoogeographie der Sphaeromatidea

Obwohl exakte Analysen der Evolution der Sphaeromatidea auf Gattungsniveau fehlen, ist es moglich, aus den
neuen Erkenntnissen iiber die tatsichlichen Verwandtschaftsverhiltnisse in Kombination mit Fundortdaten
erste Hinweise auf die Verbreitungsgeschichte zu erhalten.

Gemifl dem Dendrogramm (Abb. 79) sind die Plakarthriidae ein altertimlicher Seitenast der Sphaeromati-
dea. Plakarthrium ist nur aus dem Bereich der antarktischen Halbinsel, von der Sudspitze Siidamerikas sowie
von Neuseeland bekannt (Abb. 86). Die urtiimlichen Keupyhliidae sind nur an Australiens Kiiste gefunden
worden. Ebenfalls nur in der Stidhemisphire liegen die wenigen Fundorte der den Seroliden dhnlichen
Bathynataliidae (Abb. 86). Die Serolidae dringen zwar an beiden Kiisten Nordamerikas nach Norden vor (Abb.
87), die meisten Arten leben jedoch in der Antarktis, auf dem Litoral der subantarktischen Inseln sowie an den
Ostkiisten von Siidamerika und Australien. An der siidchilenischen Kiste gibt es nur sehr wenige Fundorte,
von der Westkiiste Australiens sind eigenartigerweise keine Fundorte bekannt. Ob vor Senegals Kiisten
tatsichlich “Serolis fabricii (Leach)” vorkommt (Grube 1875) erscheint fragwiirdig, einen zweiten Fund aus
dem Ostatlantik gibt es nicht.

B Plakarthrium A Bathynataliidae
Abb. 86. Verbreitung urtiimlicher Sphaeromatidea
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Die meisten Arten der Serolidae leben in stidborealen und circumantarktischen Meeren. Eine phylogeneti-
sche Analyse auf Artniveau kann in Zukunft die Frage kliren, ob die urtimlicheren Arten aus der Subantarktis
oder aus nordlicheren Zonen stammen. Es ist jetzt bereits erkennbar, daff nordlich des Aquators nur zwei
Artgruppen vorgedrungen sind: Zum einem die Tiefseebewohner der Gattung Atlantoserolis Cals,1982, die auf
den Atlantik beschrinkt sind und an dem herzformigen Korperumrifl und dem Fehlen der Augen erkannt
werden konnen, zum anderen die amphiamerikanische, im flachen Wasser lebende Artgruppe aus der
Verwandtschaft von Serolis carinata Lockington,1872, deren Mitglieder an dem medial verkiirzten Thorax zu
erkennen sind (in der Mediallinie ist der Thorax kiirzer als das Pleon, seitlich umgreifen die hinteren Pereomere
die Pleomere). Aus dieser Gruppe lebt S. carinata Lockington,1872 an der Kiiste Kaliforniens, S. tropica
Glynn,1976 an der panamesischen Pazifikkiiste, S. mgrayi Menzies & Frankenberg,1966 in der Karibik
(Venezuela und Golf von Mexico) und vor Georgia. Die Serolidae haben also, wenn man von den erwihnten
beiden Ausnahmen absieht, ihre Radiation in der kalten borealen Zone der Siidhemisphire erfahren.

O Serolidae Abb. 87

Abb. 87, 88. Verbreitung einiger Sphaeromatidea: Die Serolidae (oben, Abb. 87) und urtiimliche Sphaeromatidae (unten, Abb. 88).
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Die Sphaeromatidae dagegen haben ihren Verbreitungsschwerpunkt in den warmen Meeren. Sehr viele
Arten der Siidhemisphire sind besonders aus dem australischen Raum bekannt (Hurley & Jansen 1977),
weniger von Stidafrika und Stidamerika, obwohl aus diesen Regionen zahlreiche faunistische Erhebungen
existieren. Nach Omer-Cooper und Rawson (1934) haben die Sphaeromatidae ihren Ursprung und ihre reichste
Entfaltung in der Stidhemisphire. Sie sind jedoch die einzige Familie der Sphaeromatidea, die in tropischen und
auch in nordlichen Meeren eine grofle Artenvielfalt aufweisen. Sogar von den urtiimlicheren Gattungen sind
viele im Norden zu finden (Abb. 88), Tecticeps z.B. ist charakteristisch fir den Nordpazifik.

Die Sphaeromatidea haben offenbar in den kilteren Meeren der Stidhemisphire ihren Ursprung,
wahrscheinlich lebten sie bereits an der Siidkiiste von Gondwana. Von dort aus entwickelten sich Formen, die
spiter die Antarktis besiedelten (Plakarthriidae, Serolidae), vereinzelte Arten der Serolidae drangen iiber die
Tiefsee und entlang der Ostkiiste Amerikas nach Norden vor, moglicherweise von der Karibik aus auch in den
Ostpazifik. Lediglich die Sphaeromatidae eroberten die Tropen und die Nordhemisphire.

7 "R

URTUMLICHE SPHAEROMATIDAE : B Galtungsgruppe A A Gruppe Amphoroidella Abb. 88

In Abb. 88 beriicksichtigte Gattungen: Gattungsgruppe A: 1 - Tecticeps, 2 — Ancinus, 3 ~ Bathycopea. Gattungsgruppe Amphoroidella:
1 — Amphoroidella, 2 — Leptosphaeroma, 3 — Platysphaera, 4 — Paraleptosphaeroma.
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12. Die Cymothoida

Die Zusammensetzung dieser Unterordnung wird in den Abschnitten 12.3 und 12.8 erliutert.

12.1 Merkmale der Cymothoida

Korper linglich-oval, dorsal konvex, mit 7 freien Pereomeren und 5 freien Pleomeren. Pleotelson schmaler als
Pereomere, mit Uropoden einen Schwanzficher bildend. Coxalplatten an allen Pereopoden vorhanden, am
ersten Pereomer ohne Verwachsungsnaht. Erste Antenne kiirzer als zweite Antenne, mit 3 Grundgliedern,
Geiflel vielgliedrig. Zweite Antenne mit 5 Grundgliedern, Geiflel lang und vielgliedrig. Mandibel mit
dreigliedrigem Palpus, pars molaris ohne Mahlfliche, abgeflacht; pars incisiva, lacinia mobilis und Borstenreihe
urspriinglich vorhanden; lacinia meist fehlend und Borstenreihe meist zu einer Reihe kurzer Dornen oder
Zihnchen umgeformt. Pars incisiva breit, mit 3 scharfen Zihnen, dorsaler Zahn am meisten medial vorragend.
Medialer Endit der ersten Maxille kiirzer als lateraler Endit, urspriinglich mit 4 kurz gefiederten Borsten;
lateraler Endit mit relativ langen, spitzen, dornenférmigen Zihnen. Zweite Maxille urspriinglich mit 3 apikal
beborsteten Enditen. Palpus des Maxillipeden fiinfgliedrig, linger als Basipodit, Glieder 2 und 3 am breitesten,
Endit flach, schmaler als Palpus, urspriinglich das zweite Palpusglied tiberragend; Basipodit kiirzer als bei
anderen Isopoden; Epipodit relativ klein, urspriinglich etwa so grofl wie Basipodit. Pereopoden 1 — 3 etwas
kiirzer als Pereopoden 4 — 7, urspriinglich nur erstes Pereopodenpaar subchelat, Merus und Carpus der
Pereopoden 1 — 3 kurz. Pleopoden alle gleichartig, mit marginalen Schwimmborsten. Endopodit des zweiten
Pleopoden beim Miannchen mit appendix masculina. Pleotelson keine Atemkammer formend, Pleopoden relativ
ungeschiitzt unter den Pleomeren angeordnet. Uropoden ficherformig, lateral am Pleotelson inserierend.
Uropodensympodit mit medial unter das Telson ragendem Fortsatz. Ménnliche Genitalpapillen am caudalen
Rand des siebten Pereomers.
Die Synapomorphien dieser Unterordnung werden im Abschnitt 12.3 vorgestellt.

12.2 Lebensweisen der Cymothoida

12.2.1 Die Lebensweise der “Cirolanidae”

Die meisten “Cirolanidae® sind vom Litoral gemifligter und warmer Meere bekannt. Sie leben am Meeresboden
unter Steinen, zwischen Korallen oder grabend im Sand. Fir viele Arten ist das Habitat nicht bekannt, oft
werden die Tiere in bekdderten Reusen gefangen. Obwohl alle Arten carnivor sind, was morphologisch am Bau
der Mundwerkzeuge erkennbar ist, haben sie doch sehr verschiedene Lebensweisen, die von den in den
besiedelten Lebensriumen herrschenden Bedingungen geprigt sind.

Grabende Arten gibt es in den Gattungen Bathynomus, Eurydice, Excirolana, Natatolana, Psendaega,
Pontogeloides. Besondere Anpassungen grabender Arten betreffen endogene Aktivititsrhythmen und morpho-
logische Strukturen, die Sandkdrner von den Pleopoden fernhalten (s. Abb. 89). Klapov (1970) beschrieb die
Ovoviviparie von Excirolana chiltoni Richardson, 1905 als Anpassung an das Leben in Sandstrinden. Die Eier
entwickeln sich in den Uteri (erweiterte Ovidukte) bis zum Mancastadium. Analoge Anpassungen gibt es bei
Eurydice, wo ventrale Taschen im vorderen Thorax eine Verlagerung der Eier vom Marsupium ins
Korperinnere ermdglichen (Salvat 1966). Auf diese Weise wird verhindert, dafl reibende Sandk&rner im
Marsupium die Brut beschidigen. Die Arten der Gattung Eurydice haben eine bentho-planktonische
Lebensweise in kiistennahem, flachem Wasser. Eurydice inermis Hansen, 1890 erscheint nachts in der
Wassersiule, wo die Tiere Nahrung suchen (Macquart-Moulin 1969). Nach eigenen Beobachtungen jagen
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mediterrane Eurydice-Arten nachts im Plankton Zoea-Larven. Eurydice — Arten, die in Zonen mit groflem
Tidenhub leben, graben sich tagsiiber und bei Niedrigwasser ein. Es sind gewandte Schwimmer, die sich
wahrend der planktischen Phase von Zooplankton und vielleicht auch von pflanzlichem Detritus (Salvat 1966)
ernihren, aber auch grofleres Aas (Taschenkrebse) nicht verschmihen. In Gezeitentiimpeln friffit Eurydice
affinis Hansen, 1905 auch Insekten (Dipteren, Coleopteren, Hemipteren), die auf das Wasser gefallen sind
(Holdich 1981). Die planktische Phase wird durch die Flut bei gleichzeitiger Dunkelheit und unter Mitwirkung
endogener Zeitgeber ausgelost (Salvat 1966, Macquart Moulin 1976), allerdings reagieren die Tiere nachts auch

Abb. 89. Anpassungen an das Graben in Sand bei Natatolana pastorei (Giambiagi, 1925). A: Seitenansicht. B: Ventralansicht des
Hinterkorpers. Helle Pfeile: Richtung des angesogenen Atemwasserstromes, der durch Borstenkimme zwischen den Basipoditen (A) und
vor den Pleopoden durch mediale Borstenficher der Pereopoden 5-7 (B) von Sand befreit wird. Kleiner Pfeil: Vergroferter Merus am
ersten Pereopoden. (Verindert nach Wigele & Bruce, im Druck)
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positiv phototaktisch auf Licht. Ahnliches berichtet Fincham (1973) von Psexdaega punctata Thomson, 1884,
Auch eulitorale Excirolana- Arten sind in ihrem Verhalten an die Gezeiten angepaflt, es sind endogene
Rhythmen nachgewiesen worden (Enright 1972), auch diese Tiere schwimmen bei Hochwasser auf der Suche
nach Nahrung (Shimoizumi 1983).

Wihrend die meisten der grabenden Cirolaniden in Sandbdden gefunden werden, kann Bathynomus in
weichem Schlickgrund Wohnbauten herstellen. Nach Aquarienbeobachtungen gribt die relativ kleine Art B.
doederleini (Linge: 7-12 cm) in Schlick kurze horizontale Rohren mit 2 Offnungen, in die die Tiere knapp
hineinpassen (Sekiguchi 1985).

Das Eulitoral sandiger Kiisten kann jedoch auch von Arten bewohnt werden, denen das Vermdgen fehlt,
graben zu konnen. So lebt Cirolana harfordi (Lockington, 1877) in Kalifornien an Sandstrinden unter Steinen,
die fiir die Besiedlungsdichte eine Minimumfaktor sein konnen (Johnson 1976 a,b).

In tropischen Korallenriffen leben vor allem Arten der Gattungen Cirolana, Hansenolana, Metacirolana
und Neocirolana (Bruce 1986). Sandflichen zwischen den Riffen werden von Eurydice und Natatolana
besiedelt.

Arten der Gattung Anopsilana sind von Mangroven bekannt geworden. Diese Tiere leben in Grabgingen
von Holzschidlingen wie Sphaeroma oder Teredo (Bruce 1986). Annina lacustris ist unter der Baumrinde in
Gingen entdeckt worden, die von Kiferlarven (Oedemerinae) stammen (Jones & Icely 1981). Diese Art hat am
Cephalothorax Horner, die moglicherweise zum Erweitern des Ganges eingesetzt werden (Jones & Icely 1981).
Ebenfalls in Holz von Mangroven lebt Ceratolana papuae (Bowman 1977). Annina (“Excirolana”) kumari
(Bowman, 1971a) dagegen, eine Art, deren Minnchen ebenfalls Horner tragen, wurde in Mangrovengebieten in
15 cm tiefen Schlickrohren entdeckt (Bowman 1971a).

Nur selten sind Cirolaniden zwischen Algen anzutreffen. Eine Ausnahme ist Cirolana imposita Barnard,
1955 , eine Art, die an den kiihleren Kiisten Siidafrikas zwischen den Rhizoiden von Laminarien lebt und deren
Hauptnahrung Polychiten sind (Shafier & Field 1980).

Cirolaniden treten gelegentlich in Brackwasser und im Siiflwasser auf, reich entfaltet haben sie sich im
Grundwasser (s. 12.4). Die Grundwasserarten sind in ihrer Lebensweise wenig erforscht. Da in ihrem
Lebensraum grofles Aas nicht vorkommt, sind sie auf kleinere Nahrungsobjekte angewiesen. Von Sphaeromides
raymondi Dollfus, 1897 wurde bekannt, dafl die Art nicht nur lebende Oligochiten, Amphipoden und andere
Isopoden, sondern auch Detritus frifit (Delhez 1966).

Seiten werden Cirolaniden in der Tiefsee gefunden. Eine bekannte Ausnahme sind die riesigen Arten der
Gattung Bathynomus.

Von den Ernihrungsweisen scheint die hiufigste das Fressen von Aas und erkrankten Fischen zu sein
(Gruner 1965, Stepien & Brusca 1985, Bruce 1986). Nur selten sind Arten bei der Jagd kleinerer Beute
beobachtet worden, so in der Gattung Eurydice (s.0.). Die Aasfresser wurden meist in mit Fischfleisch
gekdderten Reusen entdeckt, Cirolana harfordi (Lockington, 1877) nagte auch an menschlichen Wasserleichen
(Nagano et al. 1963). Bird (1981) berichtet von geangelten Haien, in die sich zahlreiche Natatolana borealis
(Lilljeborg, 1851) hineingefressen hatten; Exemplare sind sogar im lebenden Hai vom Brustflossenansatz aus
bis in die Herzkammern oder von den Kiemen aus ins Pericard vorgedrungen. Vermutet wird, dafl die
Isopoden durch Angelkoder angelockt wurden und die am Haken hingenden Haie angriffen. In dhnlicher
Weise wurde Bathynomus doederleini Ortmann, 1894 an in Netzen gefangenen Haien beobachtet (Sekiguchi et
al. 1981). Es gibt auch vereinzelte Berichte von Schiden an Speisekrebsen. So greift Cirolana harford:
(Lockington, 1877) in Reusen gefangene Langusten (Panulirus japonicus) an (Sekiguchi 1982).

Dafl opportunistische Tiefseearten ein breiteres Nahrungsspektrum haben als die Verwandten des Litorals
zeigte Shih (1972) an Mageninhalten von Bathynomus: Er fand Harpacticiden, Radiolarien, Spiculae von
Schwimmen, Fischschuppen, Fischknochen und Reste von Decapoden.

Spezialisten sind wahrscheinlich alle Arten der Gattung Anuropus. Anuropus branchiatus Beddard, 1886
wurde im Siidpazifik von einem U-Boot aus auf einer Tiefseemeduse (Deepstaria enigmatica Russel, 1967)
gesehen, wo die Assel als Parasit oder Kommensale lebt (Barham & Pickwell 1969). Anuropus hat das gleiche
spezifische Gewicht wie Seewasser und schwebt wie die Meduse fast schwerelos. Weitere Details sind nicht
bekannt.



191

Zu der opportunistischen Lebensweise der “Cirolanidae gehort auch ein langes Hungervermdgen. Bei der
kalifornischen Art Cirolana harfordi reicht eine Mahlzeit bei den adulten Tieren fiir 4 Wochen aus (Johnson
1976a, b). Eigene Beobachtungen an der patagonischen Art Natatolana pastorei (Giambiagi, 1925) ergaben, daf§
bei ca. 0 °C eine Hungerperiode von iiber 12 Monaten iiberlebt wird. Hierbei spielt das Vermdgen, den Darm
kurzfristig mit grofien Nahrungsmengen zu fiillen und einen umfangreichen Fettkorper auszubilden, eine
wichtige Rolle. Nach Steeves (1969) besteht das Trockengewicht von Bathynomus giganteus Milne Edwards,
1879 zur Hilfte aus Lipiden.

Frefifeinde der Cirolaniden sind kaum bekannt. Zweifellos kommen grofiere Fische als Feinde in Betracht;
so wurde Natatolana borealis (Lilljeborga, 1851) in Dorschmigen gefunden (Halvorsen 1966).

12.2.2 Die Lebensweise der Corallanidae

Jones (1982) schliefit aus dem Bau der Mundwerkzeuge von Lanocira, dafl die Arten omni- oder herbivor sein
miifiten. Dies ist nicht sehr wahrscheinlich, da die Corallanidae morphologisch zwischen den riuberischen
“Cirolanidae” und den ektoparasitischen “Aegidae” vermitteln (s. 12.3). Uber die Biologie der Corallanidae ist
leider fast nichts bekannt. Ob es spezialisierte Fischparasiten gibt, ist nicht bekannt. Corallaniden sind jedoch
auch auf Fischen gesehen worden (Williams & Williams 1985), wo sie moglicherweise Nahrung suchten.
Argathona macronema (Bleeker, 1857) ist auf dem Auge einer Seeschildkréte gefunden worden (Monod 1975),
andere, limnische Arten leben auf Siiflwassergarnelen (Palaemonidae, Atyidae: Riek 1953, 1966). Wahrschein-
lich ist, daf} die meisten Arten Riuber oder temporire Ektoparasiten sind, sich in der Ruhephase am Boden
aufhalten. Corallanidae fand man zhnlich wie manche Excirolana-Arten mit Holz assoziiert, so in Bohrgingen
von Sphaeroma-Arten (Jones et al. 1983). Tachaea spongillicola Stebbing, 1907 lebt in Sifiwasserschwimmen
(Stebbing 1907).

12.2.3 Die Lebensweise der “Aegidae”

Die “Aegidae“ sind temporire Ektoparasiten von Fischen, die sich fiir einige Zeit zur Nahrungsaufnahme an
ithren Wirten festheften, meistens jedoch reglos am Meeresboden in Verstecken ruhen. Es gibt nur wenig
Beobachtungen zur Biologie dieser Tiere, vieles wird vermutet. Moreira (1977) nimmt an, dafl Rocinela signata
Schioedte & Meinert, 1879 ein fakultativer Fischparasit ist, grole Wirtspezifitit kann ausgeschlossen werden,
da die Tiere auch Badende angreifen. Nach Gruner (1965) saugt Aega psora (Linné, 1761) Blut an Fischen, die
Aufenthaltsdauer am Wirt ist nicht bekannt. Bei reifen Weibchen verdecken Oostegite die Mundwerkzeuge, so
dafy eine Nahrungsaufnahme nicht méglich ist (Hansen 1905b). Sars (1897) berichtet, daf Aega psora mit sehr
verschiedenen Wirten (u.a. Dorsch, Heilbutt, Haie) erbeutet werden konnte. Bei eigenen Versuchen mit Aega
antarctica Hodgson, 1910 war festzustellen, dafl verschiedene Fischarten (Plattfische aus der Nordsee,
antarktische Nototheniidae) als Wirte angenommen werden. Brusca (1983) bestitigte, dafl keine Wirtsspezifitit
bekannt ist. Dieser Autor bezeichnet die “Aegidae“ als “carnivorous scavengers and micropredators”, was nicht
korrekt ist (s.0.).

Eigene Versuche mit Aega antarctica ergaben, daf§ die Art bei 0 °C nur wenige Tage an den Fischen Blut
saugt, um dann ca. 12 Monate lang fast bewegungslos in einem Versteck zu verdauen. Das Blut wird mit der
Peristaltik des mit kraftigen Muskeln versehenen Osophagus (Abb. 90 A) und der Pumpaktivitit des Magens
eingesogen und vor allem im vorderen Enddarm, dem Speicherdarm, koaguliert, entwissert und aufbewahrt.
Die Funktion der auf Querschnitten (Abb. 90) sehr auffilligen Speicheldriisen ist noch nicht bekannt. Derartige
Driisen sind auch von den Gnathiidae und Cymothoidae bekannt, bei den letzteren werden in den Driisen
gerinnungshemmende Substanzen gebildet (Romestand & Trilles 1976). Uber die gut entwickelten Nephridien
(Abb. 90 C) wird wahrscheinlich wihrend und kurz nach der Nahrungsaufnahme das iiberschiissige Wasser
ausgeschieden, das beim Eindicken des Blutes frei wird. Offnet man den Darmtrake ilterer Tiere, kann man
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stets eine feste Proteinkugel entnehmen, die aus dem Blut entstanden ist. Diese dient zusammen mit den
korpereigenen Lipiden als wichtigster Reservestoff.

Symbiontische Bakterien, wie sie bei den ebenfalls monophagen Gnathiidae entdeckt wurden (Juilfs &
Wigele 1987), wurden bisher noch nicht nachgewiesen, die Tiere sind jedoch bisher nur oberflichlich
untersucht worden.

Stort man ein ruhendes Tier, dann wird aus dem Mund eine den Mitteldarmdriisen entstammende dunkle
Flissigkeit abgegeben. Dieses Abwehrverhalten beobachteten auch Nair & Nair (1982) bei der Stfiwasserart
Alitropus typus Milne Edwards, 1840, die angeblich im Schutz der dunklen Flussigkeitswolke zu fliehen
versuchte. Wahrscheinlich ist das Sekret reich an Verdauungsenzymen und damit aggressiv und abstofend.
Dieses Verhalten ist auch bei Valviferen (Glyptonotus), Anthuriden (Cyathura, Paranthura) und Cirolana-
Arten zu beobachten.

Der Lebenszyklus ist leider von keinem Aegiden bekannt. Da die “Aegidae” nahe mit den Cymothoidae
verwandt sind (s. 12.3), ist die Frage nach der Entstehung des protandrischen Hermaphroditismus, welcher die
Cymothoidae charakterisiert, von Interesse. Der Gedanke liegt nahe, dafl moglicherweise bei dem letzten
gemeinsamen Vorfahren der “Aegidae” und Cymothoidae oder bei den Gattungen der “Aegidae”, die den
Cymothoidae besonders nahe stehen (s.Dendrogramm Abb. 93), bereits eine Geschlechtsumwandlung
vorkommt. Es gibt tatsichlich einen Hinweis auf Hermaphroditismus in Form der Groflenverteilung der
Geschlechter bei Aega antarctica Hodgson, 1910 (eigene, unverdffentlichte Daten). Es fillt auf, dafl adult
wirkende Tiere dieser Art entweder bruttragende Weibchen oder Individuen mit meist gut erkennbaren
Oostegitenanlagen sind, wogegen Minnchen nicht zu entdecken sind. Eine genatiere Uberpriifung ergab, dafl
Minnchen nur 13.5 bis 18.0 mm lang sind, die Korperlinge bruttragender Weibchen dagegen 17.0 bis 28.5 mm
betrigt. Fine anatomische Uberpriifung der Gonadenentwicklung ist geplant.

12.2.4 Die Lebensweise der Cymothoidae

Alle Cymothoidae sind protandrische Hermaphroditen, deren Stadien ektoparasitisch an Fischen leben.
Obwohl einige Arten dazu ubergegangen sind, die Kiemen oder die Mundhdohle zu befallen, einige sich sogar
von auflen in die Bauchhohle eingraben (z.B. Ichtyoxenus Herklots, 1870, Artystone Schioedte, 1866 auf
cypriniformen Fischen: Szidat 1955), sind in dieser Familie keine echten Entoparasiten entstanden.

Bemerkenswert ist in Hinblick auf die Diskussion der Herkunft der Bopyridae (s. 12.7, 12.8), daf§
Cymothoiden ausnahmsweise auch an Garnelen parasitieren konnen, wie die Silwasserart Telotha henselii
(von Martens, 1869), die auf den Palaemoniden Macrobrachium brasiliense und Palaemonetes argentinus leben
(Castro 1985).

Anpassungen an den Parasitismus sind die stechend-saugenden Mundwerkzeuge und die mit hakenférmi-
gen Klauen versehenen Pereopoden, die bei Anilocra physodes (Linné, 1758) und Meinertia oestroides Risso,
1826 nachgewiesenen koagulationshemmenden Substanzen aus den latero-oesophagialen Driisen (Romestand &
Trilles, 1976), vielleicht auch die Darmaussackungen hinter dem Sphinkter, die bei den Cymothoidae genauso
vorhanden sind (Romestand & Trilles 1976) wie bei den “Aegidae” (eigene Beobachtungen) und deren
Funktion nicht bekannt ist (s. auch Rektalvesikel der Gnathiidae: Juilfs & Wigele 1987). Schliefilich ist auch der
besondere Lebenszyklus (s.u.) eine parasitenspezifische Anpassung, die das Auffinden eines Geschlechtspart-
ners erleichtert.

Die Tiere ernihren sich ausschliefflich von Blut, Lymphe und Gewebeteilen des Wirtes. Sie saugen mit
Unterbrechungen, der Wirt kann durch mehrfaches Anstechen erhebliche Schiden bis hin zu Verformungen

Abb. 90. Anpassungen an den Parasitismus bel Aega antarctica (“Aegidac™). Semidiinnschnitte durch den Cephalothorax. A: Kriftige
Dilatatoren am Oesophagus (Oe); Sd: Speicheldriise; Ug: Unterschlundganglion. B: Querschnitt durch die umfangreichen Speicheldrii-
sen (Driisenabschnitte in unterschiedlichen Stadien der Sekretproduktion). C: Querschnitt im Bereich caudad der 2. Maxille mit
Anschnitt eines der beiden vergroflerten Nephridien (Ne).
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des Schidels erleiden (Trilles 1969). Ausgewachsene Weibchen kénnen z.T. keine Nahrung mehr aufnehmen,
da die Mundwerkzeuge wie bei manchen “Aegidae” von Qostegiten verdeckt werden (Brusca 1978 a,b).

weibliches
Stadium

schwimmende
T Phase

parasitisch-sessile
Phase
X mdnnliches
Stadium
r ¢

Abb. 91. Lebenszyklus der Cymothoidae am Beispiel von Lironeca (n. Angaben von Brusca 1978b, Abb. n. Lincoln 1972 und Brusca
1978b). Weibliches Stadium in Dorsal- und Lateralansicht gezeichnet. A, B: Stadien von Meinertia italica (Schioedte & Meinert, 1883)(n.
Montalenti 1948). A: Schwimmendes Mancastadium. B: Junges Minnchen mit reduzierter Pigmentierung und fehlenden Schwanzficher-
borsten.

Der protandrische Hermaphroditismus der Cymothoidae wurde erstmalig von Bullar (1876) beschrieben,
darauf von Mayer (1879) bestitigt. In den Grundziigen ist der Lebenszyklus (Abb. 91), soweit bekannt, stets
sehr dhnlich: Das erste Mancastadium verbleibt im miutterlichen Marsupium, das zweite Stadium verliflt den
Brutsack und schwimmt auf den Wirt. Das dritte Stadium ist bereits eine Postmanca mit Anlage des siebten
Beinpaares, welches bei der folgenden Hautung vollstindig ausgebildet ist. Tiere in diesem Stadium werden
“aegathoid” genannt (Brusca 1978 a). In der Folge werden Chromatophoren, Schwimmborsten an Pleopoden
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und Schwanzficher reduziert, die Augen verkleinert, oft wird der Korper breit und plump oder asymmetrisch.
Bis zu diesem Zustand sind die minnlichen Organe der zwittrigen Gonadenanlage herangereift, am siebten
Pereomer erscheinen ventral die beiden Genitalpapillen. Zunichst entsteht aus einer pubertiren Vorstufe ein
kleines, reifes Mannchen, das noch erheblich an Grofle zunehmen kann. Im Verlauf der weiteren Entwicklung
werden die Genitalpapillen wieder reduziert, die androgenen Driisen werden inaktiv und die Hoden
funktionslos, dafiir reifen die Ovarien heran (Legrand 1950, 1951, Bonnenfant 1961, Szidat 1965, Brusca 1978
a,b). In diesem Stadium implantierte aktive androgene Driisen kénnen u.U. die Ovarienentwicklung hemmen
(Legrand & Juchault 1961b).

Legrand (1950) beobachtete bei Anilocra physodes (Linné, 1758), dafl die Anwesenheit eines Weibchens die
minnliche Phase verlingert. Bowman (1960) nahm fiir Lironeca puhi Bowman, 1960 an, dafl das erste
Jugendstadium, welches sich an einem Fisch festheftet, gleich zum Weibchen wird, da der Autor auch
ausnahmsweise sehr kleine Weibchen fand, die stets solitir in der Kiemenhohle des Wirtes, der pazifischen
Murine Gymnothorax eurostus, lebten. Ahnliches vermutet Brusca (1978 b) fiir Lironeca vulgaris Stimpson,
1857. Es gibt in dem Verlauf der Lebenszyklen offenbar Variationen: Bei Nerocila californica Schioedte &
Meinert, 1881 verwandeln sich wahrscheinlich alle Juvenilstadien zunichst in Mannchen, auch wenn sie alleine
auf einem Wirt parasitieren. Die Umwandlung in ein Weibchen kann von einem nachfolgenden Ankémmling,
der bald zum jungen Mainnchen wird, induziert werden (Brusca 1978 a), was zur Folge hat, dafl die
Geschlechtsumwandlung von Individuum zu Individuum in verschiedenem Alter erfolgt.

Zugleich mit der Geschlechtsumwandlung kann auch ein Ortswechsel auf dem Wirt erfolgen (Menzies et
al. 1955, Stephenson 1976). So leben die Minnchen von Lironeca vulgaris Stimpson, 1857 auf den Kiemen des
Wirtsfisches, wiahrend der ilteste der Parasiten, der sich in ein Weibchen verwandelt, in die Mundhohle
tibersiedelt und sich unter der Zunge festsetzt, wo es dann von einem nachfolgenden Minnchen besamt werden
kann (Brusca 1978 b). Die in der Mundhohle aus der Bruttasche schliipfenden Mancastadien werden mit dem
Atemwasser des Fisches an den Kiemen vorbei ins Meer gespiilt, die Weibchen sterben wahrscheinlich nach der
Freilassung der Brut (Brusca 1978 b). Es wurde auch beobachtet, dafl bei Totung des Wirtes die bruttragenden
Parasiten blitzschnell einen Teil ihrer Nachkommenschaft aus dem Marsupium entlassen konnen (Williams &
Williams 1985).

Einige Cymothoidae leben in tropischem und subtropischem Siiiwasser (Arten der Gattungen Asotana
Schioedte & Meinert, 1881, Artystone Schioedte, 1866, Braga Schioedte & Meinert, 1883, Cymothoa Fabricius,
1793, Ichtyoxenus Herklots, 1870, Lironeca Leach, 1818, Nebula Taberner, 1877, Nerocila Leach, 1818,
Paracymothoa Castro, 1955, Philostomella Szidat & Schubarth, 1960, Riggia Szidat, 1948, Telotha Schioedte &
Meinert, 1884). Besonders reich ist die Stifiwasserfauna in Siidamerika, wo ca. 20 Arten vorkommen (Taberner
1976). Sie parasitieren vorwiegend auf cypriniformen und auch auf perciformen Fischen. Nach Szidat (1955,
1966) sind die Siilwassercymothoiden Siidamerikas Tethys-Relikte. Einige Arten sind im Vergleich mit den
marinen Cymothoidae spezialisiert: Im Verlauf ihres Lebenszyklus treten Zwergminnchen auf, da das zweite
oder dritte Hautungsstadium, das dem unreifen aegathoiden Stadium anderer Arten entspricht, zum reifen
Minnchen wird, so z.B. bei Riggia paranensis Szidat, 1948 (Szidat 1966). Diese Minnchen haben noch eine
starke Pigmentierung, grofle Augen, viele Borsten am Schwanzficher.

Zwergminnchen gibt es auch bei marinen Arten, sie entstehen dort schon als Mancastadien. Szidat (1966)
unterscheidet 4 Gruppen von Arten, die sich in morphologischen Details und in Variationen des Lebenszyklus
unterscheiden, jedoch nicht taxonomischen Gruppen entsprechen:

1) Lebenszyklus mit protandrischem Hermaphroditismus, reife Minnchen treten erst nach dem aegathoiden
Stadium auf (bei marinen Arten).

2) Zyklus wie im Fall 1), Miannchen jedoch ohne appendix masculina (marine Arten).

3) Das zweite Mancastadium wird zum geschlechtsreifen Zwergminnchen (Neotenie, bei marinen Arten).

4) Das aegathoide Stadium (Pereopod 7 bereits ausgebildet) wird zum geschlechtsreifen Zwergminnchen
(Neotenie, bei limnischen Arten).

Eine Ubersicht iiber das Auftreten von Zwergminnchen innerhalb der Familie gibt es nicht.

Fiir manche Arten ist nachgewiesen, dafl sie nicht wirtsspezifisch sind (Brusca 1981). So ist Nerocila
californica Schioedte & Meinert, 1881 von 21 Fischarten bekannt, obwohl besonders der Anchovy (Cetengrau-
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lis mysticetos) mit einer Befallsrate von bis zu 90 % bevorzugt wird (Brusca 1978 a). Nach Trilles (1964) sind
einige Cymothoidae zwar nicht auf bestimmte Fischarten spezialisiert, wohl aber bevorzugt auf bestimmten
Gattungen oder Familien anzutreffen. So lebt Emetha audowinii (Milne Edwards, 1840) vor allem auf
Centracanthiden, Mothocya epimerica Costa, 1851 auf Atheriniden.

Bei einigen Arten scheint auch ein Wirtswechsel moglich zu sein. Legrand (1952) beobachtete das Abldsen
von jungen Minnchen von Anilocra physodes (Linné, 1758), welche zweifellos schwimmend einen neuen Fisch
suchen konnen.

Die Anheftungsstellen, wie die Epidermis der Flanken, die Flossenansitze, Kiemen und die Mundhéhle des
Wirts werden von den Parasiten nach artspezifischen Bediirfnissen aufgesucht. Es fillt auf, daf§ Parasiten, die in
der Mundhohle Blut saugen, eine besonders diinne Kutikula und breite Pleopoden aufweisen (Trilles 1969), was
auf die genetische Fixierung der Wahl der Mikrohabitate hinweist. Die Mundparasiten unterscheiden sich auch
von den Flanken- und Kiemenparasiten durch das Auftreten eines zusitzlichen postlarvalen Stadiums, einem
Ubergangsstadium zwischen minnlicher und weiblicher Phase (Trilles 1969).

Befreit werden die Fische von ihren Parasiten durch den Tod derselben oder mit Hilfe von Putzerfischen
oder Putzergarnelen, die zumindest die Juvenilstadien entfernen kénnen (Williams & Williams 1978).

12.2.5 Die Lebensweise der Gnathiidae

Die Gnathiidae sind Ektoparasiten von Fischen, die sich wihrend der Larvalzeit als “Praniza”-Stadien in der
Art der “Aegidae“ an Fische heften, um Blut oder Lymphe zu saugen und anschlieflend lange Ruhepausen
einzulegen. Adulte Tiere entstehen nach einer Metamorphose aus Pranizen, sie haben umgeformte Mundwerk-
zeuge und nehmen keine Nahrung mehr auf (Hesse 1864, Wagner 1866, Dohrn 1870, Monod 1926). Wihrend
beim Weibchen die Mundwerkzeuge weitgehend reduziert sind, haben beim Minnchen die Mandibeln einen
Funktionswechsel erfahren und ragen als grofle, schaufelgeweihartige Zangen frontal tiber den Cephalothorax
hinaus (Abb. 92).

Die Biologie der meisten Arten ist nicht bekannt. Interessant ist, dal Paragnathia formica und Gnathia
calva in Haremsverbanden leben, wobei ein Minnchen mehrere unreife Tiere und reife Weibchen (bei G. calva
bis zu 40) bewacht (Monod 1926, Wigele, 1988). Als Behausung dienen Paragnathia formica in Nordfrankreich
Grabginge im Wattenboden, die antarktische Art Gnathia calva lebt in kleinen hexactinelliden Schwimmen.
Die Entstehung dieser Verbinde und die Geschlechterverhiltnisse bei unreifen Tieren sind noch nicht
erforscht. Bei P. formica und bei G. calva konnte nachgewisen werden, dafl es 3 Praniza-Stadien gibt, die
jeweils durch 1 Hiutung auseinander hervorgehen (Stoll 1962,Wigele 1987b, Wigele, 1988). Das dritte Stadium
verwandelt sich in die sexualdimorphen Adulti. Im Lebenszyklus dieser Arten (Abb. 92) wird nur dreimal
Nahrung aufgenommen, nimlich jeweils zu Beginn eines jeden Pranizastadiums, dafl sich nach dem Blutsaugen
durch Dehnung der Intersegmentalhiute streckt und in eine Ruhephase eintritt, auf die dann eine Hiutung
folgt. Von ihrem Nahrungsvorrat konnen Minnchen von G. calva bei 0 °C mindestens 2 Jahre lang leben.

Die Gnathiiden sind nicht nur morphologisch und biologisch spezialisiert, sie weichen auch in ihrer
Anatomie von anderen Isopoden ab. Es sind insgesamt nur 2 sackartige Mitteldarmdriisen vorhanden, der
caudale Rektumabschnitt ist sehr diinn und unscheinbar, das Pereon wird bei gesittigten Tieren von dem
extrem gedehnten Speicherdarm (Bereich zwischen Magenausgang und Sphinkter) ausgefiillt. Der vordere
Rektumabschnitt hinter dem Sphinkter ist zu einem Vesikel erweitert, welches ein spezialisertes Epithel mit
extrem diinner Intima und subkutikuliren, verzeigten Mikrovilli hat und Bakterien beherbergt, die vermutlich
wichtige Symbionten sind (Juilfs & Wigele 1987).
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PRANIZA 3
PRANIZA 2

Abb. 92, Lebenszyklus von Gnathia calva Vanhoffen (aus Wigele, 1988)

12.3 Die Verwandtschaft der Familien der Cymothoida und die Herkunft der Gnathiidae

Die neben den Sphaeromatidea zweite grofle Familiengruppe, deren Mitglieder bisher zu den “Flabellifera”
Sars,1882 gezihlt wurden, ist die Unterordnung Cymothoida Leach, 1814. Dieser Name wurde zunichst von
einigen Autoren als Synonym fir das Taxon “Flabellifera” verwendet (Hansen 1890,1895, Richardson 1905),
geriet jedoch bald in Vergessenheit. Der Name ist das dltere Synonym und er ist verfiigbar, er bezieht sich auf

die Familie Cymothoidae Leach, 1814 und die Gattung Cymothoa Fabricius, 1793.
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PHORATOPIDAE
HI4[T5} PROTOGNATHIDAE
GNATHIIDAE
ANUROPIDAE
“CIROLANIDAE"
TRIDENTELLIDAE
"ARGATHONA-Gruppe”

LANOCIRA CORALLANIDAE
CORALLANA-Gruppe

"Gruppe AEGA" }

“Gruppe ROCINELA"

35-39— CYMOTHOIDAE
3 BOPYRIDAE

"AEGIDAE"

Abb. 93. Die Familien der Cymothoida.

1: Uropedensympodit mit medial unter das Pleotelson verlingerter Spitze [Sympodit ohne mediodistale Verlingerung]

2: Pars incisiva mit breiter Schneidekante und 3 grofien Zihnen, pars molaris ohne Mahlfliche, flach, dreieckig [pars incisiva schmaler,
mit kleineren Zihnen, pars molaris zylindrisch, mit Mahlfliche]

3: Glieder der Pereopoden 5, 6 sehr verbreitert, insbesondere bei Pereopod 5, Dactylus sehr kurz, Klaue reduziert [Pereopoden 5 und 6
gleich schlank wie Pereopoden 2-4, Klaue nicht reduziert, Dactylus nicht verkiirzt)

4; Lacinia mobilis reduziert [lacinia nicht reduziert]

5: Pars molaris zu flacher, messerférmiger Schneide umgebildet, deren frontale Kante gesigt ist; Borstenlobus zu lamina dentata
umgebildet [pars molaris wie bei M. 2]

6: Endit des Maxillipeden verkleinert, viel schmaler als Palpus, wenig linger als erstes Palpusglied [Endit etwa so breit wie das 3. oder 4.
Palpusglied]

7: Medialer Endit der 1. Maxille klein, kaum vorragend [medialer Endit nicht verkleinert]

8: Pleotelson und Uropoden lang, schmal [Schwanzficher nicht verschmilert]

9: Pereopod 7 fehlend, Pereomer 7 so klein wie ein Pleomer [Pereopod 7 vorhanden, Pereomer 7 nicht verkiirzt]

10: Pereomere 4-6 grofler als Pereomere 1-3, ventral sehr dehnbar [Pereomere 4-6 nicht vergroflert, nicht dehnbar)

11: Pars incisiva zu Stechwerkzeug umgebildet [pars incisiva wie bei M. 2]

12:2. Maxille verkleinert, ohne distale Enditen [Enditen vorhanden]

13: Borsten des Maxillipeden gefiedert [Maxilliped mit einfachen Borsten]

14: (Augen reduziert) [Augen vorhanden]

15: Pereopoden mit Schwimmborsten [Borsten der Pereopoden nicht gefiedert]

16: Larven mit spitzen, stechenden, frontad gerichteten Mundwerkzeugen, 2. Maxille fehlend [Mundwerkzeuge junger Tiere wie bei
Adulti, keinen frontad gerichteten Stechkegel bildend]

17: Adulti mit ausgeprigtem Sexualdimorphismus, Mundwerkzeuge atrophiert, nicht zur Nahrungsaufnahme geeignet
[Mundwerkzeuge adulter Tiere (wahrscheinlich) nicht atrophiert]

18: Pereopoden mit Querreihen zusammengesetzter Dornen an Ischium, Merus, Carpus und Propodus [Pereopoden mit einzelnen
zusammengesetzten Dornen an ventraler Podomerkante]

19: Medialer Endit der 2. Maxille mit basal breiten, kriftigen Dornen [medialer Endit mit schlanken Borsten]

20: Mandibelendit zwischen Palpus und pars molaris verlingert, Borstenlobus klein, Borsten reduziert
[Endit nicht verlingert, Borstenlobus nicht verkleinert, mit kurzen, kriftigen Borsten]

21:1. Maxille stilettférmig, distal mit kurzen, dornartigen Zihnen, subapikal einige kleine, kurze Haken; medialer Endit verkiirzt {1.
Maxille breit, mit vielen mediad gerichteten Zihnen, medialer Endit nicht verkiirzt]

22:2. Maxille distal nur mit kurzen Haken, schmal, mit nur 2 Enditen [2. Maxille nicht vereinfacht, mit 3 Enditen]

23: Maxilliped mit verlingertem, bis zum 4. Palpusglied reichendem Enditen [Endit kurz, wie in M. 6]

24:1. Antenne mit nur 2 Grundgliedern (Analogie zu einigen Cirolanidae, s. Abb. 97) [3 Grundglieder vorhanden]

25: Subapikale Haken des medialen Enditen der 1. Maxille reduziert, auflerster der apikalen Zahne sehr kriftig
[subapikale Haken (Zihne) vorhanden, lateraler Zahn nicht vergroflert]

26:Endit des Maxillipeden reduziert [Endit vorhanden, vgl. M. 20]

27:2. Maxille sehr kurz, distale Haken winzig [2. Maxille nicht verkleinert]

28:1. Maxille distal mit nur 1 Zahn, der hakenférmig mediad gebogen ist [1. Maxille wie bei M. 25]

29:2. Maxille durch Gelenk quer geteilt, auf dem distalen Teil nur 2 Borsten [2. Maxille wie bei M. 27, mit 2 Enditen]

30: Basipodit des Maxillipeden schmal und verlingert, fast so lang wie Palpus [Basipodit nicht verlingert]
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31:Dactylus und Klauen der Pereopoden 1-3 zu gekriimmtem Haken geformt, der mindestens fast so lang wie der Propodus ist [Dactylus
und Klauen miflig gebogen, nicht hakenftrmig]

32: Maxilliped am Palpus mit kurzen, gekriimmten Dornen
[Dornen fehlen]

33: Pars molaris kurz und stumpf, pars incisiva schmal
[pars molaris wie bei M. 5]

34: Palpus des Maxillipeden mit nur 2 Gliedern, Palpus schmaler und kirzer als Basipodit, gekriimmte Dornen nur auf dem letzten Glied
vorhanden [Palpus mit 4-5 Gliedern, gekriimmte Dornen auf den letzten 3 Gliedern)

35: Lebenszyklus mit schwimmenden Larvenstadien und mit parasitischen, nicht schwimmenden Adulti (Adulti ohne Schwimmborsten
an Pleopoden) [Adulti in Morphologie und Lebensweise wie Jugendstadien]

36: Minnchen kleiner als Weibchen, protandrischer Hermaphroditismus [kein protandrischer Hermaphroditismus]

37:Pereopoden 4-7 wie Pereopoden 1-3 mit hakenférmigen Endgliedern [nur Pereopoden 1-3 mit hakenférmigen Endgliedern]

38: Adulti mit modifizierten Antennen: Geiflel- und Grundglieder von gleicher Gestalt, mit sehr wenigen, kurzen Borsten [Antennen
nicht modifizert]

39:Sympodite der Uropoden mindestens so lang wie breit, Medialkante nicht distad verlingert (medialer Fortsatz reduziert) [Sympodite
kiirzer, wie bei M. 1]

Das Dendrogramm (Abb. 93) veranschaulicht, welche Familien zu dieser Unterordnung gehoren und in
welcher Beziehung sie zueinander stehen. Wahrend die urtiimlichen Sphaeromatidea scheibenférmige, auf
Weichboden liegende Tiere von omnivorer Lebensweise sind, haben die Cymothoida einen plesiomorphen
Korperumriff, ruhen nicht auf, sondern in den Weichbden und kénnen graben, sind urspriinglich schon ganz
an eine riuberische Nahrungsbeschaffung adaptiert. Eine Mahlfliche der pars molaris an der Mandibel sucht
man vergeblich. Die Tiere haben funf gleichartige Pleopodenpaare, die zusammen mit dem steuernden
Schwanzficher wirkungsvoll der Lokomotion dienen. Die Pereopoden 2 bis 7 sind urspriinglich alle dhnlich
geformt, nicht subchelat, der Propodus ist zylindrisch. Das erste Beinpaar ist zunichst mit einem breiten
Propodus kriftig subchelat (nur bei den Phoratopidae und den hypogiischen “Cirolanidae®), der Carpus ist
kurz. Coxalplatten sind gut ausgepragt, lediglich am ersten Pereomer dorsal mit dem Tergiten verwachsen. Die
Basipoditen inserieren auf der ventromedialen Fliche der Coxalplatten. Als Autapomorphien der Unterord-
nung gelten die charakteristische Uropodenform mit der medial unter das Pleotelson ragenden Spitze des
Sympoditen (M. 1) und die breite, als Schneidewerkzeug dienende pars incisiva der Mandibel (M. 2), dem
funktionell bedeutsamsten Teil des Mandibelenditen. Die pars molaris ist dorsoventral abgeflacht, bei den
Phoratopidae klein, bei den “Cirolanidae“ mit einer gesigten Schneide versehen. Dafl der Uropodensympodt
z.B. bei Eurydice oder bei den parasitischen Cymothoidae keinen mediodistalen Fortsatz hat, mufl im Licht der
vorliegenden Hypothese als sekundire Erscheinung gewertet werden.

Die Phoratopidae Hale,1925 (einzige Gattung: Phoratopus Hale,1925) sind sehr seltene, fiir Stidaustralien
endemische Isopoden. Die Tiere haben in Dorsalansicht den Habitus eines Cirolaniden, besitzen jedoch noch
eine lacinia mobilis unter der pars incisiva, der proximad eine Borstenreihe folgt (Abb. 94). Dieses ist der fiir die
Cymothoida urtiimlichste Mandibeltypus, allen iibrigen Familien fehlt die lacinia mobilis (M. 4 in Abb. 93).
Die pars molaris ist bereits flach und spitz, bildet jedoch nicht wie bei den “Cirolanidae eine gesigte Schneide.
Es ist noch ein Borstenlobus vorhanden, wihrend bei der Schwestergruppe an dieser Stelle eine kurz bedornte
oder gesigte Schneide vorhanden ist, eine Analogie zur Mandibel der Anthuridea, die ebenfalls eine “lamina
dentata” besitzen. Die Borsten auf dem medialen Enditen der ersten Maxille sind noch lang und nicht zu
kriftigen Dornen verkiirzt, wie sie bei den “Cirolanidae“ ausgeprigt sind. Die Maxillipeden von Phoratopus:
haben eine Form, die sehr an die der “Cirolanidae* erinnert. Der Basipodit ist wie bei den Cirolaniden mit den
Coxalskleriten derart verwachsen, dafl basal ein einheitlicher Ausliufer des Basipoditen entsteht, auf dem der
Epipodit inseriert. Da diese Region des Cephalothorax selten abgebildet wird, kann dieses Merkmal derzeit
nicht gewertet werden.

Das erste Beinpaar ist kraftig subchelat, der Propodus ist breit wie bei den Serolidae oder den Anthuridae,
wihrend bei den meisten Cymothoida der erste Propodus so schlank wie bei den iibrigen Pereopoden ist.
Angesichts der weiten Verbreitung der Subchela am ersten Pereopodenpaar der Isopoda mufl ein breiter erster
Propodus als plesiomorph fiir die Unterordnung angesehen werden.
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Obwohl die Mundwerkzeuge von Phoratopus noch relativ urtiimlich wirken, mufl die Gattung als sehr
spezialisiert gelten und ist kein Modell fiir den hypothetischen Grundplanvertreter der Cymothoiden.
Phoratopus hat besondere, an das Graben angepafite Pereopoden (M. 3). Sie tragen lange Borstenbiischel, an
den Pereopoden 5 und 6 ist der Dactylus sehr kurz, relativ breit und ohne Klauen, wihrend Merus, Carpus und
Propodus zu breiten Schaufeln umgebildet sind. Der Dactylus des siebten Pereopoden fehlt ginzlich. Die
Coxalplatten sind seitlich ventrad herabgezogen, so dafl der Habitus dieser Tiere entfernt an die im Sand
grabenden Haustoriiden (Amphipoda) erinnert.

Abb. 94. Phoratopus remex Hale, 1925. A, B: Dorsal- und Lateralansicht. Zu beachten sind die verbreiterten Coxalplatten, die an
Cirolana erinnernde Form der Uropodensympoditen. C: Mandibel. D: Pereopod 5. E: Pereopod 6. C) n. Bruce (1981), iibrige
Abbildungen n. Hale (1925)

Bruce (1980), der Phoratopus remex Hale,1925 oberflichlich nachbeschrieb, stellte einen “Stammbaum”
der Isopoden vor, um die systematische Stellung der Familie zu illustrieren. In jener Abbildung (Bruce 1980:
Abb. 4, S. 110) sind die “Flabellifera eine Stammgruppe, aus der alle iibrigen Unterordnungen mit Ausnahme
der Anthuridea und Microcerberidea hervorgehen. Die Phoratopidae werden auf dem Ast angesiedelt, der zu
den Valvifera fihrt, und trotzdem zu den “Flabellifera” gerechnet. Das plesiomorphe Pleon und der
Schwanzficher sind die “Merkmale” der “Flabellifera”, Mundwerkzeuge und erste Pereopoden sollen an die
Macrochiridoteinae (Valvifera) erinnern. Diese Auffassung ist unhaltbar. Phoratopus hat nicht die zu Valven
umgebildeten Uropoden, im Gegenteil, die Uropoden haben eine fiir die Cymothoida typische, apomorphe
Gestalt (M. 1).

Uber die Biologie von Phoratopus ist nichts bekannt.

Die Gnathiidae Leach, 1814 galten bisher als im System von den ibrigen Isopoden vollig getrennte
Unterordnung. Miller (1871) hatte zwar die Gnathiiden mit den Cymothoiden als “Isopodes nageurs” den
“Isopodes marcheurs” gegeniibergestellt, seine Einteilung hatte jedoch keine taxonomischen Folgen. Monod
(1922) vollzog die Abtrennung der Gnathiiden, indem er sie als “Decempedes Latreille, 1825 den
“Quatuordecempedes™, welche die iibrigen Isopoden umfafiten, gegeniiberstellte. Diese Gruppierung ist ofters
iibernommen worden (Menzies 1962, Henry & Magniez 1983) und behinderte die Entdeckung der
tatsichlichen Herkunft der Gnathiidae.

Erst mit der Nachbeschreibung von Protognathia bathypelagica und der Errichtung der Familie
Protognathiidae fiir diese Art (Wigele & Brandt, 1988) konnte die nahe Verwandtschaft der Gnathiiden zu den
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Cirolaniden nachgewiesen werden. Im Dendrogramm (Abb. 93) sind die Apomorphien aufgezihlt, die die
Protognathiidae mit den “Cirolanidae” und den Fischparasiten der “cymothoiden Linie” (Tridentellidae,
Corallanidae, “Aegidae”, Cymothoidae) teilen (M.4-7). Diese Merkmale betreffen den Bau der Mundwerkzeu-
ge, bei denen u.a. die lacinia reduziert, die pars molaris zu einer gesigten Schneide entwickelt ist; die pars
incisiva besteht aus 3 scharfen Zihnen, die in einer Ebene liegen.

Besonders tberraschend ist die gleiche Form der pars molaris bei Protognathia und den “Cirolanidae®, die
jeden Zweifel tber die Herkunft der “gnathiidoiden Linie” zerstreut (vgl. Abb. 95). Der Maxillipedenendit
dieser rduberischen Formen spielt offenbar eine geringe Rolle bei der Nahrungsaufnahme, er ist allgemein sehr
kurz, im Vergleich mit dem Grundplan der Isopoda verkiirzt (M. 6). Lediglich bei den Tridentellidae ist der
Endit sekundir verlingert und am Aufbau des Stechkegels, den die Mundwerkzeuge bilden, beteiligt (M. 23).

GNATHIA
C/IROLANA PROTOGNATHIA d PRANIZA A

Mxp

Mx 1

Mx 2

%o

¢ |
4

Abb. 95. Evolution der Mundwerkzeuge vom Typus der “Cirolanidae” zum Typus der Gnathiidae. Vergleich von Cirolana (n. Bruce
1986), Protognathia (n. Wigele & Brandt 1988) und Grathia (n. Wigele 1987b).
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Protognathia bathypelagica ist eine Art, die wahrscheinlich holopelagisch lebt, sie wurde bisher nur im
Plankton gefunden. Anpassungen an diese Lebensweise sind sehr grofle Pleopoden, die seitlich das Pleon
iiberragen. Der Bau der Mundwerkzeuge und die dehnbare Sternalkutikula der mittleren Pereomere deuten auf
eine stechend-saugende Erndhrung hin. Morphologisch und bionomisch ist Protognathia ein Zwischenglied,
das die benthisch carnivoren Cirolaniden mit den in der Larvalphase ektoparasitischen Gnathiiden verkniipft.
Da bei der “gnathiidoiden Linie” die Apomorphien der “Cirolanidae* und der “cymothoiden Linie”
(Querreihen zusammengesetzter Dornen auf Ischium, Merus, Carpus und Propodus (M. 18), kriftige Dornen
auf den medialen Enditen der Maxillen (M. 19)) fehlen, kénnen die “gnathiidoide Linie” und die zu den
Cirolaniden und Cymothoiden fithrende “cirolanoide Linie” als Schwestergruppen angesehen werden. Die
Pereopodendornen (M.18) sind in der “cirolanoiden Linie” sehr auffillig, auch wenn sie bei den Parasiten
(Cymothoidae, Bopyridae) reduziert werden. Es mufl jedoch daran erinnert werden, dafl allgemein die
Bedornung der Pereopoden bei den Isopoden bisher kaum verglichen wurde und als Merkmal in der Systematik
selten genutzt wird.

Schultz 1977 hielt Protognathia bathypelagica fiir eine Cirolana-Art , da die Ubereinstimmungen mit dem
Bauplan der Gnathiidae nicht erkannt wurden. Im Dendrogramm sind die Synapomorphien aufgefiihrt (M.
8-13), die Protognathia und die Gnathiidae gemeinsam aufweisen. Protognathia ist kein perfektes Modell fiir
den Grundplanvertreter der Gnathiiden, da die Augen reduziert sind und die Pereopoden lange Fiederborsten
tragen (M. 14, 15), letztere vielleicht in Anpassung an die pelagische Lebensweise. Die Gnathiidae sind durch
sechr viele Besonderheiten gekennzeichnet; die Mundwerkzeuge der Larven (Pranizen) sind zu spitzen
Stechwerkzeugen weiterentwickelt (M. 16), wogegen die Adulti keine Nahrung aufnehmen und einen
ausgeprigten Sexualdimrophismus haben (M. 17), zu dem z.B. die minnlichen, geweihartigen Mandibeln
gehoren, die der Familie den Namen geben. Ob bei Protognathia Sexualdimorphismen vorkommen, ist leider
nicht bekannt.

Bemerkenswert ist, in welcher Weise bei Gnathia die Evolution der Larven von der der Adulti divergiert.
Die Mundwerkzeuge von Protognathia konnen als Modell fiir die Ausgangsform dienen. Bei den geschlechts-
reifen Tieren (Abb. 95) erinnert die Form des Maxillipeden noch an die urspringliche Gestalt, wogegen bei der
Larve der Palpus aus verwachsenen Gliedern mit spitzen, sekundiren Enditen besteht. Die Mandibel des
Minnchens hat noch die breite urspriingliche Form, der Vergleich mit Protognathia verdeutlicht, daf} die
Beiffkante aus der urspriinglichen pars incisiva besteht. Die Maxillen der reifen Tiere fehlen, bei der Praniza
sind Mandibel und Maxillula distal gesigte Stilette.

Die Unterordnung Gnathiidea verliert hiermit ihre Existenzberechtigung. Die bisherige Einschitzung der
systematischen Stellung dieser Gruppe und der Gegensatz zu ihrer tatsichlichen phylogenetischen Herkunft ist
eines der schonsten der in dieser Studie vorgestellten Beispiele fiir die Irrtiimer der mit phinotypischer
Ahnlichkeit oder Verschiedenheit begriindeten Systematik.

Die verbleibenden Familien der Cymothoida gehdren einem Monophylum an, welches, wie bereits
erwihnt, mit den Merkmalen 18 und 19 (Abb. 93) begriindet wird. Es handelt sich um zunichst an das Benthos
gebundene Organismen, die zur Nahrungsaufnahme ihr Versteck verlassen und schwimmend Beute suchen
(vgl. Abschnitt 12.2). Wihrend urtimlichere Cirolaniden wie Eurydice in der Wahl der Beute nicht
eingeschrinkt sind, fressen sehr viele Cirolaniden, wie die Arten der Gattungen Cirolana und Natatolana ,
tberwiegend Fischfleisch, meistens in Form von Aas, wovon die Koderfinge zeugen, nagen jedoch gelegentlich
auch am lebenden Fisch (vgl. Abschnitt. 12.2.1). Der Ubergang zum Ektoparasitismus ist somit flieflend. Es
entstehen im Laufe der Evolution temporire Ektoparasiten, die sich zur Nahrungsaufnahme an Fischen
festklammern und Blut saugen, sich jedoch zur Verdauung in benthische Verstecke zuriickziehen (z.B. Aega)
und schliefflich sehr spezialisierte Parasiten, die nur noch im Jugendstadium gut schwimmen koénnen und als
Adulti auf Fischen leben (Cymothoidae). Zugleich entwickelt sich mit diesem Lebenszyklus der fakultative
protandrische Hermaphroditismus (vgl. Abschnitt 12.2.4).

Wihrend die Evolution der Bionomie der “cirolanoiden Linie” von der Carnivorie zum Parasitismus gut
nachvollziehbar ist (vgl. Menzies et al. 1955), bereitet die systematische Gliederung, in der sich diese
Entwicklung spiegeln konnte, Schwierigkeiten. Zaghafte Versuche, Stammbaume zu begriinden (Brusca 1980,
Avdeev 1982), blieben unvollstindig, die Corallanidae und Tridentellidae wurden nicht beriicksichtigt. Auch
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hier ist wiederum die mindere Qualitit der taxonomischen Publikationen die wesentlichste Ursache fiir den
Mangel an bekannten konstitutiven Merkmalen.

Im Dendrogramm (Abb. 93) sind die Verwandtschaftsverhiltnisse der “cirolanoiden Linie” dargestellt,
soweit sie geklirt werden konnten. Es fillt auf, dafl fiir die “Cirolanidae® Dana, 1853 keine Synapomorphie
bekannt ist. Die cirolanoiden Mundwerkzeuge mit der charakteristischen Mandibel und der kriftigen ersten
Maxille waren an der Basis der “cirolanoiden Linie” bereits vorhanden, Korperform und Schwanzficher sind
plesiomorph, die Mundwerkzeuge und Pereopoden der parasitischen Familien lassen sich zwanglos vom
Cirolanidentypus herleiten (Abb. 96). Es ist durchaus mdglich, daf} die Parasiten ihren Ursprung in einer der
Gattungsgruppen der “Cirolanidae” haben. Die Gattungsgruppen der “Cirolanidae® und die Stellung von
Annropus werden im folgenden Kapitel besprochen.

CIROLANIDAE CORALLANIDAE ~ "AEGIDAE " CYMOTHOIDAE

!
0

ROCINELA

Mx1
+ Md

Abb. 96. Vergleich von Kérperform und Mundwerkzeugen der ‘cirolanoiden Linie’ der Cymothoida. “Cirolanidae”: Metacirolana (n.
Kensley 1984); Corallanidae: Lanocira (Habitus n. Jones 1982, Mundwerkzeuge n. Monod 1933); “Aegidae”: Aega (Habitus n. Sars 1897,
Mundwerkzeuge n. Kussakin 1979 und Monod 1969); Rocinela: Maxilliped (n. Menzies & George 1972); Cymothoidae: Aegathoa
(Habitus n. Kussakin 1979, Mundwerkzeuge n. Monod 1923), Mandibel von Nerocila (n. Bowman 1978).
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Die Monophylie der parasitischen Familien, die a priori nicht erwartet werden muf}, 1afft sich mit dem Bau
der Mundwerkzeuge belegen, die sich von dem anderer stechend-saugender Isopoden (z.B. Gnathiidae,
Paranthuridae) unterscheiden (M. 20-22). Die Mandibel ist kein Stilett, der distale Teil des Enditen behilt
seinen urspringlichen Umrif}, die pars molaris ist zunichst noch vorhanden, der Endit ist jedoch zwischen
Palpusinsertion und den distomedialen Schneideflichen verlingert (M.20). Der Borstenlobus unter der pars
incisiva wird schrittweise reduziert. Die erste Maxille (M. 21) wird schlank und gerade, behilt jedoch distal
mehrere Zihne (im Unterschied zu den Maxillen der Gnathiidae und Paranthuridae). Die zweite Maxille wird
etwas reduziert und hat nur 2 Enditen (M. 22).

Die Schwestergruppenverhiltnisse zwischen den 3 Entwicklungslinien der Parasiten konnten nicht
aufgeklirt werden. Deutlich ist, dafl die Tridentellidae von den Corallanidae zu trennen sind.

Die Tridentellidae Bruce, 1984, mit der einzigen Gattung Tridentella Richardson, 1905, haben im
Gegensatz zu den Corallanidae Hansen, 1890 noch einen dreigliedrigen Antennulapedunculus (vgl. M. 24) und
einen apomorphen, sehr verlingerten Maxillipedenenditen (M. 23). Bruce (1984) hat die Merkmale dieser
Familie analysiert und auch die Unterschiede zu den “Aegidae‘ erkannt.

Die Gattung Gnatholana Barnard, 1920, urspriinglich zu den “Cirolanidae“ gezihlt (Barnard 1920), hat
eine unbekannte Stellung im System. Die Mandibel entspricht der von Tridentella, die {ibrigen Extremititen
sind unbekannt.

Die Mundwerkzeuge der Corallanidae Hansen, 1890 haben eine besondere Entwicklung eingeschlagen:
An der ersten Maxille ist der duflerste Zahn sehr kriftig (M. 25) und wird bei den hoher entwickelten Arten zu
einem groflen Haken (M. 28 in Dendrogramm Abb. 93, s. Abb. 96). Der Endit des Maxillipeden fehlt (im
Gegensatz zu den Tridentellidae; M. 26), die zweite Maxille ist sehr reduziert (M. 27). Alle Arten haben nur
zwel Grundglieder an der ersten Antenne (M. 24). Die Arten der “Argathona-Gruppe” (Alcirona Hansen,
1890, Argathona Stebbing, 1905 (= Brotherus Budde-Lund, 1908? = Gurida Budde-Lund, 1908? Vgl. Monod
1975)) sind noch relativ urtiimlich, bei Lanocira Hansen, 1890 tritt bereits die hakenformige erste Maxille auf,
in der Corallana-Gruppe (Corallana Dana, 1853, Excorallana Stebbing, 1904, Tachaea Schioedte & Meinert,
1879) ist schliefllich der Basipodit des Maxillipeden sehr verlingert und schmal (M. 30).

Die verworrene Synonymie der Corallanidae wurde von Bruce et al. (1982) geklirt. Die allein fiir die
Gattung Excorallana errichtete Familie Excorallanidae Stebbing, 1904 wurde dabei zu Recht mit den
Corallanidae synonymisiert.

Fiir die verbleibenden Gattungen ist nicht geklirt, wie stufenweise die Entwicklung zu den Cymothoidae
fihrt. Daf} diese Gattungen einen gemeinsamen Ursprung haben, belegen die Merkmale 31-33 (Abb. 93). Die
Pereopoden (zunichst P 1-3) haben hakenformige Dactyli, der Palpus des Maxillipeden trigt gebogene
Hakendornen, die Mandibel hat den cymothoiden Umrif}, d.h. die pars incisiva ist keine breite Schneide mehr,
die pars molaris ist weitgehend zurickgebildet, zwischen beiden Teilen ist nur ein flacher, konvexer
Enditenrand erhalten. Die Cymothoidae Dana, 1852 wurzeln in den “Aegidae Dana, 1852, ein echtes
Schwestergruppenverhaltnis zwischen diesen Familien kann nicht existieren. Innerhalb der “Aegidae™ steht eine
der Gattungsgruppen den Cymothoidae besonders nahe (s.u.). Um einem phylogenetischen System naher zu
kommen, mufl die Familie “Aegidae” als nicht monophyletisch und ungiiltig erkannt werden. Eine Revision
der “Aegidae” ist erforderlich, es ist jedoch bereits jetzt moglich , eine Schwestergruppe zu den Cymothoidae
zu erkennen: Die Arten der Gruppe Rocinela mit den Gattungen Rocinela Leach, 1818 und Syscenus Harger,
1878 haben im Gegensatz zu den Gattungen der “Gruppe Aega” (Aega Leach, 1815, Alitropus Milne-Edwards,
1840, vielleicht auch Barybrotes Schioedte & Meinert, 1880 und Aegacilla Dana, 1854) einen Maxillipeden,
dessen Palpus kiirzer und schmaler als der Basipodit und nur zweigliedrig ist (M. 34), eine Synapomorphie der
Gruppe Rocinela und der Cymothoidae (Abb. 96). Es lassen sich auch weitere Indizien fiir eine nahe
Verwandtschaft finden: Sowohl bei Rocinela als auch bei den urtiimlichen Cymothoiden (z.B. Aegathoa Dana,
1853, Nerocila Leach, 1818) gibt es dieselbe Form des ersten Pereopoden: Die ventrale Greifkante des
Propodus ist konvex vorgewachsen und mit einer Reihe distad gebogener Dornen besetzt. Der Gruppe
Rocinela fehlen die Synapomorphien der Cymothoidae (M. 35 — 39 in Abb. 93). Rocinela ist wie Aega,
Cirolana oder Cymothoa eine kiinstliche Sammelgruppe, die weiterer Studien bedarf, die meisten Arten sind
nur bruchstiickhaft bekannt. Es ist daher derzeit nicht festzustellen, welche Merkmale als Autapomorphien der
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Gruppe Rocinela in Betracht kommen. Vor einer Neuordnung auf Familienniveau ist eine Revision der
“Aegidae” notwendig.

12.4 Die Familie Anuropidae und die Gattungen der “Cirolanidae”

Eine umfassende Merkmalsanalyse der Gattungen der “Cirolanidae” ist bisher noch nicht durchgefiihrt worden
(vgl. Bruce 1986), da das Gattungskonzept in dieser Familie noch nicht ausgereift ist und es an Nachbeschrei-
bungen fehlt. Dieser Mangel kann im folgenden oft dadurch umgangen werden, dafl in der Analyse nur die
Typusarten der Gattungen oder den Typusarten nahestehende Arten beriicksichtigt werden.

Es ist das Verdienst von Bruce, mit genaueren Gattungsdiagnosen die Sammelgattung Cirolana in kleinere,
besser charakterisierte Artgruppen gegliedert zu haben (Bruce 1979, 1981a, b, 1985, 1986). Mit Recht weist
Bruce (1986) die Aufspaltung der Familie in Unterfamilien zuriick, da hierfiir ein genauerer, derzeit noch
fehlender Vergleich der Gattungsmerkmale notwendig ist. Unterfamilien sind von Racovitza (1912) vorgeschla-
gen worden, als von den derzeit 47 giiltigen Gattungen nur 13 bekannt waren. Monod (1972) hat die
Zusammensetzung dieser Unterfamilien (Eurydicinae, Cirolaninae, Colopisthinae, Gnatholaninae, Hansenola-
ninae, Faucheriinae, Bathynominae) erginzt, jedoch weder die Merkmale der 7 Taxa diskutiert, noch
Differentialdiagnosen ausgearbeitet. Bruce (1986) verwendet diese Einteilung nicht, schligt dafiir in Botosane-
anu et al. (1986) eine Aufteilung in Gattungsgruppen vor, zu denen leider die Diagnosen nicht veroffentlicht
wurden. Folgende Gattungsgruppen teilte Bruce ein:

Unterfamilie Eurydicinae

Gruppe Eurydice: Eurydice

Gruppe Pseudaega: Annina, Eurylana, Excirolana, Pontogelos, Psendaega, Psendolana

Gruppe Colopisthus: Arubolana, Colopisthus, Metacirolana
Unterfamilie ohne Namen

Gruppe Conilera: Conilera, Conilorpheus, Natatolana, Orphelana,Politolana
Unterfamilie Cirolaninae

Gruppe Bathynomus: Bathynomus, Parabathynomus

Gruppe Cirolana: Anopsilana, Cirolana, Creaseriella, Hansenolana, Haptolana, Neocirolana, Saharolana

Gruppe Gnatholana: Gnatholana, Cartetolana

Gruppe Sphaeromides: Antrolana, Bahalana, Cirolanides, Mexilana, Oncilorpheuns, Speocirolana, Sphaero-

mides, Turcolana, Typhlocirolana

Gruppe Faucheria: Faucheria, Skotobaena, Sphaerolana
Incertae sedis: Ceratolana

Bruce (1986) macht auf zahlreiche, taxonomisch relevante Strukturen aufmerksam und zihlt drei
Artgruppen auf, die durch einige apomorphe und weitere, als plesiomorph zu wertende Merkmale charakteri-
siert sind. Wichtige Apomorphien sind die Reduktion der zweiten Dactylusklaue, Fortsitze an Ischium und
Merus der vorderen Pereopoden, die Verlingerung von Antennengrundgliedern, das Auftreten von “Schwimm-
borsten” an den hinteren Pereopoden, Reduktion der minnlichen Genitalpapillen, die apikale Verlagerung der
Insertionsstelle der appendix masculina. Merkmale der Frontallamina und des Clypeus sind ebenfalls
bedeutsam. Es variieren weiterhin die Form der Pleopoden, die Position der appendix masculina am
Endopoditen (basal, medial oder apikal inserierend), die Grofle der Rostralspitze. An den Pleopoden 3-5 sehr
vieler Arten gibt es einen eigentiimlichen, lateral am Sympoditen abgeschniirten Lobus (z.B. bei Psexdaega,
Pseudolana, Excirolana, Dolicholana, Booralana, etc.). Herkunft und Funktion dieser Anhinge sind nicht
bekannt. Es konnte sich um eine Neuerwerbung einiger Cirolaniden handeln, genauso wahrscheinlich aber um
eine Plesiomorphie, da auch bei den Phreatoicidea derartige Anhige existieren. Auf diese, bisher meist
vernachlissigte Strukturen mufl bei kiinftigen taxonomischen Arbeiten besonders geachtet werden. Details der
Dactylusspitzen, Seitenansichten des Clypeolabralkomplexes sollten zu den Artbeschreibungen gehéren,
ebenso Abbildungen der Pereopoden 2-4, die oft vergessen werden, sowie der Pleopoden 1-5 und der Maxillen.
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Ob de'r Epipodit der Maxillipeden vorhanden ist und welche Form er hat, ist fiir die meisten Arten unbekannt.
Derzeit muff jede Merkmalsanalyse auf Gattungsebene unvollstindig bleiben. Es soll trotzdem im folgenden ein

erstes Dendrogramm (Abb. 97) vorgestellt werden, um auf die Bedeutung der apomorphen Merkmale
hinweisen zu kénnen.
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Abb. 97. Anuropus und Gattungsgruppen der “Cirolanidae”.

1:

2:

8:
9:
10:
11:
12:

13:
14:

1. Antenne nur aus 2 Gliedern bestehend

[1. Antenne mit 3 Grundgliedern und vielgliedriger Geifiel]
Maxilliped ohne Endit, Palpus eingliedrig

[Maxilliped mit Endit, Palpus fiinfgliedrig]

: Uropoden ventrad verlagert, pleopodenahnlich geformt, Sympodit ohne mediocaudad gerichtetem Fortsatz (Fortsatz reduziert)[Ur-

opoden mit Pleotelson einen Schwanzficher bildend]
2. Maxille mit nur 2 Enditen [2. Maxille mit 3 Enditen]

: Medialer Endit der 1. Maxille mit nur 3 kriftigen mediad gerichteten, dornenartigen Borsten und 2 einfachen, schlanken Borsten

[medialer Endit mit 5 kriftigen Borsten]

(Clypeus mit dreieckigem, vorragendem Kiel) [Kiel fehlt]

Dorsaler Rand des Merus der Pereopoden 2 und 3 distad verlingert, spitz zulaufend [Merus nicht distad verlingert, dorsale Ecke
stumpf]

Uropodenrami breit, rechteckig, distal gestutzt [Rami oval, distal zugespitzt]

Lateraler Lobus am Sympoditen der Pleopoden basal eingeschniirt, als Sympoditenanhang ausgebildet [Lobus nicht eingeschniirt]
Pleopoden 1 und 2 mit sekundiren Kiemenfilamenten [Filamente fehlen]

Gigantismus [kein Riesenwuchs]

Dorsaler Rand des Merus des 1. Pereopoden distad verlingert, spitz zulaufend [dorsaler Rand des Merus nicht verlingert,
gerundet]

1. Antenne verkiirzt, mit (nur 6-11) verbreiterten Geiflelgliedern [1. Antenne nicht verkiirzt, vielgliedrig, Glieder lang zylindrisch]
Pereopoden 5-7 mit langen “Schwimmborsten” am Basipoditen [Basipodite nicht verbreitert, ohne marginale Reihen von
Fiederborsten)
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15: Sympodit von Pleopod 1 verlingert, linglich-rechteckig
[Sympodit breiter als lang]

16: (Augen reduziert) [Augen vorhanden]

17: Anpassungen an eine limnisch-hypogiische Lebensweise
[marine, epi-/ endobenthische Lebensweise]

18: Pereopoden 1-3 subchelat, Propodus des 1. Pereopoden vergrofiert, Pereopoden 2 + 3 schlanker als Pereopod 1
[Pereopoden 2 und 3 nicht subchelat]

19: Uropodensympodit verlingert [Sympodit nicht verlingert, kiirzer als Rami]

20: Pereopod 3 (sekundir) mit schlankem Propodus, Carpus rechteckig [Carpus trapezférmig oder dreieckig, Propodus breit-oval]

21:(3. Grundglied der 1. Antenne sehr lang und stumpf)

22:Endopodit des 1. Pleopoden vergrofiert, linger als Exopodit; Sympodit etwas verlingert [Rami etwa gleich grof}, Sympodit breiter als
lang]

23: (Einrollvermdgen) [kein Einrollvermdgen)|

24:(Besondere Anpassungen an das Einrollvermégen: Pleon verkiirzt, Uropodensympodit verbreitert, zur Hilfte unter dem Pleotelson
liegend) [Anpassungen fehlen)]

25: Uropodensympodit breit, nur 1 Ramus vorhanden [2 Rami vorhanden]

26: (Lamina frontalis kurz und breit) [lamina frontalis schmaler]

27:1. Antenne mit nur 2 Grundgliedern (Glieder 1 und 2 verwachsen) [1. Antenne mit 3 Grundgliedern]

28: (Anpassungen an limnische Lebensweise) [marine Lebensweise]

29:(Einrollvermdgen) [kein Einrollvermégen]

Die Gattung Anuropus Beddard, 1886 hat die fiir die “Cirolanidae” typische Korper- und Mandibelform,
das Pleon ist deutlich vom Thorax abgesetzt, 5 freie Pleomere sind vorhanden. Die systematische Stellung der
Gattung ist umstritten. Die bathypelagische Gattung weist mehrere besondere Strukturen auf, wie Reduktionen
(der Augen, der Gliederzahlen an der ersten Antenne, am Maxillipeden) und die ventrale Verlagerung der
Uropoden (M. 1-4 in Abb. 97), was Stebbing (1893) dazu veranlafit hat, die Familie Anuropidae fiir die
Gattung zu errichten. Diese Familie wird traditionell anerkannt, obwohl nur Hansen (1903) die Merkmale mit
denen der “Cirolanidae” genauer verglichen hat. Hansen meint, viele Ahnlichkeiten im Bau der Mundwerkzeu-
ge von Eurydice und Cirolana gesehen zu haben. Ahnlich sind zweifellos die kurzen, mediodistad nicht
verlingerten Uropodensympoditen und das lange, mit dem guten Schwimmvermdgen entwickelte Pleon.
Hansen schlieft daher nicht aus, daf} eine nahe Verwandtschaft dieser Gattungen einmal nachgewiesen werden
kann.

Die Familie Anuropidae kann nur beibehalten werden, wenn man eine frithe Abspaltung von den tibrigen
Cirolaniden wahrscheinlich machen kann. Diese Auffassung kann mit der Maxillenform begriindet werden. Bei
den “Cirolanidae“ hat der mediale Endit der zweiten Maxille stets drei mediad gerichtete, kriftige Dornen und
zwei zusitzliche, einfache Borsten (M. 5), welche gelegentlich so lang wie die Dornen werden (bei
hypogiischen Gattungen und bei Bathynomus, Hansenolana). Phoratopus, Protognathia und auch Anuropus
haben jedoch 4 bis 5 schlankere Dornen, der Endit ist nicht im distalen Abschnitt mediad geknickt, wie bei den
meisten “Cirolanidae*.

Die Familie “Cirolanidae‘ Harger, 1880 (Gruppe A in Abb. 97) kann also mit dem Maxillenmerkmal
(M.5) von den Anuropidae unterschieden werden. Innerhalb der Familie sind 3 grofle Gattungsgruppen zu
differenzieren, fiir deren Abgrenzung die von Bruce (1986) aufgefithrten Merkmale beriicksichtigt worden sind.
Durch den Vergleich weiterer, als wichtige Apomorphien erkannter Merkmale, ergeben sich jedoch gegeniiber
der Einteilung von Bruce mehrere Anderungen.

Die “Gattungsgruppe Eurydice” (Annina Budde-Lund, 1908, Atarbolana Bruce & Javed, 1987, Ceratolana
Bowman, 1977, Colopisthus Richardson, 1902, Eurydice Leach, 1815, Eurylana Jansen, 1986, Excirolana
Richardson, 1912, Metacirolana Nierstrasz, 1931, Pseudaega Thomson, 1883, Pseudolana Bruce, 1979,
Xylolana Kensley, 1987, evtl. auch Pontogelos Richardson, 1902) enthilt jene Cirolaniden, die nach Bruce
(1986) einen vorragenden Clypeuskiel besitzen (M. 6). Dieses Merkmal wird in der Literatur fast nie abgebildet
und kann daher derzeit ohne Tiermaterial nicht tiberpriift werden, was bedauerlich ist, da Bruce (pers.
Mitteilung) diesem Merkmal grofle Bedeutung beimifit. Die Gattungen haben alle einen miflig kriftigen ersten
Pereopoden mit kurzem Carpus und mit einem Merus, dessen distale, dorsale Ecke nicht oder nur geringfiigig
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distad verlingert ist. Die Pereopoden 2 und 3 sind meist schlanker als der 1. Pereopod, was dem Grundmuster
der Isopoda entspricht. Die Gattung Eurydice fillt durch den Uropodensympoditen auf, der keinen unter das
Pleotelson ragenden Fortsatz aufweist. Zudem ist das 1. Pleopodenpaar schlanker als gewohnlich. Bei Annina
ist das 1. Pereopodenpaar sekundir schlank und nicht subchelat. Es fillt schwer, in dieser grofien Gruppe
Verwandtschaftsbezieungen zu erkennen. Xylolana und Atarbolana weisen nur 4 Grundglieder an der 2.
Antenne auf, ein bei Isopoden seltenes Merkmal. Bei vielen Gattungen inseriert das minnliche Kopulationssti-
lett medial statt basal am Endopoditen des 2. Pleopoden; es gibt jedoch viele Uberginge zwischen diesen
Zustinden, auch bei anderen Gattungsgruppen der Familie. Oft ist auch eine ungewdhnlich grofie Rostralspitze
vorhanden. Es besteht die Tendenz zur Besiedlung des Eulitorals sandiger Kiisten (Eurydice, Excirolana) und
von Brackwasser und Mangroven (Annina, Ceratolana, Xylolana). Bei Excirolana ist Ovoviviparie beschreiben
worden, erweiterte Ovidukte dienen als Uteri (Klapov 1970). Ob diese auffillige Eigenart auch bei anderen
Gattungen vorkommt, ist nicht bekannt.

Bei einer grofleren Zahl von Gattungen (Gruppe B) ist eine distale Verlingerung der dorsalen Kante des
Merus der Pereopoden 2 und 3 vorhanden (M. 7). Dieser Fortsatz ist besonders in den Gruppen C und D meist
sehr lang, sichelf6érmig, mit Dornen besetzt, aber auch bei mehreren Arten der hypogiischen Cirolaniden
(Gruppe E) nachweisbar, insbesondere in der Gattung Bahalana. Er ist kiirzer, dabei einen langen, distalen
Dorn tragend bei Saharolana, Speocirolana, Sphaerolana, Skotobaena und bei Sphaeromides.

Gattungsgruppe C hat einen charakteristisch geformten Schwanzficher mit breiten, rechteckigen Uropo-
den (M. 8). Booralana Bruce, 1986 dhnelt in diesem Merkmal den Tiefseegattungen Bathynomus Milne-
Edwards, 1879 und Parabathynomus Barnard, 1924, die sich jedoch ansonsten von Booralana unterscheiden
und als Synapomorphien u.a. Riesenwuchs und sekundire Kiemen (M. 10, 11) aufweisen: Der Riesenwuchs
mag als Element der K-Strategie eine Anpassung an die Tiefsee sein, die Kiemen sind vielleicht eine Adaptation
an das Leben in Grabgingen. Vergroflerte Kiemen kommen auch bei Lironeca Arten vor (Cymothoidae). Das
erste Pereopodenpaar hat keinen sichelférmigen Merusfortsatz, die zweiten Pereopoden konnen jedoch wie bei
Natatolana aussehen (z.B. bei Bathynomus). Eine Besonderheit, die die Tiefseegattungen dieser Gruppe vereint,
ist die basale Einschniirung des kleinen zusitzlichen Lobus an den Pleopodensympoditen 3-5 (M. 9), dessen
Funktion unbekannt ist. Die Einordnung von Bathynomus im Dendrogramm verdeutlicht, dafl es sich bei
dieser Gattung um einen Cirolaniden handelt, der alle Merkmale dieser Familie trigt. Die Familie Bathynomi-
dae Wood, Mason & Alcock, 1891 kann nicht als giiltiges Taxon anerkannt weden.

Die Monophylie der Gruppe D (Conilera Leach, 1818, Dolicholana Bruce, 1986, Natatolana Bruce, 1981,
Oncilorphens Paul & Menzies, 1971, Orphelana Bruce, 1981, Politolana Bruce, 1981) ist durch folgende
Merkmale belegt: Dorsaler Rand des Merus des 1. Pereopoden distad verlingert, spitz zulaufend, mit Dornen
besetzt (M. 12), Antennula kurz, Geiflel mit wenigen (6 bis 11), verbreiterten Gliedern (M. 13), Pereopoden 5-7
mit langen Fiederborsten an der Basis (M.14; vgl. Abb. 89). Die Beschreibung von Oncilorpheus ist
unvollstindig (Paul & Menzies 1971), die Zuordnung erfolgt auf Grund der Angaben von Bruce (1986). Die
Gattung hat einen schlanken Thorax, lange Uropodensympoditen und ein schmales Pleotelson, das erste
Pleopodenpaar ist wie bei den Anthuridae operkulat, d.h. der Exopodit ist vergrofiert. Operkulate Pleopoden
kennzeichnen auch die Gattung Conilera, hier ist jedoch in Analogie zu Calyptolana (Gruppe H) der
Endopodit operkuliform. Die Fiederborsten der Pereopoden, die kurzen ersten Antennen und die operkulaten
Pleopoden sind wahrscheinlich Anpassungen an das Graben in Sand (vgl. Abschnitt 12.2.1). Der sichelférmige,
meist mit zusammengesetzten Dornen besetzte Merusfortsatz der ersten drei Pereopodenpaare verbessert die
Wirkungsfliche dieser Beine beim Graben. Die Arten der Gattungen Politolana und Conilera sind wie bei
Oncilorpheus schlank, der Uropodenendopodit hat wie auch bei Orphelana eine distale Einbuchtung, die sonst
innerhalb der Familie nur bei Excirolana und Conilorpheus ausgebildet ist.

In der Gruppe D haben die Gattungen Conilera und Orphelana (Gruppe Conilera) eine gemeinsame Form
des 1. Pleopoden: Hier ist der Sympodit nicht plesiomorph kurz und breiter als lang, sondern langlich-
rechteckig (M. 15).

Die dritte Gruppe (E) der Gruppe B enthilt ausschlieflich hypogiische Cirolaniden. Diese blinden,
limnischen Formen sind vor allem im perimediterranen Raum und im Bereich der Karibik einschliefilich
Mittelamerika und Texas verbreitet. Diese Gruppe wird in der vorliegenden Arbeit erstmalig als monophyleti-
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sche Finheit behandelt, bisher waren die meisten Gattungen mit unterschiedlichen marinen Verwandten in
Verbindung gebracht worden (vgl. Notenboom et al. 1986). Gruppe E enthidlt auch jetzt nicht alle
hypogiischen Cirolaniden, es fehlen die Gattungen Haitilana, Troglocirolana, Haptolana und Creaseriella
(Gruppe I). Bei manchen Arten ist, wie bereits erwihnt, der verlingerte Merus der Pereopoden 2 und 3 noch
vorhanden, der oft wohl im Zusammenhang mit der Verlingerung der Pereopoden und der Aufgabe des
Grabverhaltens reduziert ist. Die physiologischen und morphologischen Anpassungen (M. 16, 17) an die
limnische, hypogiische Lebensweise sind nicht die einzigen Apomorphien dieser Gruppe: Der erste Pereopod
ist im Vergleich mit den iibrigen Cirolaniden breiter und linger, kriftig subchelat, die Pereopoden 2 und 3 sind
wahrscheinlich zunichst dhnlich geformt (M. 18), werden jedoch sekundir schlank (M. 20). Die meisten
Gattungen haben als weiteres Indiz fiir Monophylie verlingerte Uropodensympoditen, die an die Anthuridae
erinnern (Merkmal 19 innerhalb der Gruppe E). Lediglich in der “Gruppe Bahalana®, fir die keine
Symapomorphie bekannt ist, sind die Uropoden urtiimlich geformt. Zu dieser Gruppe gehoren Arubolana
Botosaneanu & Stock, 1979, Bahalana Carpenter, 1981, Limicolana Bruce, 1986, und Saharolana Monod,
1930.

Innerhalb der Gruppe E lifit sich die nahe Verwandtschaft der Gattungen der Gruppe F (s. Abb. 97) mit
der allmihlichen Reduktion der Subchelen zunichst am dritten (M. 20), bei einigen Gattungen auch am zweiten
Pereopodenpaar, begriinden. Bei Antrolana Bowman, 1964 und Mexilana Bowman, 1975 ist das dritte
Grundglied der ersten Antenne verlingert (M. 21; Analogie zu Bahalana, Typhlocirolana buxtoni). In der
Gruppe Turcolana Argano & Pesce, 1980/ Typhlocirolana Racovitza, 1905 ist auch das zweite Pereopodenpaar
schlank, der Carpus ist verlingert, rechteckig. Als Synapomorphie kann der vergroferte Endopodit des 1.
Pleopodenpaares gelten (M. 22); Turcolana kann sich zudem, wie andere hypogiische Cirolaniden auch,
einrollen (M. 23).

Bei den tibrigen Gattungen der Gruppe E (Faucheria Dollfus & Viré, 1905, Skotobaena Ferrara & Monod,
1972, Speocirolana Bolivar & Pieltani, 1950, Sphaerolana Cole & Minckley, 1970, Sphaeromides Dolltus, 1897)
sind die Pereopoden 2 und 3 von shnlicher Form wie das erste, subchelate Pereopodenpaar. Von diesen
Gattungen bilden die der Gruppe G wahrscheinlich ein Monophylum: Vermutlich in Anpassung an das
Einrollvermdgen (M. 24) ist das Pleon verkiirzt, der Uropodensympodt ist breit und ragt zur Halfte unter das
Pleotelson, besonders bei Sphaerolana und Faucheria, wo als weitere Apomorphie ein Uropodenast reduziert
ist (M. 25).

Die verbleibenden Cirolaniden werden in der Gruppe H zusammengefafit. Merkmal 23 dieser Gruppe ist
die kurze und breite lamina frontalis, deren Variabilitit Bruce bei den Cirolaniden in mehreren taxonomischen
Veroffentlichungen studiert hat (s. Literaturverzeichnis). Diese Partie des Labralkomplexes ist allgemein bei
anderen Cirolaniden schmaler und linger. Die meisten Gattungen dieser Gruppe weisen eine weitere, einmalige
Synapomorphie auf: Die erste Antenne hat nur 2 Grundglieder, da die ersten beiden Glieder verwachsen sind
(M. 27). Die Gattung Cirolana Leach, 1818 ist trotz der Revisionen von Bruce noch polyphyletisch und wenig
untersucht. Bruce (in Botosaneanu et al. 1986) ordnet sie zu den Gattungen zu, die im Dendrogramm Abb. 97
der Gruppe H angehéren. Einige Arten von Cirolana tragen auch das Merkmal 27, d.h. die 1. Antenne hat nur
2 Grundglieder; die Typusart C. cranchii Leach, 1818 jedoch hat 3 Grundglieder.

Die “Gruppe Hansenolana™ (Calyptolana Bruce, 1985, Cartetolana Bruce, 1981, Hansenolana Stebbing,
1900, Neocirolana Hale, 1925) hat keine weiteren Gemeinsamkeiten. Die verbleibenden Gattungen leben im
Siilwasser, viele davon hypogiisch. Die wohl nicht monophyletische “Gruppe Anopsilana” besteht aus den
Garttungen Anopsilana Paulian & Delamare-Deboutteville, 1956, Troglocirolana Rioja, 1956 und Haitilana
Notenboom, 1981. Die Gattung Anopsilana ist revisionsbediirftig; sie enthilt Arten mit z.T. 2, z.T. aber auch
mit 3 Grundgliedern an der 1. Antenne. Bei der mexikanischen Stifiwasserart “Anopsilana‘ oaxaca Carvacho &
Haasmann, 1984, der ceylonesischen Stiflwasserart “Anopsilana“ willeyi Stebbing, 1904 sowie bei der blinden,
hypogiischen Art “Anopsilana crenata Bowman & Franz, 1982 ist der Pedunculus der Antennulae nur
zweigliedrig. Diese Arten gehdren zur Gruppe I, ebenso wie die von Bruce (1986) irrtiimlich mit Anopsilana
synonymisierten Gattungen Haitilana Notenboom, 1981 und Troglocirolana Rioja, 1956.

Creaseriella Rioja, 1953 und Haptolana Bowman, 1966 sind mdglicherweise Schwestergattungen; die
herausragendste Gemeinsamkeit ist das Einrollvermégen (M. 29).
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Alle unterirdischen Arten der Gruppe H sind wahrscheinlich niher miteinander verwandt, eine Revision
des Gattungskonzeptes ist in Verbindung mit einem sorgfiltigen Vergleich der Arten notwenig. Es handelt sich
hierbei um die zweite groffle Entwicklungslinie der Cirolaniden, die wahrscheinlich vom Brackwasser und
kiistennahen Sifiwasser aus in die unterirdischen Habitate des Festlandes fiihrt.

Einige Merkmale konnten in der obigen Analyse nicht immer beriicksichtigt werden, da sie mit graduellen
Variationen weit verstreut auftreten. Sie sollen zur Vervollstindigung aufgezdhlt werden: Oft ist der Sympodit
des ersten Pleopoden linger als bei den folgenden Pleopoden, zugleich ist meist der Endopodit fast rechteckig
und kleiner als der Exopodit (z.B. bei Politolana, Psendaega, Calyptolana, Antrolana). Das Kopulationsstilett
am Endopoditen des minnlichen zweiten Pleopoden inseriert oft nicht basal, sondern ist distad verlagert (z.B.
bei Eurydice, Ceratolana, Eurylana, Bathynomus, Arubolana, Cirolanides). Beide Rami der Pleopoden 3-4 sind
urspriinglich mit Schwimmborsten versehen (z.B. bei Metacirolana, Eurydice, Cirolana, Natatolana, Calyptola-
na), der Endopodit verliert meist diese Borsten und ist dann deutlich kiirzer als der Exopodit. Eine Einteilung
der Gattungen auf der Grundlage dieser Reduktion wurde von Monod (1930) ohne Erfolg versucht. Die
Pleomere sind urspriinglich alle gleichartig und nicht verwachsen, werden jedoch mehrfach in der Zahl
reduziert, verwachsen z.T. mit dem Pleotelson oder sind verkiirzt, insbesondere bei hypogiischen Arten.
Bowman (1975) hat Gattungen nach Pleonmerkmalen gruppiert, andere Merkmale jedoch nicht berticksichtigt;
Bruce (1986) hat diese Einteilung nicht tibernommen.

Sehr wahrscheinlich 138t sich das Dendrogramm bei zukiinftigen, detaillierteren Untersuchungen genauer
ausarbeiten. In der vorliegen Form weist es auf bisher unberiicksichtigte Apomorphien und auf unseren
lickenhaften Kenntnisstand hin.

12.5 Bemerkungen zur Familie Cymothoidae

Zweifellos sind die bekannten Unterschiede in den Lebenszyklen und den Anheftungsstellen am Wirt genetisch
fixiert und oft deutlich mit morphologischen Merkmalen korreliert (s. 12.2.4). Es miifite daher moglich sein, die
biologische und morphologische Evolution der Familie zu beschreiben, sowie eine Gliederung in monophyleti-
sche Unterfamilien oder Gattungsgruppen vorzunehmen. So schlidgt Bruce (1987) vor, die Familie Anilocridae
von Schiddte und Meinert (1881) als Unterfamilie der Cymothoidae anzuerkennen, da die dazugehérigen
Gattungen als auflen an den Fischflanken parasitierende Formen auch morphologiusche Gemeinsamkeiten
haben, z.B. eine charakteristische Anordnung der Qostegite. Die iibrigen Gattungen der Familie miifiten nach
Bruce (1987) revidiert werden, ehe weitere Unterfamilien unterschieden weden konnen. Seit Schioedte und
Meinert (1879-1884) gab es jedoch keine Revision der Familie. Die Gruppe ist taxonomisch problematisch, die
existierenden Gattungsdiagnosen sind meist unbefriedigend (Brusca 1981).

Ob die Siilwasserarten Siidamerikas mit denen Afrikas niher verwandt sind, ist nicht bekannt.
Ebensowenig ist nicht untersucht, ob die gleiche Lage von ostasiatischen Ichtyoxenus- und Ourozeunktes-Arten
sowie von siidamerikanischen Artystone- und Riggia-Arten in gallenartigen Bauchtaschen der Wirte eine
Konvergenz, wie von Brusca (1981) vermutet, oder eine Homologie darstellt, ob also diese Arten naher
miteinander verwandt sind.

Einen ersten Versuch, einige Gattungsgruppen in einem Dendrogramm zu verkniipfen, veroffentlichte
Brusca (1981), leider jedoch ohne eingehende Merkmalsanalyse.

12.6 Bemerkungen zur Evolution der Cymothoida

Vergleicht man das Dendrogramm (Abb. 97) mit unseren Kenntnissen der Biologie der Cymothoida (s. 12.2),
wird deutlich, dafl es in dieser Gruppe eine Evolution der Lebensweisen gibt, die mit dem durch die Analyse
morphologischer Strukturen gewonnenen (noch unvollkommenen) System zur Deckung kommt. Es entstehen
zweimal konvergent aus einem gemeinsamen, riuberischen letzten Vorfahren sehr spezialisierte Fischparasiten,
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die Cymothoidae und die Gnathiidae. Von Phoratopus, der urtiimlichsten Gattung der Unterordnung, ist die
Ernihrungsweise leider nicht bekannt. Die Mandibeln haben jedoch nicht die fiir omnivore Arten typische
breite Mahlflache der pars molaris.

Es ist anzunehmen, daff die urtiimlichen Ahnen der Cymothoida benthisch lebten, gut schwimmen
konnten und daher den Schwanzficher nicht reduzierten, und sich von kleinen Invertebraten oder Aas
ernihrten, vielleicht auch bereits kranke oder tote Fische als Nahrungsquelle bevorzugten. Kleinere Beute jagen
nur wenige der rezenten “Cirolanidae® (Eurydice, hypogiische Arten), die meisten Cymothoida haben eine
besondere Affinitit zu Fischen. So saugen sowohl die Gnathiidae als auch die “Aegidae” und Cymothoidae
Korpersifte der Fische, die riuberischen “Cirolanidae” bevorzugen meist das Fleisch in Netzen und Reusen
gefangener, kranker oder toter Fische. Die Protognathiidae sind ebenso wie die Corallanidae morphologisch,
vielleicht auch biologisch Ubergangsformen zwischen den riuberischen und den parasitischen Cymothoida.
Morphologische Anpassungen der Parasiten sind die Anheftungsvorrichtungen, d.h. die Klauen an den
Pereopoden, die bei den Gnathiidae vor allem am ersten Pereopodenpaar, den “Pylopoden”, bei den “Aegidae”
an den Pereopoden 1-3, bei den Cymothoidae an den Pereopoden 1-7 entstehen, und die stechenden
Mundwerkzeuge, die bei den Gnathiidae noch spitzer sind als bei den anderen Familien. Die Cymothoidae
besitzen noch einen relativ breiten, nicht stilettférmigen Mandibelenditen. In analoger Weise sind bei den
Fischparasiten ebenso wie bei den stechend-saugenden Paranthuridae und den Gnathiidae die zweiten Maxillen
atrophiert oder reduziert, die ersten Maxillen zu schlanken Stechwerkzeugen entwickelt. Bei den Cymothoidae
endet allerdings die erste Maxille noch mit mehreren kurzen Zihnchen.

Zum Verhaken des Mundkegels in der Fischhaut sind zwei verschiedene Wege beschritten worden: Bei den
Gnathiidae werden der ganze Korper und der Mundkegel nur durch das erste Pereopodenpaar an den Wirt
geprefit. Bei der Praniza ist diese Extremitdt verkiirzt und frontad verlagert, so dafl die Klauen neben dem
Stechkegel der Mundwerkzeuge liegen. Bei den sehr viel grofleren und schwereren ““Aegidae” und Cymotho-
idae wird der Korper mit den Klauen der Laufbeine gehalten, zusitzlich werden die Palpi der Maxillipeden mit
ihren kriftigen Dornen in die Fischhaut gestemmt.

Der Bau des Verdauungstraktes der Fischparasiten weist ebenfalls Analogien auf. Der Darmabschnitt
zwischen Magenausgang und Sphinkter ist sehr dehnbar und dient als Speicher fiir die aufgenommene
Nahrung, die lange Zeit als Vorrat dient, wihrend die Mitteldarmdriisen verdauen und resorbieren. Dieser
Darmabschnitt hat bei den “Cirolanidae”, die man als opportunistische Riuber und Aasfresser ansehen mufi,
bereits eine dhnliche Funktion, die Tiere konnen bei einer sich bietenden Gelegenheit den Darm in kurzer Zeit
mit Fleisch fiillen, um dann wahrscheinlich lange von diesem Vorrat zu leben.

Das Verhiltnis der Cymothoidae zu den sog. Epicaridea (=Bopyridae) wird in den folgenden Abschnitten
untersucht.

12.7 Die Bopyridae

Die Epicaridea Latreille, 1831 werden im folgenden als Familie Bopyridae Rafinesque, 1815 in die
Unterordnung Cymothoida eingegliedert. Diese Entscheidung hat zur Folge, dafl alle bisher als Familien
geltende Taxa der Epicaridea als Unterfamilien aufgefiihrt werden und Unterfamilien den Rang von Tribus
erhalten. Auf diese Weise wird das enkaptische System der (hypothetischen) Evolution dieser Gruppe
angepafit. Die Begriindungen fiir diese systematische Gliederung werden im Abschnitt 12.8 erliutert, nachdem
zunichst die Lebensweisen und morphologischen Variationen dieser Familie vorgestellt worden sind.

12.7.1 Merkmale der Bopyridae

Ernihrungsweise obligat parasitisch. Lebenszyklus mit protandrischem Hermaphroditismus, Zwergminnchen,
drei Larvenstadien (Epicaridium, Microniscium, Cryptoniscium, s.u.) und einem Wirtswechsel. Korper der
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adulten Weibchen urspriinglich linglich oval, dorsal leicht konvex, etwas breiter als bei den “Cirolanidae”, mit
7 freien Pereomeren und 5 freien Pleomeren. Pleotelson kurz, Telsonabschnitt reduziert, Anus terminal.
Antennen sehr kurz, Geiflel weniggliedrig. Mundwerkzeuge einen Stechkegel bildend. Mandibeln stilettformig,
ohne Palpus; pars molaris, lacinia mobilis und Borstenreihe fehlend (Abb. 103). Erste Maxille fehlend. Zweite
Maxille zu Tuberkel reduziert, interne Apodeme jedoch noch vorhanden (Bonnier 1900). Maxilliped
urspriinglich mit-breitem, blattférmigem Basipoditen und sehr kurzem, zweigliedrigem Palpus (Abb. 103).
Beim Minnchen Mundwerkzeuge dhnlich wie beim Weibchen, Maxilliped jedoch sehr reduziert, maximal aus 2
kurzen Gliedern bestehend (Abb. 103). Pereopoden 1 — 7 propodosubchelat, im Vergleich zu anderen Isopoden
relativ kurz. Pleopoden alle gleichartig, bei den Larven mit marginalen Schwimmborsten. Uropoden
griffelformig, subterminal inserierend, keinen Schwanzficher bildend. Pleotelson ventral nicht konkav,
Pleopoden nicht in Atemkammer geschiitzt. Minnchen ohne appendix masculina. Minnliche Genitalpapillen,
soweit bekannt, ventral am caudalen Rand des siebten Pereomers gelegen.

Von den oben aufgezihlten Merkmalen sind alle bis auf die der Korperform und der Pleopoden
Apomorphien, wenn man die Familie mit nicht parasitierenden Isopoden vergleicht.

Alle Bopyridae sind in ihrer Anlage protandrische Hermaphroditen, die an Crustaceen parasitieren, die
Minnchen sind stets im Vergleich zu den Weibchen verzwergt. Bei den bisher als “Bopyroidea” zusammenge-
fafiten Gruppen (s. 12.7.4) wird die minnliche Phase iibergangen, wenn Erstank6mmlinge sich auf dem Wirt
direkt in Weibchen verwandeln (vgl. Hiraiwa 1936, Beck 1980). Die weite Verbreitung der Protandrie und das
gelegentliche Vorkommen der Geschlechtsumwandlung bei den “Bopyroidea” bei ansonsten gleichen Larven-
formen aller Bopyridae und der verzwergten Form aller Minnchen sprechen jedoch dafiir, dafl der
Hermaphroditismus eine bereits bei der Stammform der Bopyridae vorhandene Eigenart war.

Die Unterfamilien dieser Familie unterscheiden sich nicht nur morphologisch, sondern auch im Ablauf der
Lebenszyklen und der Wirtswahl. Die meisten Bopyridae sind wie ihre Wirte marin, es gibt aber auch einige
Siflwasserarten (s. Mackin & Hubricht 1938).

Die Bopyridae haben von allen Isopden die absonderlichsten Gestalten, sehr abgeleitete Arten haben nur
noch Wurmform oder bilden einen angeschwollenen Sack (Abb. 100). Die Anatomie variiert sehr, Ovarien,
Darm und Mitteldarmdriisen konnen Aussackungen haben, die Organisation ist jedoch in den Grundziigen wie
bei anderen Isopoden. Der Magen ist zu einer bisher kaum untersuchten Saugpumpe umgebildet, die zu einem
Teil aus einem muskuldsen, auf der Innenseite papilldsen Hohlorgan besteht. Interessant sind Meldungen von
der Prisenz von Rektalvesikeln, die an den symbiontentragenden Darmabschnitt der Gnathiidae erinnert (s.
Juilfs & Wigele 1987). Derartige Vesikel sind von Larven der Hemioniscinen bekannt (Buchholz 1866,
Caullery & Mesnil 1901). Es handelt sich um einen erweiterten Rektalabschnitt, der sich caudal an den
Sphinkter anschlieffit und mit einer zahflussigen Substanz gefullt ist. Fraisse (1878a) beschreibt ein dhnliches
Gebilde aus Cryptonisciden, dessen Inhalt einen charakteristischen, unangenehmen Geruch haben soll
Kossmann (1884) fand ebenfalls eine derartige “Endblase”.

Die Bopyrinae haben noch eine an freilebende Isopoden erinnernde Kérperform. Die Tiere sitzen meist
auflen am Korper oder unter dem Carapax der Wirte. Stebbing (1893) berichtet, daff diese Stadien wohl wegen
ihrer abgeflachten Form und Asymmetrie von franzdsischen Fischern fiir junge Plattfische gehalten wurde.

12.7.2 Larvenstadien

Die Larven der Bopyridae wurden zunichst fiir adulte Tiere gehalten und erhielten Gattungsnamen. Das
Cryptoniscium darf nicht mit der Gattung Cryptoniscus Miiller, 1871 verwechselt werden, fiir die eine eigene
Familie (Cryptoniscidae Kossmann, 1884, identisch mit den Liriopsinae Bonnier, 1900) errichtet wurde.
Ebenso wurde das Microniscium als Gattung Microniscus Miiller, 1871 in die auf Copepoden parasitierende
Familie Microniscidae Giard & Bonnier, 1887 eingeordnet. Caullery (1907) erkannte durch Experimente mit
dem Entonisciden Portunion kossmani (Giard & Bonnier, 1886), daf} das Microniscium ein auf Calaniden
parasitierendes Larvenstadium ist. Bereits Sars (1897) wies die Microniscidae zuriick, da er annahm, dafl
Microniscus nur eine Larve ist und die Copepoden nur als Zwischenwirte fungieren. Bonnier (1900) nahm Sars
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Vorstellungen nicht an, spitere Autoren konnten jedoch wiederholt die Metamophose vom Microniscium zum
Cryptoniscium beobachten (s.u.). Die Gattung Cryptoniscus wird heute zu den Liriopsinae Bonnier, 1900
gezahlt (s. Altes 1981) und der Gattungsname meist als jingeres Synonym von Liriopsis Schultze, 1859
eingestuft (vgl. Bonnier 1900). Miiller (1871) hielt die adulte Form wihrend seiner Untersuchungen zunichst
fir einen Rhizocephalen, bis er entdeckte, daff es sich um einen Bopyriden (Epicariden) handelte.

Das Stadium, welches sich aus dem Ei entwickelt, wird als Epicaridium bezeichnet. Es hat einen
breit-ovalen Umrif§ mit gewolbter Dorsalseite, Augen sind meist vorhanden, dazu zwei Antennenpaare, 6 Paar
subchelate Pereopoden, 5 Paar Pleopoden und die Uropoden. Die Mundwerkzeuge sind fast alle reduziert, der
Stechkegel besteht aus stilettformigen Mandibeln, die zwischen Labrum und Hypopharynx eingebettet sind.
Auffillig ist der hiufig vorhandene Analtubus, ein am Pleon hingender Schlauch (Abb. 100 A: TA). Das
Epicaridium schwimmt mit den lang beborsteten Pleopoden und reagiert allgemein positiv phototaktisch. Diese
Stadien heften sich mit den Subchelae der Pereopoden an den Zwischenwirten, der, soweit bekannt, stets ein
Copepode ist. Das folgende Larvenstadium, in der vorliegenden Arbeit Microniscium genannt, um es von der
“Gattung” Microniscus Miiller, 1870 zu unterscheiden, entsteht nach einer Hiutung direkt aus dem
Epicaridium. Diese Hiutung ist, wie bei der letzten marsupialen Hiutung der fast fertigen Mancas anderer
Isopoden, nicht zweiphasig, die Kutikula wird in einem Stiick abgestreift (Anderson & Dale 1981), ein Indiz
dafiir, daf§ bei den Bopyridae die Jungtiere in einem fritheren Stadium als bei anderen Isopoden das Marsupium
verlassen. Das Microniscium hat eine weichere Kutikula, undeutlich gegliederte Extremititen und keinerlei
Schwimmborsten, eine 6konomische Anpassung an die Sessilitit dieser Lebensphase. Durch Nahrungsaufnah-
me dehnen sich die Tiere aus; bei Probopyrus pandalicola (Packard, 1879) konnte eine Lingenzunahme von 0,40
auf 0,54 mm gemessen werden (Anderson & Dale 1981), wobei keine Wachstumshiutung durchgefihrt wird.
Das Cryptoniscium, zu unterscheiden von der “Gattung” Cryptoniscus Miiller, 1870, entsteht nach einer
Hiutung aus dem Microniscium. Die Kutikula dieser pelagischen Larve ist wieder verfestigt, kriftige Antennen
mit oft verbreiterten Grundgliedern, Coxalplatten und subchelate Pereopoden sind vorhanden, die Pleopoden
sind gut entwickelt und tragen wieder wie die Uropoden Schwimmborsten. Das siebte Pereopodenpaar ist bei
dem Cryptoniscium bereits vorhanden. Der Analtubus fehlt. Diese Larve schwimmt aktiv und offenbar
ausdauernd auf der Suche nach dem Endwirten oder nach einem Geschlechtspartner.

Das Cryptoniscium sieht bei allen Bopyridae sehr dhnlich aus (Anderson & Dale 1981). Es ist das letzte
frei schwimmende Stadium, es trigt bei den frither als “Cryptoniscoidea” zusammengefafiten Taxa bereits
heranreifende minnliche Gonaden (Caullery & Mesnil 1901), wihrend bei den “Bopyroidea” das Geschlecht
noch nicht festgelegt ist. Bei den Bopyrinae wird aus dem Cryptoniscium nach dem Festsetzen auf dem
Endwirt ein unreifes Bopyridium, welches die Schwimmborsten der Larve verloren hat, aber erst im Laufe des
weiteren Wachstums alle Merkmale des Adultus ausbildet und sich in ein Weibchen oder ein kleines Minnchen
verwandelt (s. Veillet 1945).

12.7.3 Lebensweisen

12.7.3.1 Lebenszyklen der Bopyrinae

Die Bopyrinae parasitieren an Decapoden und sind die bekanntesten Bopyridae. Die Geschlechtsbestimmung
erfolgt auf phinotypischem Weg. Die traditionell unterschiedenen Tribus (vormals Unterfamilien) der
Bopyrinae bevorzugen verschiedene Anheftungsstellen am Wirt (Beck 1980). In der Kiemenhéhle von Garnelen
leben vor allem die Argeiini, Bopyrini und Pseudionini, wihrend die Hemiarthrini das Pleon der Wirte
befallen. Die Larve der Hemiarthrini sucht allerdings zunichst auch die Carapaxhdhle auf, der Parasit verlagert
seinen Standort erst im Stadium des heranwachsenden Weibchens (Pike 1960). Die Carapaxhéhle bietet den
Vorteil des mechanischen Schutzes, sie wird zudem stets mit Frischwasser durchspiilt. Reife Bopyrinen werden
in Anpassung an die Gestalt des Kiemenraumes des Wirtes asymmetrisch, die Richtung der Kriimmung hingt
davon ab, auf welcher Seite des Wirtes der Parasit heranwichst.
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Abb. 98 illustriert den Entwicklungsgang eines Bopyrinen. Aus dem Ei schliipft das Epicaridium, welches
aktiv den ersten Wirt, einen Calaniden, sucht. Auf dem Copepoden ernihren sich diese ersten Stadien, hiuten
sich zu dem Microniscium und schliefllich zum Cryptoniscium, welches den Wirt verlifit und sich einige Tage
im freien Wasser auf der Suche nach dem Endwirt aufhilt (s. Reverberi & Pitotti 1942, Bourdon 1968,
Anderson & Dale 1981). Aus dem Cryptoniscium entsteht das sessile Jungtier, welches bei Anwesenheit eines
Weibchens minnliche Gonaden, jedoch keine Kopulationsorgane entwickelt (Hiraiwa 1936). Die verzwergten
Minnchen halten sich ventral am Pleon des Weibchens auf und geben das Sperma direkt ins Marsupium ab, ein
receptaculum seminis fehlt bei den Weibchen. Im Marsupium selbst halten sich die Minnchen nicht auf. Ist
kein Weibchen vorhanden, wichst das Cryptoniscium zu einem Weibchen heran. Die Ernihrung erfolgt dabei

M;J/niscium /\\
(o

Cryptoniscium

Abb. 98. Lebenszyklus von Tone thoracica (Montagu, 1808)(Bopyrinae), parasitisch auf Acartia (1. Wirt) und Callianassa (2. Wirt),
geschlechtsreifen Stadien in Ventralansicht gezeichnet. Das reife Mannchen hilt sich am Pleon des Weibchens auf. Nach Angaben von
Reverberi & Pitotti (1942), Zeichnungen nach Bonnier (1900) und Reverberi & Pitotti (1942).
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durch wiederholtes Anstechen des Wirtes, dessen Korperfliissigkeiten eingesogen werden. Nach Walker (1977)
nimmt das Weibchen von Probopyrus pandalicola (Packard, 1879) 7 bis 9 ul Himolymphe pro Tag auf. Die
Weibchen bilden umfangreiche Marsupien aus und produzieren eine sehr hohe Zahl von Eiern. Beck (1980)
zihlte bei Probopyrus pandalicola (Packard, 1879) je Brut 350 bis 11.850 Eier.

In diesem Zyklus tritt meist keine Geschlechtsumwandlung auf, da die Cryptoniscien sich direkt zu einem
der beiden Geschlechter entwickeln konnen. Bei Epipenaeon japonica Thielemann, 1910 soll vielleicht nicht
eine phinotypische sondern sogar eine genotypische Geschlechtsbestimmmung vorhanden sein (Hiraiwa 1936).

Bei der gut untersuchten Art Jone thoracica (Montagu, 1808), ein Parasit von Callianassa laticanda (Otto),
dient Acartia clausi Giesbrecht als Zwischenwirt. Das Cryptoniscium kann 2 alternative Entwicklungswege
einschlagen. Findet es nach Aufsuchen der Wohnbauten von Callianassa einen nicht infizierten Wirt, setzt es
sich auf dem Pleon fest und verwandelt sich in ein Bopyridium. Von dort aus verlagert es den Standort auf die
Kiemen, wo das Tier zum Weibchen heranreift. Ist auf dem Wirt bereits ein weiblicher Parasit vorhanden, wird
das Cryptoniscium, moglicherweise durch Pheromone angelockt, direkt in die Carapaxhohle des Maulwurf-
krebses gefiihrt, wo es sich in ein Minnchen verwandelt und ein Leben lang am Pleon des Weibchens verbleibt
(Reverberi & Pitotti 1942). Stirbt das Minnchen ab, wird sein Platz von einem nachfolgenden Cryptoniscium
oder einem fortgeschrittenerem minnlichen Entwicklungsstadium eingenommen. Stirbt dagegen das Weibchen
ab, kann sich das Minnchen in ein Weibchen verwandeln, was von Reverberi & Pitotti (1942) und Reverberi
(1947) experimentell iiberpriift wurde, und neue Cryptonisciden anziehen, von denen eines zum Minnchen
wird. Hiermit ist also auch bei den Bopyrinae der protandrische Hermaphroditismus nachweisbar. Die
Protandrie wird lediglich unterdriickt, wenn ein Cryptoniscium auf einen nicht infizierten Wirt oder auf ein
Weibchen trifft, die Veranlagung zum Hermaphroditismus ist jedoch nicht verlorengegangen.

Von den Weibchen wird nur die Anwesenheit eines einzigen Minnchens geduldet. Ist der Maulwurfkrebs
sehr stark infiziert (es wurden bis zu 40 Parasiten auf einem Individuum gefunden), kommt es vor, daf} sich die
Bopyridien und andere unreife Stadien abldsen, um ohne weitere Entwicklung abzusterben (Reverberi & Pitotti
1942, Bourdon 1968). Die aus dem Marsupium schliipfenden Epicaridien verlassen den Bau des Callianassiden
und schwimmen positiv phototaktisch zur Wasseroberfliche. Im Experiment fallen sie sofort liber Acartia
clausi her, ein Calanide, der im mediterranen Litoral auch dicht iber dem Meeresboden vorkommt (Reverberi
& Pitotti 1942).

Von Plenrocrypta galatheae Hesse, 1865 ist bekannt, daff unreife Stadien auch in der Leibeshohle der Wirte
(Galatheiden) auftreten konnen (Pike 1953, Bourdon 1968). Die Bedeutung dieser endoparasitischen Lebens-
phase ist nicht bekannt.

Bourdon (1968) stellte tabellarisch die Wirte europiischer Bopyrinen zusammen. Nicht alle Bopyrinen sind
nur auf 1 Wirtsart spezialisiert, sie treten dann jedoch auf Arten der gleichen Gattung oder bei nah verwandten
Gattungen auf. Eine Decapodenart kann zugleich der Wirt mehrer Bopyrinenarten sein. Die meisten Wirte
(93%) gehoren zu den Natantia und Anomura.

Bopyrinen konnen zusammen mit Rhizocephalen am gleichen Wirtsindividuum auftreten. Miiller (1871)
beschreibt, daf} Bopyrus resupinatus Miller, 1871 die wurzelartigen Auslaufer von Sacculina ansticht und
aussaugt, so daf} die Sacculina externa abstirbt, das Geflecht des Rhizocephalen im Inneren des Decapoden (ein
Paguride) jedoch weiter wuchern kann. Zusammen mit Sacculina kommt ein weiterer Bopyride vor
(“Cryptoniscus™), der die Sacculina externa verdringt und an der Anheftungsstelle des Rhizocephalen selbst das
Wurzelgeflecht des konkurrierenden Parasiten fiir die eigene Ernahrung nutzt (Miiller 1871). Diese Formen, die
einen riisself6rmigen Vorderkorper besitzen, gehdren zu den Liriopsinae (s.u.).

Es kommt auch zwischen verschiedenen Arten von Bopyrinen zu Hyperparasitismus und Konkurrenz.
Caroli (1946) berichtet, dafl die auf Upogebia littoralis (Callianassidae) lebende Gyge branchialis Cornalia &
Panceri, 1857 so lange als Wirt fiir das Bopyridium von Pseudione euxinica Popov, 1929 dient, bis G.
branchialis abstirbt und der Hyperparasit sich direkt an der Upogebia anheften kann.
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12.7.3.2 Der Lebenszyklus der Entoniscinae

Entonisciden sind Entoparasiten von Decapoden. Miiller (1871) fand sie beispielsweise nach systematischer
Suche in Arten der Gattungen Porcellana, Achaens und Xantho. Infizierte weibliche Krabben sind daran
erkennbar, daf} sie zur Fortpflanzungszeit keine Eier haben. Die adulten, weiblichen Entonisciden sind
wurmfdrmige, z.T. gelappte Organismen ohne Extremititen (s. Fraisse 1878b, Atkins 1933).

Eine beispielhafte Studie fithrte Atkins (1933) an Pinnotherion vermiforme Giard & Bonnier, 1889 durch
(s. Abb. 99). Der Wirt, Pinnotheres pisum (L.), lebt als Entdk in verschiedenen Bivalvia. Das Crpytoniscium ist
meist in der Leibeshohle des Wirtes zu finden, wo es zum Minnchen heranreift. Der Erstankdmmling macht

Cryptoniscium

Abb. 99. Der Lebenszyklus von Pinnotherion vermiforme Giard & Bonnier (Entoniscinae), rekonstruiert nach Angaben und
Abbildungen von Atkins (1933). Adulte Stadien parasitisch in Pinnotheres pisum (L.).

Unten: Schematischer Querschnitt durch ein in einer Galle lebendes Weibchen von Portunion; kleine Pfeile geben die Richtung der
Wasserzirkulation an (n. Bonnier 1900). M: Marsupium; Plp: Pleopoden; Wirtsgewebe gerastert.
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eine Metamorphose zum Weibchen durch, wihrend alle folgenden Cryptoniscien sich zu Minnchen
entwickeln. Das zukiinftige Weibchen dringt nicht wie die spiter eintreffenden Larven durch das Integument in
die Leibeshohle der Krabbe ein, sondern heftet sich auflen im Kiemenraum fest und wichst in einer von
Wirtskutikula umgebenen, in die Krabbe eingestiilpte Galle heran. Der Vorgang der Gallenbildung ist noch
nicht untersucht worden, méglicherweise sitzt das erste Cryptoniscium wie bei Portunion (s.u.) doch unter der
Kutikula des Branchialraumes. Die Anatomie des wurmformigen Weibchens wird von Atkins (1933)
beschrieben. Die meisten Mundwerkzeuge fehlen (Maxillen, Maxillipeden), weshalb Fraisse (1878b) annahm,
dafl die Entonisciden sich parenteral ernihren. Atkins (1933) fand jedoch Mundoffnung, Oesophagus und den
Pumpmagen oder “Cephalogaster”, der fiir die Bopyridae kennzeichnend ist, welcher zweifellos dem
Einsaugen von Haemolymphe dient. Kossmann (1881a, 1882) vermutet, daff die Entonisciden mit ihren
rudimentiren Mandibeln die umhiillende Kutikula der Galle durchbohren, um Nahrung aufzunehmen. Die
Verletzung soll durch Koagulation der Haemolymphe schnell wieder verstopfen, wenn der Parasit sich
zuriickzieht. Eier sollen vom reifen Weibchen kontinuierlich produziert werden, ein fiir Bopyriden einmaliges
Verhalten. Eines der Miannchen dringt aus der Leibeshohle der Krabbe in die Galle zum Weibchen vor, sein
Sperma wird tber eine Rinne am Korper des Weibchens direkt in das Marsupium geleitet, Kopulationsorgane
fehlen. Obwohl von Atkins nicht beobachtet, ist zu vermuten, daf die schliipfenden Epicaridien iiber die
Verbindung der Galle zum Kiemenraum des Wirtes entlassen werden. Das weitere Schicksal der Larven ist
unbekannt.

Die Larvalentwicklung konnte von Veillet (1945) bei Portunion maenadis Giard, 1886, einem Parasiten von
Carcinus maenas (L.), beobachtet werden. Das 0,2 mm lange, positiv phototaktisch reagierende Epicaridium
schwimmt aktiv auf der Suche nach einem Wirten (Arten der Gattungen Acartia, Centropages oder
Paracalanus), wobei es nicht wiahlerisch ist und meist die hiufigste Copepodenart als Wirt annimmt. Die
Larven halten sich an den Borsten der Furca oder der Antennen fest, klettern auf den Korper des Copepoden
und saugen Haemolymphe. Uber die Microniscium-Phase verwandeln sich die Tiere nach 2 Hiutungen in ein
0,45 mm langes Cryptoniscium, welches ein siebtes Pereopodenpaar besitzt. Dieses Stadium schwimmt zu
einem Carcinus und dringt, meist im Bereich der Kiemenhohle, aber auch an anderen Korperregionen, in die
Krabbe ein, um sich zwischen Kutikula und Epidermis zu schieben, wenn es sich um eine Erstinfektion
handelt, oder um in der Leibeshohle zu treiben. Der Erstankdmmling wird in ein “Kokkon” gehiillt, welches
als Abwehrreaktion der Krabbe entsteht. Vielleicht scheidet die Hypodermis des Wirtes eine diinne, neue
Kutikula ab, Veillet (1945) jedoch vermutet, dafl “Lymphozyten” den Parasiten umgeben. Da diese
Cryptoniscien sich vor allem an jungen, etwa einjihrigen Krabben ansiedeln, ist es sehr wahrscheinlich, daff der
Parasit nicht durch Hiutungen des Wirtes abgestreift wird. In der Galle wichst das Weibchen bis auf 4 cm
Linge heran (Abb. 99). Minnchen entstehen nur, wenn ein Cryptoniscium auf Weibchen der gleichen Art trifft
und sich in dessen Nihe hiutet. Die Minnchen werden 1 bis 3 mm lang, sie verlieren das siebte
Pereopodenpaar. Es konnen bis zu 30 Minnchen an einem Weibchen vorkommen. Protandrie konnte nicht
nachgewiesen werden, die Geschlechtsbestimmung ist wie bei den Bopyrinen phinotypisch. Die Galle schwebt
angeblich zeitweilig ohne Befestigung im dorsalen Himocolraum der Krabbe ,das reife Weibchen soll jedoch
durch Pressen des Abdomens an die Hypodermis der Carapaxhohle im Integument der Krabbe eine Offnung
erzeugen, durch die Wasser zur Ventilation der Parasitenembryonen in die Brutkammer geleitet werden kann
(s. Abb. 99). Die Offnung wird auch zum Entlassen der Larven benétigt.

Portunion hemmt die Gonadenreifung des Wirtes, der Entoniscide kann auch auf die Entwicklung einer
gleichzeitig vorhandenen Sacculina einen verzégernden Einflufl haben.

Nach Kuris et al. (1980) kann ein Decapode auch Abwehrmechanismen gegen die Infektion entwickeln:
Bei befallenen Exemplaren von Hemigrapsus oregonensis war das plotzliche Absterben von Portunion conformis
Muscatine, 1956 festzustellen. Der Abwehrmechanismus ist nicht bekannt. Abgestorbene Parasiten werden
vom Wirtsgewebe eingekapselt.
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12.7.3.3 Die ‘Cryptoniscoidea’

Die “Cryptoniscoidea”entsprechen der Unterfamiliengruppe C im Dendrogramm Abb. 102. Mit der Einfih-
rung des neuen Systems kann diese Gruppe nicht mehr den Rang einer Uberfamilie behalten. Die Arten haben
wie die der “Bopyroidea” einen Lebenszyklus mit 2 Wirten und den 3 bekannten Larvenstadien, die
Geschlechtsbestimmung erfolgt jedoch nicht phinotypisch, die Tiere sind protandrische Hermaphroditen. Das
Cryptoniscium reift stets zu einem larvalen Zwergminnchen heran, befruchtet zunichst ein oder mehrere
Weibchen, welche oft in den Brutraumen der Wirte leben, und sucht dann ein nicht infiziertes Wirtstier, wo es
sich in ein Weibchen verwandelt (Nielsen & Stromberg 1973). Von den tibrigen Bopyridae unterscheidet sich
das Minnchen der Gruppe C durch seine larvale Gestalt und der Prisenz von Schwimmborsten an den
Pleopoden (Kossmann 1884). Als Wirte sind Peracariden, Ostracoden und Cirripedier bekannt. Die
Unterfamilien werden nach den besiedelten Wirtstieren unterschieden; es sind die Dajinae (auf Decapoden,
Euphausiaceen und Mysidaceen; Abb. 100 E, F), Asconiscinae (auf Mysidaceen), Podasconinae (auf
Amphipoden ;Abb. 100 D), Cabiropsinae (auf Isopoden), Hemioniscinae und Crinoniscinae (auf Balaniden),
Liriopsinae (=Cryptoniscinae) (auf Rhizocephalen und Decapoden), und die Cyproniscinae (auf Ostraco-
den). Es gibt auch Gattungen unklarer Stellung wie Apocumoechus Nierstrasz & Brender a Brandis, 1931,
welche als Parasit von Leptostraken bekannt ist (Nierstrasz & Brender a Brandis 1931). Einige Lebenszyklen
konnen im folgenden vorgestellt werden.

12.7.3.4 Die Lebensweise der Cyproniscinae

Diese Bopyriden schmarotzen auf Ostracoden und weisen einmalige Korpermerkmale auf (s. Sars 1897). Im
Verlauf des Entwicklungszyklus heftet sich ein Cryptoniscium im weiblichen Vorbereitungsstadium an die
Dorsalseite des Hinterkdrpers des Ostracoden und klettert in den Brutraum unter dem Carapax (Sars 1882,
Bonnier 1900). Dort versenkt der Parasit seinen Cephalothorax im Wirt und es wachsen zwei diinne Fortsitze
aus, die wie Fiihler aussehen, zugleich entsteht eine besonders kriftig chitinisierte Stirnfront. Zunichst
verformt sich nach Abstreifen der caudalen Hilfte der larvalen Kutikula der Hinterkdrper des jungen
Weibchens und beginnt anzuschwellen, spiter wichst der Vorderkorper ebenfalls, wobei die urspriingliche
Segmentierung kaum noch zu erkennen ist und alle Extremititen zuriickgebildet werden. Dabei 16st sich die
larvale Kutikula auch vom Vorderkdrper. An der Anheftungsstelle entsteht ein dinner Schlauch, der den
wachsenden Organismus am Wirt festhilt. Das reife Weibchen ist noch bilateralsymmetrisch, bildet einen die
Eier enthaltenden Sack. Die sekundire Brutkammer wird ventral durch Hautfalten (verwachsene Oostegite?)
verschlossen.
Das Epicaridium und der Zwischenwirt mit dem parasitischen Microniscium sind nicht bekannt.

12.7.3.5 Die Lebensweise der Cabiropsinae

Die Cabiropsinae parasitieren stets auf anderen Isopoden. Ancyroniscus bonnieri Caullery & Mesnil, 1919 lebt
in Weibchen von Dynamene bidentata (Adams, 1800)(Sphaeromatidae). Aus den Cryptoniscien entstehen in
der Leibeshohle des Wirtstieres die minnlichen Stadien, die sich zur Erndhrung an einer Mitteldarmdriisen oder
am Darm anheften. Fines dieser Individuen wandelt sich in ein Weibchen um. Dieses durchbricht das
Integument der Dynamene auf der Ventralseite, ragt mit dem Vorderkorper in das Marsupium der Wirtsassel,
wo es die Eier aussaugt (Abb. 100 C). Bei dem sehr deformierten Parasiten bleiben zwei Beinpaare erhalten, die
dem Festhalten dienen. Entfernt man die Eier aus dem Marsupium von Dynamene verhungert der Parasit
(Holdich 1975). Das Schicksal des Epicaridiums ist nicht bekannt.

Nielsen (1969) fand Clypeoniscus hanseni Giard & Bonnier, 1893 auf Arten der Gattung Idotea Fabricius,
die Infektionsrate lag unter 1%. Die reifen Weibchen leben im Marsupium der Klappenassel. Die Cryptonis-
cien sitzen hiufig auflen an unreifen Wirten auf der Ventralseite, sich oft auch zwischen den Pleopoden
aufhaltend, wo sie sich mit den Pereopoden 1 und 2 anheften. Vor Eintritt der weiblichen Geschlechtsreife des
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Abb. 100. Formen der Bopyridae. A, B: Clypeoniscus meinerti (Cabiropsinae; n. Giard & Bonnier 1893). A: Epicaridium, B:
Vorderkdrper des Cryptonisciums in Ventralansicht. C: Schematischer Querschnitt durch ein Weibchen von Dynamene bidentata
(Sphaeromatidae) mit parasitierendem Ancyroniscus bonnieri (Cabiropsinae; gerastert); der Parasit erndhrt sich von den Eiern des Wirtes
(n. Holdich 1975). D: Podascon dellavallei (Podasconinae; n. Giard & Bonnier 1893), Weibchen in Seitenansicht. E, F: Dajus mysidis
(Dajinae) in Dorsal- (E) und Ventralansicht (F); Ventral am Pleon ist das Minnchen zu erkennen (n. Sars 1899). G, H: Hemioniscus
balani (Hemioniscinae), unreifes (G) und reifes (H, Seitenansicht) Weibchen (n. Goudeau 1967 und Bonnier 1900). I: Reifes Weibchen
von Danalia curvata (Liriopsinae; n. Altes 1981). J: Enthylacus trivinctus (Liriopsinae), reifes Weibchen (n. Pérez 1920).

M: Marsupium; Mxp: Maxilliped; Oo: Oostegite; P 1: Pereopod 1; TA: Analtubus; VO: Ventilationséffnung.
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Parasiten missen sie jedoch reife weibliche Wirtstiere suchen. Die Minnchen und unreifen Weibchen von
Clypeoniscus saugen Himolymphe der Idotea ein, reifende Parasitenweibchen dagegen leben im Marsupium
und ernshren sich von den Eiern der Idotea, was Sheader (1977) bestitigen konnte. Diese Stadien reduzieren
ihre Pereopoden 3 bis 7 , mit den verbleibenden Pereopoden 1 und 2 werden wohl die Wirtseier vor den
Mundkegel gehalten. Der Zwischenwirt ist nicht bekannt. Sheader (1977) beobachtete, dafl die Klappenassel
nach einer Hiutung vom Parasiten befreit wird. Allgemein wird jedoch nach Beobachtungen des Autors bei
bruttragenden Weibchen der Isopoden die Hiutung auch nach Verlust der Eier erst durchgefiihrt, wenn die
potentielle Brutzeitspanne verstrichen ist, was den Abschlufl der Entwicklung des Parasiten ermdglicht.

Zu den Wirten der Cabiropsinae gehoren auch andere Bopyridae. Cabirops perezi Carayon, 1942 lebt auf
Pseudione fraissei Kossmann (Bopyrinae), dessen Wirt der Paguride Clibanarius erythropus Risso ist (s.
Carayon 1942). Auf Hippolyte viridis (Natantia: Hippolytidae) werden die auf den Branchiostegiten lebende
Bopyrina virbii und die auf dem Pleon der gleichen Garnele lebende Hemiarthrus virbii von Paracabirops
marsupialis Caroli, 1953 parasitiert (s. Romano 1953). Attardo (1955) konnte fiir P. marsupialis die
Metamorphose vom minnlichen zum weiblichen Stadium beobachten. Die reifen Weibchen fressen auch hier
die Eier des Wirtes (Caroli 1953). Der Zwischenwirt ist unbekannt. Weitere Hyperparasiten gibt es in den -
Gattungen Gromoniscus Giard & Bonnier, 1895 und Cabirops Kossmann, 1884 .

12.7.3.6 Die Lebensweise der Hemioniscinae

Die Hemioniscinae (Abb. 100 G, H) leben auf Cirripediern. Die gut untersuchte Art Hemioniscus balani
Buchholz, 1866 bevorzugt Balanus balanoides (L.) und Elminius modestus Darwin (s. Goudeau 1969), in
Norwegen existiert der Parasit nur auf B. balanoides (Vader 1983). Die Cryptoniscien dringen {iber die
Operkular6ffnung in die Carapaxhéhle ein und durchstechen die Wirtskutikula mit Hilfe spitzer Mandibeln im
Bereich der nahrstoffreichen Ovarien (Goudeau 1977). Aus dem minnlichen Cryptoniscium entsteht iiber eine
Hiutung das Weibchen. Spiteres Wachstum des heranreifenden Weibchens erfolgt nur tiber Hiutungen des
Hinterkorpers, der Vorderkorper bleibt normal segmentiert, wihrend der symmetrische Hinterkorper sackartig
anschwillt. Das Weibchen bildet eine innere Brutkammer, in der die Embryonen heranwachsen konnen. Diese
Kammer entsteht aus lateralen Pereonfalten, die sich ventromedian aneinanderlegen und verwachsen. In diese
Kammer werden offenbar durch das Weibchen Nahrstoffe abgegeben. Die Hypodermis der Embryonen weist
Mikrovilli und Pinozytosevesikel auf, parenterale Ernihrung trigt wahrscheinlich zum Wachstum der
Embryonen bei. Die Larven werden nach Zerreiflen der miitterlichen Korperwand frei (Goudeau 1977). Die
Epicaridien suchen Copepoden als Zwischenwirte, hiuten sich zum Microniscium und schliefflich zum
Cryptonioscium, welches zum Zwergminnchen wird und aktiv den Endwirt aufsucht. Es werden mehrere
Balaniden besichtigt, ehe die Larve sich festsetzt (Caullery & Mesnil 1901).

12.7.3.7 Die Lebensweise der Crinoniscinae

Die Crinoniscinae parasitieren wie die Hemioniscinae auf Cirripediern (Abb. 101). Bocquet-Vedrine &
Bocquet 1972 untersuchten Crinoniscus equitans Pérez, 1900 und stellten fest, dafl das Cryptoniscium in die
Seepocken eindringt, um sich mit den sehr kriftigen zweiten Pereopoden anzuheften. Diese Larven haben
bereits minnliche Gonaden. Die Metamorphose zum Weibchen erfolgt nach einer doppelten Hautung, bei der
die vordere Exuvie jedoch nicht abgestreift wird, sondern in mehrere Fragmente zerfillt. Das zunichst normal
segmentierte, befruchtete Weibchen schwillt durch Nahrungsaufnahme in 1 bis 1? Tagen sehr an und wichst
von 1,7 auf 8 mm Linge heran. Die zweiten Pereopoden halten das junge Weibchen und nehmen basal in dem
Mafle, in dem der Umfang des K&rpers wichst, an Linge zu. Wenn das Weibchen vollgesogen ist und die
endgiiltige Grofle erreicht hat, reifft das Pereopodenpaar ab.

Eine auf Ascothoraciden entdeckte Art (Gorgoniscus incisodactylus Grygier, 1981) gehort vielleicht
ebenfalls in diese Unterfamilie (s. Grygier 1981).
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Abb. 101. Der Lebenszyklus von Crinoniscus equitans Pérez, 1900, ein Parasit von Balanus perforatus Bruguiere (= 2. Wirt; 1. Wirt
unbekannt). A: Das reife Cryptoniscium ist zugleich das miénnliche Stadium. B: Junges Weibchen mit Klammerextremitit (P 2). C:
Metamorphosestadium. D, E: Reifes Weibchen in Ventral- (D) und Dorsalansicht (E). Nach Angaben und Abbildungen von Bonnier
(1900) und Bocquet-Védrine (1979, 1985). M: Brutraum; R: Raphe (Verschluinaht des Brutraumes); VO: Ventilationséffnung des
Brutraumes.

12.7.3.8 Die Lebensweise der Liriopsinae

Auch die Arten dieser Unterfamilie leben auf Cirripediern, allerdings handelt es sich dabei ausschlief}lich um
Rhizocephalen (Altes 1981) , von denen jedoch manche Liriopsinen offenbar auch unabhingig sind. Die Tiere
konnen auflen an der Sacculina externa oder am Ansatz des internen Geflechts des Rhizocephalen saugen
(Gattungen Danalia Giard, 1887, Cryptoniscus Milller, 1871, Faba Nierstrasz & Brender 2 Brandis, 1930) oder
auch in der Mantelhohle der Sacculina externa leben (Gattungen Liriopsis Schultze, 1859, Enthylacus Pérez,
1920 (Abb. 100 ]), Eumetor Kossmann, 1872) (s. Altes 1981) . Die erste Art dieser Unterfamilie, die
beschrieben wurde, ist Cryptoniscus planarioides Miiller, 1871, entdeckt auf einem an Paguriden schmarotzen-
dem Rhizocephalen (Miller 1871).



222

Die Cryptoniscien von Danalia heften sich an den decapoden Wirt, vielleicht auch bereits an den
Rhizocephalen, und klammern sich mit den Pereopoden 1 und 2 fest. Aus dem Zwergméinnchen entsteht nach
einer Hiutung das sackartige Weibchen, welches an Grofle zunimmt (Caullery 1908, Veillet 1945). Bei der
genannten Hiutung werden simtliche Pereopoden mit Ausnahme des zweiten Beinpaares abgestreift. Der
Vorderkorper wichst zu einem riisselformigen Gebilde heran, auf dessen Spitze zwischen 2 Lappenpaaren die
Mundéffnung liegt (Abb. 100 I). Miiller (1871) beschrieb einen “Cryptoniscus”, der zusammen mit Sacculina
vorkommt und den Rhizocephalen verdringt, um das Wurzelgeflecht weiter fiir die eigene zu Ernihrung nutzt,
indem der russelformige Vorderkorper in den Wurzelstamm eindringt.

Bei Liriopsis Schultze, 1859 erfolgt die Metamophose zum Weibchen langsamer als bei Danalia Giard,
1887. Der im Wirt versenkte Vorderkdrper des reifen Weibchens ist bei Liviopsis angeschwollen und durch eine
Einschniirung vom Hinterleib abgesetzt (s. Sars 1897, Caullery 1908).

Veillet (1945) berichtet, dafl Danalia ypsilon Smith, 1906 auf Galathea intermedia Lilljeborg (Infektionsra-
te: 1,3 %) hiufig zusammen mit dem Rhizocephalen Triangulus galatheae vergesellschaftet ist, jedoch keine
Abhingigkeit von der Anwesenheit dieses Parasiten besteht. Das Cryptoniscium verliert nach einer Hiutung
alle Beine mit Ausnahme der zweiten Pereopoden, der sich verlingernde Vorderkorper dringt, wahrscheinlich
auf lytischem Wege, in den Decapoden ein, danach wichst dieser Korperabschnitt zu einem ankerférmigen
Organ heran, an dessen Spitze die Mundoffnung liegt. Danalia verhindert die Gonadenreifung des Wirtes,
hemmt jedoch nicht die Hiutungen.

Cryptoniscus paguri Fraisse, 1878 soll den in Clibanarius erythropus lebenden Rhizocephalen Septosaccus
rodriguezi anstechen, noch ehe dieser eine sichtbare Sacculina externa gebildet hat. Meistens erfolgt jedoch das
Anstechen an der Stelle, an der die Sacculina externa abfiel, wo dann bis zu 3 Liriopsiden an einem
Wurzelstamm saugen kénnen (Altes 1981).

Die Larvalentwicklung der Liriopsinae erfolgt wie bei anderen Bopyridae iber die bekannten 3
Larvenformen (Epicaridium, Microniscium, Cryptoniscium; s. Altes 1981).

12.7.4 Die Verwandtschaft der Unterfamilien der Bopyridae

Die Systematik der iiber 220 Gattungen umfassenden Bopyridae ist z.T. uniibersichtlich, weshalb zunachst auf
die Synonymie eingegangen werden mufi.

Die erste Ubersicht iiber das System der Bopyridae (frither: Epicaridea) stammt von Giard und Bonnier
(1887), die in einer ausfiihrlichen, sehr gut illustrierten Revision 7 Familien unterscheiden konnten, wobei
morphologische Kriterien und die Wirtsspezifitit als Argumente dienten. Diese Familien sind jetzt als
Unterfamilien Microniscinae Giard & Bonnier, 1887, Cyproniscinae Giard & Bonnier, 1887, Dajinae Sars,
1882, Cabiropsinae Giard & Bonnier, 1887, Cryptoniscinae Kossmann, 1884, Entoniscinae Kossmann, 1882
und Bopyrinae Rafinesque, 1815 einzustufen. 1893 kam die Familie Podasconidae (jetzt Podasconinae hinzu
(Giard & Bonnier 1893). Hansen (1895) schlug bereits vor, den Familien den Rang von Unterfamilien zu geben,
da er offenbar die Epicaridea insgesamt als “Familie Bopyridae” betrachtete, eine Klassifizierung, die von
keinem spiteren Autor iibernommen wurde, nun aber wieder eingefiihrt werden muf. Entscheidend fiir das
traditionelle System war Bonniers Monographie (Bonnier 1900), in der die Familie auf 2 “Tribus” aufgeteilt
wurden, welche spiter korrekter als Uberfamilien eingestuft worden sind (s. Grygier 1981).

Zu den “Bopyroidea“ Bonnier, 1900 zihlten die Dajidae, Phryxidae, Bopyridae und Entoniscidae. Die
Phryxidae waren von Giard und Bonnier (1887) als Familie der Epicaridea errichtet worden und werden von
spiteren Autoren auch stets so eingestuft (s. Stebbing 1893, Shiino 1952). Heute wird dieses Taxon
Hemiarthrini (bzw. urspriinglich als Unterfamilie “Hemiarthrinae) genannt (Markham 1972): Da der Name
Phryxus Rathke, 1843 nicht verfiigbar ist, wird das jiingere Synonym Hemiarthrus Giard & Bonnier, 1887
giiltiger Typusname fiir die Hemiarthrini Markham, 1972.

Zu den Cryptoniscoidea Bonnier, 1900 zihlte Bonnier (1900) die Familien Asconiscidae Bonnier, 1900,
Cabiropsidae Giard & Bonnier, 1887, Crinoniscidae Bonnier, 1900, Liriopsidae Bonnier, 1900, Cyproniscidae
Giard & Bonnier, 1887, Hemioniscidae Bonnier, 1900, Microniscidae Giard & Bonnier, 1887, und Podasconi-
dae Giard & Bonnier, 1893 (vgl. Abb. 100). Diese Taxa werden in der vorliegenden Arbeit als Unterfamilien
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eingestuft. Die Cryptothirinae Sars, 1882 sind vielleicht ein jiingeres Synonym fir die Hemioniscinae Bonnier,
1900 , es ist jedoch nicht bekannt, zu welcher Form sich der Adultus von Cryptothir Dana, 1852 entwickelt.
Der Name Cryptoniscidae Kossmann, 1887 wird von Bonnier (1900) nicht mehr {ibernommen, da Bonnier den
Namen Cryptoniscus Miiller, 1871 fiir ein jiingeres Synonym von Liriopsis Schultze, 1859 hilt. Seither wird in
der Literatur dieses Taxon Liriopsidae Bonnier, 1900 genannt. Ob allerdings die erwihnten Gattungsnamen
tatsichlich Synonyme sind, ist nicht geklirt. Altes (1981) halt Cryptoniscus-Arten fir Verwandte von Danalia,
die sich von Liriopsis unterscheiden. Im folgenden wird der am hiufigsten verwendete Name Liriopsinae
beibehalten.

Die Klassifizierung von Bonnier (1900) hat sich bis heute bewihrt, allerdings werden die Microniscinae
nicht mehr anerkannt, da alle Microniscus-Arten nur Larvenstadien anderer Gattungen sind.

Die Gruppen “Cryptoniscoidea” und “Bopyroidea” werden im folgenden nicht mehr unterschieden, da die
“Bopyroidea” nicht monophyletisch sind, zudem eine Kategorie zwischen Familie und Unterfamilie eingefithrt
werden mufite und eine neue Einteilung verfriiht erscheint:

Das Dendrogramm (Abb. 102) veranschaulicht die nach dem derzeitigen Kenntnisstand rekonstruierten
Schwestergruppenverhiltnisse der Unterfamilien der Bopyridae. Die nach dem traditionellen System vorge-
nommene Zuordnung der Dajinae Sars, 1882 zu den “Bopyroidea” ist nur mit Plesiomorphien zu begriinden,
vor allem mit dem Fehlen geschlechtsreifer, minnlicher Cryptoniscien. Die Dajinae sind vielmehr zusammen
mit der Unterfamiliengruppe C, den “Cryptoniscinae” sensu Bonneri, 1900, die Schwestergruppe der
Unterfamilien Bopyrinae Rafinesque, 1815 und Entoniscinae Kossmann, 1882.

Bopyrinae und Entoniscinae haben folgende Synapomorphien: Pleopoden des Epicaridiums einistig, nur
der Exopodit ist beweglich, der Endopodit kurz und mit dem Sympoditen verwachsen (M. 1). Die
Geschlechtsbestimmung erfolgt phinotypisch, d.h. im Verlauf des Lebenszyklus wird die Protandrie bei der
Entstehung der Weibchen unterdriickt (M. 2), obwohl gelegentlich die Anlage zum protandrischen Hermaph-
roditismus in der Geschlechtsumwandlung eines verwitweten Minnchens zum Ausdruck kommt (s. 12.7.3.1).

Die Verwandtschaft der Tribus der Bopyrinae ist derzeit ohne Revision der Gruppe nicht zu kliren.
Bourdon (1968) ging auch wieder dazu tber, lediglich Gattungsgruppen zu unterscheiden und schlug vor, in
der Familie Bopyridae (=Bopyrinae der vorliegenden Arbeit) nur 2 grofle Unterfamilien einzurichten, die
Bopyrinae und die Phryxinae, wobei letztere an der besonderen Form von Cephalothorax, Pereopoden und
Oostegiten zu erkennen seien. Markham (1985) dagegen bevorzugt die von Shiino (1952) begriindete Einteilung
in mehrere Unterfamilien, die jetzt den Rang von Tribus bekommen miissen. Problematisch ist, dafl wichtige
Merkmale oft nicht beschrieben werden und Larven meist nicht bekannt sind, es fehlen Informationen zur
Morphologie des Cryptonisciums, die Struktur der minnlichen Pleopoden ist ein oft nicht beachtetes,
bedeutsames Merkmal, die Extremititen werden meist nicht detailliert gezeichnet. Angaben zur Unterschei-
dung von Gattungsgruppen faflten Bonnier (1900), Shiino (1952, 1965), Codreanu (1967), Bourdon (1968) und
Markham (1977, 1985) zusammen, die Merkmale reichen jedoch fiir eine phylogenetische Analyse nicht aus.
Shiino (1952) stellte detaillierte Stammbiume auf Gattungsniveau vor, leider in japanischer Sprache; die
englischsprachige Version dieser Arbeit (Shiino 1965) enthilt zumeist unzureichende Begriindungen fiir die
postulierten Verwandtschaftsverhiltnisse. Ehe die Tribus miteinander verglichen werden, miissen innerhalb
dieser polymorphen Gruppen zunichst auf Gattungsniveau die Merkmale der jeweiligen Stammform erarbeitet
werden. Folgende Entwicklungstendenzen sind innerhalb der Unterfamilie erkennbar: Beim Minnchen
verschmelzen die Pleomere und die Pleonextremititen werden riickgebildet, beim Weibchen werden entweder
die Pleopoden verkleinert, z.T. ganz reduziert, oder verlingert, sekundire respiratorische Oberflichen
entstehen im Pleon durch Vergroferung der Pleonepimeren (z.B. bei den Athelgini und Hemiarthrini), die bei
den Tonini sogar verzweigt sind. Die Weibchen sind allgemein dorsoventral abgeflacht und im Pereonbereich
verbreitert, die Oostegite sind vergroflert. Bei den Argeiini und Bopyrini ist das Marsupium ventral offen, die
Weibchen pressen ihren Korper an den Wirt, um die Brut im Brutraum zu halten. Sehr asymmetrisch und
einseitig aufgeblaht sind die Hemiarthrini und Bopyrophryxini, bei den letzteren ist sogar nur noch ein Ovar
entwickelt (Codreanu 1965). Nach dem derzeitigen Kenntnisstand ist nicht auszuschlieflen, daf} die Entonisci-
nae ein spezialisierter Seitenzweig der Bopyrinae sind, die Bopyrinae haben gegeniiber den Entoniscinae keine
Synapomorphie, die Mannchen der Entoniscinae dhneln mit ihren verwachsenen, extremititenlosen Pleomeren
den Minnchen vieler Bopyrinae.
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Abb. 102. Unterfamilien der Bopyridae. Das leere Kistchen symbolisiert die Synapomorphien der Familie.

1: Pleopoden beim Epicaridium einistig (Endopodit mit Sympoditen verwachsen und riickgebildet, Exopodit normal beweglich) [Beide
Rami vorhanden und beweglich]
2: Geschlechtsbestimmung phinotypisch, Protandrie unterdriickt [protandrischer Hermaphroditismus]
3: (Pereomer 1 beim Minnchen mit Cephalothorax verwachsen)
[Cephalothorax nicht verwachsen]
4: Pereopod 7 beim Minnchen reduziert [Pereopod 7 nicht reduziert]
(Minnchen ohne Pleopoden) [Pleopoden vorhanden]
Erste Beinglieder des 6. Pereopoden beim Epicaridium verlingert, Propodus distal mit parallel zum Dactylus ausgebildetem Fortsatz
[Pereopod 6 wie iibrige Pereopoden geformt]
Cryptoniscium endoparasitisch [Cryptoniscium ektoparasitisch]
Weibchen endoparasitisch in einer Wirtsgalle lebend [Weibchen ektoparasitisch]
: (Analtubus beim Epicaridium reduziert) [Analtubus vorhanden]
0 Minnliche Genitalpapille auffallend lang, hakenférmig
[Genitalpapillen nicht vergroflert]
11: Oostegite marginal gelappt [Oostegite nicht gelappt]
12: Mehrere Bruten treten im Marsupium vermischt auf [Im Marsupium nur gleiche Stadien einer Brut]
13: Pleonepimere vergrofiert, wahrscheinlich respiratorisch titig
[Epimere nicht vergroflert]
14: Brutraum ins Kérperinnere verlagert, lateroventral durch (z.T. verwachsene) Oostegite verdeckt [normales externes Marsupium]
15: Pereopod 7 beim Weibchen reduziert [Pereopod 7 vorhanden]
16: Pleopoden beim Weibchen reduziert [Pleopoden vorhanden]
17:1. Glied der Antennula des Cryptonisciums mit distomedialem, marginal gesigtem Fortsatz [Fortsatz fehlt]
18:(Pereomer 1 beim Minnchen mit Cephalothorax verwachsen: Analogie zu M. 3) [Cephalothorax nicht verwachsen]
19: Cryptoniscium mit gestielter Mundscheibe {Mundscheibe fehlt]
20:Pleon des reifen Minnchens unsegmentiert, Uropoden klein [Pleon segmentiert, Uropoden nicht verkleinert]
21:Uropoden des Epicaridiums einistig, Sympodit linger als Ramus
[Uropoden zweiistig, Sympodit kiirzer als Rami]
22:(Pleopoden des Minnchens reduziert; Analogie zu M. 5)
[Pleopoden vorhanden)
23:(Analtubus beim Epicaridium reduziert; Analogie zu M. 9) [Analtubus vorhanden]
24:Reifes Cryptoniscium trigt reife mannliche Gonaden (Neotenie) [Cryptoniscium nicht geschlechtsreif]
25: (Uropodenendopodit beim Cryptoniscium linger als der Exopodit) [Rami gleich lang]
26: Pereopoden 1 und 2 beim Cryptoniscium deutlich kriftiger als Pereopoden 3-7 [alle Pereopoden gleich kriftig]
27: Weibchen ohne Pereopoden 5-7, Hinterkérper sackartig erweitert, Vorderkorper noch mit larvaler Morphologie (weibchliches
Stadium neoten) [keine Neotenie, Weibchen normal segmentiert]
28: Weibchen mit seitlichen Ausbuchtungen zur Erweiterung der Brutkammer [Ausbuchtungen fehlen]
29: Vorderkdrper des Weibchens verformt, iiber schlauchartigen Fortsatz am Wirt verankert [Vorderkérper nicht verformt]
30: Pereopoden beim Weibchen reduziert, mit Ausnahme des 2. Pereopodenpaares (Klammerorgan junger Weibchen)
[Pereopoden 1-6 vorhanden]
31:Pereopod 3 des Cryptonisciums ihnlich kriftig wie Pereopod 2 [Pereopod:3 shnlich wie Pereopoden 4-6, nicht kriftig]
32:Fortsatz am 1. Grundglied der 1. Antenne beim Cryptoniscium glattrandig [Fortsatz gesigt, s. M. 17]
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33: Coxalplatten beim Cryptoniscium glattrandig [Coxalplatten marginal gesigt]

34: Weibchen unsymmetrisch sackférmig, ohne Gliederung, ohne Extremititen [Weibchen bilateralsymmetrisch, segmentiert, 2.
Pereopodenpaar vorhanden]

35:Borsten am 1. Grundglied der Antennula verkiirzt [Borsten nicht verkiirzt)

36: Weibchen mit einem Paar lateraler, fliigelartiger Ausbuchtungen der Brutkammer [Ausbuchtungen fehlen]

37:Pereopoden 6 und 7 beim Cryptoniscium und im miannlichem Stadium mit kurzem Propodus und sehr viel lingerem, schmalem
Dactylus [Pereopoden 6 und 7 wie die librigen Pereopoden geformt]

38:Pereopod 6 des Epicaridiums mit spiefformigem, langem Dactylus [Dactylus nicht verlidngert]

Die Unterfamilie Bopyrinae ist im Vergleich mit den Entoniscinae nur durch Plesiomorphien gekennzeich-
net, wihrend die Entoniscinae zahlreiche Synapomorphien aufweisen (M. 3 — 10, Abb. 102). Codreanu et al.
(1960) unterscheiden bei den Entonisciden (=Entoniscinae) 2 Unterfamilien (jetzt Tribus), von denen die
Entoniscini Codreanu, Codreanu & Pike, 1960 spezialisierter sind, da sie gelappte Qostegite haben (M. 11) und
kontinuierlich Eier ins Marsupium abgeben konnen (M. 12), so daff stets Embryonen unterschiedlicher
Entwicklungsstadien anzutreffen sind. Als Spezialisierung der Entionini Codreanu, Codreanu & Pike, 1960
konnen die zu Kiemen vergroferten Pleonepimeren angesehen werden (M. 13).

Die Mitglieder der Unterfamiliengruppe A (Bopyrinae, Entoniscinae) parasitieren an Decapoden, die
Unterfamiliengruppe B dagegen ist in Bezug auf die Wirtsspezifitit heterogen, bevorzugt werden Peracariden
und Cirripedier, bei den Dajinae sowohl Eucariden (Euphausiaceen und Natantia) als auch Peracariden
(Mysidaceen). Die Arten der Gruppe B sind im Gegensatz zu den meisten Bopyrinae bilateralsymmetrisch, da
sich die Arten nicht seitlich unter dem Carapax der Wirte festsetzen. Der Brutraum der reifen Weibchen ist
sekundir ins Korperinnere verlagert, die lateralen Korperwinde sind ventrad verlingert und nach auflen konvex
geformt, was dem Brutraum ein grofleres Volumen verleiht (Abb. 100 E, F). Die Oostegite verdecken den
Brutraum ventrolateral und ventral (M.14), wobei schon die Dajinae an den Pereomeren 5 und 6 verlingerte
caudale Oostegite besitzen, die einen groflen Anteil des Brutraumes ventral bedecken; die vergroflerten
Oostegite einer Seite sind basal miteinander verwachsen. Bei den Bopyrinae dagegen ist ein normales
Marsupium vorhanden, das zwar meist durch vergroflerte Oostegite ein grofleres Volumen als bei freilebenden
Isopoden umfafit, jedoch wie bei anderen Isopoden auch nur dorsal vom Korper des Tieres begrenzt wird. Der
Brutraum der Gruppe B wird in der Unterfamiliengruppe C weiter entwickelt, die Qostegite verwachsen
vollstindig und bilden laterale Valven, die sich median beriihren. An der Beriihrungsstelle verwachsen die
Valven meist, so dafl nur eine kleine frontale und eine caudale Offnung zur Ventilation des Brutraumes
verbleiben. Die Morphologie dieses Bereiches ist jedoch so wenig bekannt, dafl sie z. Zt. nicht fiir die
Systematik genutzt werden kann.

Bei den reifen Weibchen der Gruppe C (die “Cryptoniscinae” von Bonnier (1900)) fehlen zumindest die
Pereopoden 5 bis 7, bei den Dajinae fehlt der Pereopod 7. Es ist zu vermuten, dafl die Entwicklung eines vor
allem im hinteren Korperbereich erweiterten sekundiren Brutraumes die Reduktion der caudalen Pereopoden
zur Folge hatte und das Fehlen des siebten Pereopoden bereits zum Grundplan der Unterfamiliengruppe B
gehort (M. 15). Die Pereopoden fehlen auch bei reifen Entonisciden, dort allerdings in Anpassung an den
Endoparasitismus. Die Reduktion der Pleopoden (M. 16) ist ebenfalls eine Folge der Verdringung durch den
volumindsen Brutraum. Ein auffilliges Merkmal des Cryptonisciums ist die urspriinglich marginal gesigte
Platte, die als Fortsatz des ersten Gliedes der Antennula bei allen Cryptoniscien der Gruppe C vorkommt
(Nielsen & Stromberg 1973), aber auch bei den Dajinae zu finden ist (M. 17; s. Dolichophryxus germinatus
n.sp. in Schultz 1977b).

Die Dajinae Sars, 1882, Parasiten von Mysidaceen, Euphausiaceen und natanten Decapoden sind die
urspriinglichste Unterfamilie der Gruppe B. Lebenszyklen der Dajinae sind bisher nicht untersucht worden, es
ist jedoch bekannt, dafl die Minnchen aus den Cryptoniscien entstehen und sich morphologisch deutlich von
der dritten Larve unterscheiden (s. Sars 1897), wie es auch bei den Bopyrinae der Fall ist, Neotenie ist nicht
nachweisbar. Bei den Minnchen ist #hnlich wie bei den Entoniscinae das erste Pereomer mit dem
Cephalothorax verwachsen (M. 18) und das Pleon ist unsegmentiert (M. 20), die Pleopoden fehlen (M. 22). Das
Cryptoniscium ist sofort an der gestielten Mundscheibe zu erkennen (M. 19), was mehrfach zu Artbeschrei-
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bungen fihrte, die nur auf dem dritten Larvenstadium beruhen (Schultz 1977b, Bourdon 1983). Das
Epicaridium ist an den eindstigen Uropoden zu erkennen (M. 21), deren Sympodit grofler als der
Uropodenramus ist, zudem ist der Analtubus reduziert (M. 23).

Die Unterfamiliengruppe C enthilt Arten, die vor allem an kleinen Crustaceen parasitieren. Wirte sind u.a.
Balaniden, Rhizocephalen, Isopoden, Amphipoden, Ostracoden, was vielleicht ursichlich mit der Neotenie
und geringen Grofle der Arten dieser Gruppe korreliert ist. Das reife Cryptoniscium ist zugleich das reife
Minnchen (M. 24), das ohne duflere Verinderungen nach der minnlichen Phase weibliche Gonaden entwickelt,
daraufhin jedoch zu einem Weibchen wird, welches urspriinglich dem der Dajinae dhnelt. Die Cryptoniscien
dieser Gruppe sind daran zu erkennen, dafl der Uropodenendopodit den Exopoditen tiberragt (M. 25) und die
Pereopoden 1 und 2 deutlich kriftiger als die Pereopoden 3-7 sind, d.h. die hinteren Pereopoden sind schlanker
als bei den iibrigen Bopyridae (M. 26). Die vorderen Pereopoden werden vor allem bei der Anheftung der
Larve am Endwirt eingesetzt. Weitere Eigenarten des Cryptonisciums sind die konstante Beborstung der
zweidstigen Pleopoden, mit je 5 Borsten auf den Rami der Pleopoden 1-4; die Augen sind klein, oft nicht
pigmentiert; die zweite Antenne hat immer 4 Grundglieder und 5 Geiflelglieder, die erste Antenne zwei
Grundglieder und neben der kurzen Geiflel eine etwa ebenso lange Nebengeiflel (Nielsen & Stromberg
1973).

Die Unterfamilien der Gruppe C werden seit Giard & Bonnier (1887) und Bonnier (1900) vor allem nach
den Wirten, weniger nach morphologischen Kriterien unterschieden. Von vielen Gattungen sind die
geschlechtsreifen Stadien nicht bekannt. Es handelt sich dabei um im Plankton gefundene Cryptoniscien, die
derzeit nur als incertae sedis gelten konnen. Hierzu gehdren die monotypischen Gattungen Capitoniscus
Bourdon, 1981, Carocryptus Schultz, 1977, Cryptociscus Schultz, 1977, Cryptocotitus Schultz, 1977, Cryptonus
Schultz, 1977, Elocryptus Schultz, 1977, Gorgoniscus Grygier, 1981, Nalocryptus Schultz, 1977, Neritoniscus
Schultz, 1977, Nococryptus Schultz, 1977, Onocryptus Schultz, 1977, Osicryptus Schultz, 1977, Podoniscus
Bourdon, 1981, Trisopodoniscus Bourdon, 1981. Obwohl die Cryptoniscien der bekannten Unterfamilien sich
morphologisch unterscheiden (s. Nielsen & Stromberg 1973), gibt es kaum Synapomorphien, die eine sichere
Zourdnung der Larven ermdoglichen.

Bei den Hemioniscinae Bonnier, 1900 und Cryptoniscinae Giard & Bonnier, 1887, deren Cryptoniscien
sehr dhnlich sind (Grygier 1981), ist die Neotenie weiter fortgeschritten als bei den tibrigen Unterfamilien: Der
Vorderkorper des Weibchens behilt zunichst die larvale Morphologie, der Hinterkrper wichst nach
Riickbildung der Pereopoden 5 bis 7 zur Aufnahme des Brutraumes schnell heran (M. 27). Bei Cyproniscus
Kossmann, 1884, der einzigen Gattung der auf Ostracoden parasitierenden Unterfamilie Cyproniscinae, wird
im Verlauf des Wachstums des Weibchens der Vorderkorper im Vergleich zu den Hemioniscinae sekundir
verindert, da hier ein diinner Schlauch herauswichst, der als Anheftungsorgan dient (M. 29; s. Sars 1882),
wihrend der Brutraum dem Typus der Dajinae entspricht. Bei den auf Balanomorphen und Lepadomorphen
lebenden Hemioniscinae entstehen, soweit geschlechtsreife Weibchen bekannt sind, zur Erweiterung des
Brutraumes laterale Aussackungen des hinteren Pereons, ohne daf} die bilaterale Symmetrie verloren geht (M.
28).

Caullery (1908) hielt die Hemioniscinae fiir urtimliche “Cryptoniscinae” (Gruppe C), da das Weibchen
noch einen segmentierten Vorderkdrper hat. Dieser Ansicht mufl widersprochen werden, da es keine anderen
Bopyridae gibt, bei denen die weiblichen Gonaden bereits im Cryptoniscium reifen. Die Tendenz zur Neotenie
dieser Unterfamiliengruppe wurde schon erwihnt, die minnliche Phase entsteht bereits mit der dritten Larve.
Bei den Hemioniscinae ist auch die weibliche Entwicklung verkiirze, die larvale Morphologie des Vorderkor-
pers ist eine sekundire Errungenschaft.

Die Unterfamilie Podasconinae Giard & Bonnier, 1893 enthilt nur die Gattungen Parapodascon Hansen,
1916 und Podascon Giard & Bonnier, 1889, deren Arten nur bruchstiickhaft bekannt sind. Das Weibchen von
Podascon hat noch Knospen als Uberreste der Extremititen, der Brutraum ist durch Integumentduplikaturen
(verwachsene Qostegite?) ventral und lateral geschiitzt, ventral weit vorgewdlbt.

Die Gruppe E, bestehend aus den Cabiropsinae und der Unterfamiliengruppe F, ist durch eine
Besonderheit der Entwicklung der Weibchen gekennzeichnet: Junge Weibchen haben simtliche Pereopoden
mit Ausnahme des zweiten Paares reduziert (M. 30). Das verbleibende Pereopodenpaar dient den Tieren zum
Festhalten am Wirt oder an den Eiern des Wirtes.
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Die an Isopoden schmarotzenden Cabiropsinae Giard & Bonnier, 1887 haben ein Cryptoniscium, dessen
drittes Pereopodenpaar nicht schlanker ist als das zweite Paar (M. 31). Bei den reifen Weibchen ist die
urspriingliche Segmentierung nur noch in einer schmalen mediodorsalen Zone zu erkennen, lateral sind die
Tiere durch die Erweiterung des Brutraumes aufgebliht.

Die Unterfamiliengruppe F hat charakteristische Cryptoniscien, die die Zihne an der Platte des ersten
Gliedes der Antennula (M. 32) und an den Coxalplatten (M. 34) verloren haben. Diese Zihne sind fiir die
Cryptoniscien der {ibrigen Unterfamilien der Gruppe B kennzeichnend, Coxalzihne kommen aber auch in der
Gruppe A vor, so bei den Cryptoniscien der Entoniscinae (s. Giard & Bonnier 1887). Fiir die Gruppe B
gehoren diese Zihnchen zur Grundausstattung, ihre Reduktionen sind die Synapomorphien der Gruppe F.
Glatte Coxalplatten kommen allerdings auch bei manchen Bopyrinae vor.

In dieser Unterfamiliengruppe sind die Asconiscinae Bonnier, 1900 mit der einzigen Art Asconiscus simplex
Sars, 1897, kaum erforscht. Bekannt ist, dafl das Weibchen zu einem asymmetrischen, ungegliederten und
extremititenlosen Sack heranwichst (M. 34). Die Art wurde an Boreomysis arctica (Krdyer) entdeckt (Sars
1897).

Die Crinoniscinae Bonnier, 1900 und Liriopsinae Bonnier, 1900 sind einander so dhnlich, daff man sie
nach Bocquet-Védrine (1974, 1985) in einem Taxon vereinen konnte. Die Merkmale, die Bocquet- Védrine
(1985) aufzihlt, sind jedoch iiberwiegend Plesiomorphien. Als Synapomorphie kann gelten, daf} beim
Cryptoniscium die Borsten am ersten Glied der Antennula verkirzt sind (M. 35; s. Nielsen & Stromberg 1973,
Bocquet-Védrine 1985).

Die Crinoniscinae leben wie die meisten Hemioniscinae auf Balaniden. Das reife Weibchen hat ein Paar
laterale Fortsitze, die wie Flugel aussehen und Teile des Brutraumes enthalten (M. 36). Diese Fortsitze sind als
Anpassung an die rdaumlichen Verhiltnisse in der Carapaxhohle der Seepocken zu deuten, sie umgreifen seitlich
den Korper der Seepocke (s. Bonnier 1900).

Die an Rhizocephalen lebenden Liriopsinae haben Larven mit verlingerten Dactyli am sechsten
Pereopoden, die schon beim Epicaridium erkennbar sind (M. 38), beim Cryptoniscium kommen zhnlich
geformte siebte Pereopoden hinzu (M. 37). Altes (1981) unterscheidet innerhalb der Cryptonisciden 2
Gattungsgruppen, denen er unglicklicherweise Familienrang zuwies. Diese Gruppen konnten als Tribus
Liriopsini Altes, 1981 und Danaliini Altes, 1981 Beriicksichtigung finden. Die Liriopsini (Gattungen
Enthylacus Pérez, 1920, Eumetor Kossmann, 1872, Liriopsis Schultze, 1859) leben in der Mantelhohle der
Wirte. Besonders urtiimlich ist die Gattung Enthylacus, deren Korperform noch an Cabiropsiden erinnert. Eine
Synapomorphie dieses Taxons ist nicht bekannt. Die Danaliini (Danalia Giard, 1887, Cryptoniscus Miller,
1871, Faba Nierstrasz & Brender 4 Brandis, 1930) haben einen im Wirten versenkten, verlingerten und apikal
ankerférmigen Vorderkdrper, dem die Mundwerkzeuge fehlen (vgl. 12.7.3.8).

Vergleicht man das an morphologischen Kriterien erarbeitete Dendrogramm (Abb. 102) mit der
Wirtsspezifitait der Taxa, stellt sich die Frage, in welcher Weise Merkmale der Wirte die Evolution der
Bopyridae beeinflufft haben. Dafl, mit Ausnahme der Cyproniscinae, alle adulten Bopyridae nicht an
Kleinkrebsen schmarotzen, ist verstandlich. Eigentiimlich jedoch ist die Konstanz, mit der die Unterfamilien
bestimmte Wirtstaxa befallen, ein deutliches Signal fur spezielle Anpassungen an den Wirt. Drei Faktoren
erfordern Anpassungen des Parasiten: Der Lebenszyklus des Parasiten muff mit dem der Wirtsart abgestimmt
sein. Da die meisten der befallenen Wirte langlebig sind, ist nur eine Abstimmung erforderlich, wenn die
saisonale Brutzeit der Wirte genutzt werden muf}, wie es fiir die Cabiropsinae zutrifft, die Isopodeneier
aussaugen. Weiterhin muf§ die Morphologie des Parasiten zu den riumlichen Verhiltnissen auf dem Wirt
passen, was zur Asymmetrie der im Kiemenraum lebenden Bopyrinae oder zur gelappten Korperform der in
Balaniden heranreifenden Crinoniscinae fithrt. Aus diesem Grund kénnen die adulten Bopyridae nur
bestimmte Wirtsarten befallen, wihrend die planktischen Larven mit ihrer sehr kleinen Gestalt eine grofere
Auswahl an Wirten (Copepoden) haben. Der dritte Faktor, nimlich die Chemotaxis der Cryptoniscien, die fiir
das Auffinden der Endwirte entscheidend ist, mufl ebenso wie die morphologischen Merkmale adaptiert
werden und spielt bei dem evolutiven Erschliefen neuer Wirtsgruppen eine wichtige, wahrscheinlich
konservative Rolle.

In diesem Zusammenhang ist interessant, dafl die Dajinae sowohl morphologisch als auch biologisch
zwischen den Bopyrinae/Entoniscinae und den iibrigen Bopyridae stehen. Die Dajinae sind die urtiimlichste
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Unterfamilie der Gruppe B, leben z.T. wie die Bopyrinae auf Decapoden, aber auch auf Euphausiaceen und
Mysidaceen. Es ensteht der Eindruck einer Trennung von den Decapoden und dem Ubergang auf die
Peracarida, die von manchen Unterfamilien der Gruppe C bevorzugt werden, von der keine Arten auf
Eucariden gefunden worden sind. Der Wechsel auf kleinere Wirte ist mit der Entstehung der neotenen
Minnchen verkniipft.

Da Wirtsspezifitit und Morphologie korreliert sind, enthilt das bisherige System der Bopyridae auf
supragenerischem Niveau tiberwiegend monophyletische Taxa. Die Praxis, auch auf Artniveau fiir jede Wirtsart
eine neue Parasitenart zu vermuten, erscheint jedoch sehr fragwiirdig.

12.8 Die Verwandtschaft der Cymothoidae und der Bopyridae

Miiller (1871) stellte bereits fest, daf} junge Bopyriden (Epicariden) den Cymothoidae sehr dhnlich sind, sprach
sich jedoch sogleich gegen die Annahme einer nahen Verwandtschaft beider Gruppen aus: Die Bopyridae
haben sehr viel kiirzere Antennen, ein sehr kurzes Pleotelson und griffelférmige, nicht ficherformige
Uropoden. Die Gemeinsamkeiten konnten nach Miiller durch den Parasitismus verursachte Analogien sein, ein
Argument, das auch heute noch sehr wichtig ist. Aus nicht naher erlduterten Motiven vermutete Miiller
(1871:67), daf die “... Bopyridae der Urform der Asseln ndher stehen, als irgendeine andere lebende Assel..”.
Giard & Bonnier (1887) fanden, dafl das gute Schwimmvermdgen der Larven der Bopyriden (Epicariden) an
Aegiden erinnert und sahen in Eurydice (“Cirolanidae”) oder Aegiden Vorbilder fiir den Ahnen der Bopyridae.
Bonnier (1900) war von der Monophylie der Bopyridae iiberzeugt, da alle Unterfamilien das gleiche erste
Larvenstadium haben, machte jedoch keine Angaben iiber die Herkunft der Gruppe. Er wies aber auf die grofle
Ahnlichkeit der Maxillipeden der Weibchen bei den Bopyridae und Cymothoidae hin (Bonnier 1900: 67;
s. Abb. 103).

Diese frithen Uberlegungen und Hinweise fanden kein Echo in der spiteren Literatur und die Epicariden
werden bisher als eigene Unterordnung gefiihrt, die sich von den “Flabellifera” vor allem durch das Fehlen
eines Schwanzfichers unterscheidet. Da der Schwanzficher der “Flabellifera” eine Plesiomorphie ist (s. Kapitel
10), mufl die verwandtschaftliche Beziehung der Bopyriden (Epicariden) zu den Cymothoidae neu tiberpriift
werden. Kussakin (1979) veroffentlichte einen (in russischer Sprache erlduterten) Stammbaum der Isopoda, in
dem die Epicariden direkt von den Cymothoidae abgeleitet werden. Konsequenzen fir die Systematik zog der
Autor nicht.

Das Dendrogramm Abb. 104 veranschaulicht, welche Anzahl von Argumenten das Schwestergruppenver-
hiltnis Cymothoidae/Bopyridae begriindet. Fir eine Verwandtschaft beider Parasitengruppen sprechen
folgende Merkmale:

Die Apomorphien 35 bis 39 des Dendrogramms Abb. 93, die diec Monophylie der Cymothoidae im
Vergleich mit den “Aegidae” belegen konnten, sind zugleich auch bei den Bopyridae vorhanden oder kénnen
Merkmale eines hypothetischen Ahnen der Bopyridae sein, die Merkmale sind als M. 1 — 5 in Abb. 104
wiederzufinden. Es wird damit deutlich, dafl diese Apomorphien nicht die Monophylie der Cymothoidae
belegen konnen. Ein weiteres gemeinsames apomorphes Merkmal beider Familien ist der beim Weibchen
verbreiterte Basipodit des Maxillipeden (M. 6 in Dendrogramm Abb. 104, s. Abb. 103).

Eine Eigentiimlichkeit im Bau der Mandibel der Bopyridae (Abb. 103) ist als wichtiges Indiz fir die
Zugehorigkeit der Familie zu den Cymothoida zu werten: Die Mandibelspitze endet nicht mit einem spitzen,
stilettformigen Abschnitt, wie er bei den ebenfalls stechend-saugend lebenden Gnathiidae und Paranthuridae
vorkommt, sondern wie bei den Cymothoidae mit zwei Zipfeln, die wahrscheinlich homolog mit dem frontalen
Enditenrand der Mandibel der Cymothoidae sind. Im Vergleich zu den Cymothoidae ist der Mandibelabschnitt
im Bereich der pars molaris bei den Bopyridae verkleinert.

Weiterhin sind bei den Cymothoidae Tendenzen zu beobachten, die Uberginge zur Eidonomie der
Bopyridae darstellen: Die Augen reifer Weibchen sind kleiner als bei Jungtieren, die Uropodenrami sind
schmaler als bei Cirolaniden, teilweise sogar fast griffelférmig (z.B. bei Arten von Mothocya und Nerocila).
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Abb. 103 . Mundwerkzeuge der Bopyrinae. A, B: Zum Vergleich: Maxillipeden von Weibchen der Corallanidae (A: Corallana tricornis)
und Cymothoidae (B: Ceratothoa banksii). C: Maxilliped des Weibchens von Pleurocryptella formosa (Bopyrinae). D: Cephalothorax des
Minnchens von Pleurocrypta porcellanae in Ventralansicht. E, F: 2 Ansichten der Mandibel von Bopyrus fougerouxi. Zeichnungen n.
Bonnier (1900).

Die Ubereinstimmungen zwischen beiden Familien lassen sich, wie es Miiller (1871) behauptete, als
funktionell bedingte Anpassungen an den Parasitismus deuten. Die grofe Zahl der Ubereinstimmungen macht
jedoch die Hypothese einer Konvergenz wenig wahrscheinlich. Protandrischer Hermaphroditismus ist fiir
sessile Organismen von Vorteil und kann zur Erleichterung der Partnerfindung mehrfach parallel entstehen,
doch miissen die Mdnnchen nicht zwangslaufig verzwergt sein, wie es Crepidula oder die Cestoden zeigen. Daf§
ganzlich verschiedene Lebenszyklen bei Fischparasiten méglich sind, zeigt das Beispiel der Gnathiidae (Abb.
92).

Interessant ist weiterhin, dafl manche Cymothoidae auch auf Decapoden, die bei den urtiimlichen
Bopyridae als Wirte dienen, parasitieren (s. 12.2.4), ein Ubergang von den Fischen als den normalen Wirten auf
Crustaceen ist also auch bei rezenten Arten nachzuweisen.

Weitere fiir das Verstindnis der Evolution der Cymothoidae wichtige Merkmale konnte die Anatomie des
Darmtraktes liefern: Rektalvesikel sind von den Bopyridae und den Gnathiidae bekannt, bei den “Aegidae”
konnte der Verfasser rektale Erweiterungen beobachten, andere Cymothoida miissen noch untersucht werden.
Auffillige Speicheldriisen gibt es bei den Gnathiidae, “Aegidae”, Cymothoidae und Bopyridae.
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Im Vergleich mit den Cymothoidae sind die Bopyridae in vielen Merkmalen sehr spezialisiert, zahlreiche
Synapomorphien belegen die Monophylie der Bopyridae (M. 7-13 in Abb. 104). Fiir die Cymothoidae konnte
allerdings keine Synapomorphie gefunden werden. Die auffilligen Merkmale, wie die breiten, kaum beborste-
ten Geiflelglieder der Antennen oder die sehr langen, hakenférmigen Dactyli konnten auch bei einem
Vorfahren der Bopyridae vorhanden gewesen sein. Es ist nicht auszuschlieflen, dafl die Bopyridae zu einer
bestimmten Gattungsgruppe der Cymothoidae gehoren und dafl die Gruppe der Fischparasiten in der
derzeitigen Zusammensetzung nicht monophyletisch ist.

71819 J10][11]12]13}- BOPYRIDAE
llzlslels]e] 7] CYMOTHOIDAE

Abb. 104. Das vermutete Schwestergruppenverhiltnis Bopyridae — Cymothoidae.

1: Lebenszyklus mit schwimmenden Larvenstadien und parasitierenden, nicht schwimmenden Adulti; adulte Weibchen ohne
Schwimmborsten an den Pleopoden [Jugendstadien und Adulti von gleicher Morphologie und Lebensweise]

2: Minnchen kleiner als Weibchen, Lebenszyklus mit protandrischem Hermaphroditismus [kein protandrischer Hermaphroditismus]

: Pereopoden 1-7 zu Greiforganen mit hakenférmigen Dactyli geformt [nur Pereopoden 1-3 mit hakenférmigen Endgliedern]

4: Antennen der Weibchen kurz, mit wenigen, kurzen Borsten
[Antennen nicht vereinfacht]

5: Sympodite der Uropoden ohne unter das Pleotelson ragenden distalen Fortsatz der Medialkante (Fortsatz reduziert)
[Fortsatz nicht reduziert]

6: Maxilliped bei reifen Weibchen mit sehr breitem, blattartigem Basipoditen, Palpus sehr klein, maximal zweigliedrig [Maxilliped nicht
verbreitert, Palpus mit 4-5 Gliedern]

7: Lebenszyklus mit 3 Larvenstadien (Epicaridium, Microniscium, Cryptoniscium) und 1 Wirtswechsel [Lebenszyklus wie bei M. 1, nur
1 Typ von Jugendstadien]

8: Uropoden zylindrisch, griffelférmig [Uropoden blattférmig]

9: Mannchen ohne appendix masculina [appendix vorhanden]

10: Mandibelpalpus fehlend [Palpus vorhanden]

11: Beide Maxillenpaare reduziert [Maxillen vorhanden]

12: Magen mit Cephalogaster (muskuldses Hohlorgan) [Cephalogaster fehlt]

13: Distaler Pleotelsonabschnitt reduziert, Anus terminal [Pleotelson nicht verkiirzt]

w

13. Die Verwandtschaft der Unterordnungen der Isopoda

Es ist bei dem derzeitigen Kenntnisstand nicht méglich, ein vollstindiges dichotomes Dendrogramm fir die
Verwandtschaft der Unterordnungen zu konstruieren, es bereitet jedoch keine Schwierigkeiten, die Subjektivi-
tit der bisher veroffentlichten “Stammbiume” nachzuweisen.

Wigele (1981a) stellte einige der wichtigsten bisher verdffentichten Hypothesen zur Herkunft der
Unterordnungen vor. Diese Hypothesen sind meist in Form anschaulicher Graphiken dargestellt worden,
wobei die Phylogramme meist nicht dichotom verzweigt sind und die Nihe der Gruppen zueinander fast nie
mit Argumenten begriindet wird. Ein Beispiel fiir derartige subjektiv erarbeitete Phylogramme ist der in Abb.
105 dargestellte, zur Veranschaulichung von Schwestergruppenverhiltnissen etwas modifizierte “Stammbaum”
der Isopoda von Bruce (1980), bei dem Gruppen verschiedenen Ranges ohne Argumentation als Adelphotaxa
eingestuft wurden. Von den verschiedenen Versionen ist wahrscheinlich die von Monod (1922) die
einfluflreichste gewesen, da sie die von allen spiteren Autoren (z.B. Menzies 1962a,b , Kussakin 1973, Holdich
et al. 1981, Henry & Magniez 1983) iibernommene Einteilung der Isopoda enthilt. Beide Beispiele (Monod
1922, Bruce 1980) verdeutlichen, dafl Widerspriiche zwischen Klassifikation und Phylogenie nicht erkannt
wurden.
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_[: VALVIFERA
Phoratopodidae

‘—— ONISCOIDEA

EPICARIDEA

Cymothoidae

1
] —— Aegidae
Sphaeromatidae
ASELLOTA
T Cirolanidae
Anuropodidae

I: ANTHURIBEA
Abb. 105. Stammbaum der Isopoda nach Bruce (1980), leicht verdndert. MICROCERBERIDEA

GNATHIIDEA  |Decempedes
ANTHURIDEA |
EPICARIDEA

VALVIFERA  |Quatuor-

W[ ONISCIDEA decempedes
ASELLOTA

Abb. 106. Stammbaum der Isopoda nach Monod (1922), leicht verdndert PHREATOICIDEA |

Nach Monods Vorstellungen (Abb. 106) werden die Gnathiidea als ‘Decempedes’ den iibrigen Isopoda, die
‘Quatuordecempedes’ genannt werden, gegeniibergestellt, da die Gnathiidea nur 5 Paar Laufbeine haben (vgl.
Abschnitt 12.3). Damit sind die ‘Quatuordecempedes’ mit einer Plesiomorphie der Isopoda (7 Paar Laufbeine
vorhanden) definiert. Im Widerspruch zu dieser Klassifikation werden die Gnathiidea zugleich als Schwester-
gruppe der Anthuridea eingestuft, da beide Gruppen spezialisierte, stechende Mundwerkzeuge haben und auch
bei manchen Anthuridea gelegentlich der siebte Pereopod fehlt. Dafl die Mundwerkzeuge der Gnathiidea von
denen der “Cirolanidae” abgeleitet werden kénnen, wufite man damals noch nicht, die Gattung Protognathia
war nicht bekannt. Die Phreatoicidea gehoren zwar zu Monods ‘Quatuordecempedes’, sollen aber wegen ihres
amphipodenihnlichen Habitus einen von den {ibrigen Isopoden getrennten Platz einnehmen, im Phylogramm
von Monod (1922) werden sie nicht beriicksichtigt. Die Asellota sind fiir Monod eine primitive Gruppe, die mit
den Flabellifera und Valvifera nicht verwandt ist. Das Schwestergruppenverhitnis Oniscidea/Asellota wird mit
den griffelformigen Uropoden und mit Plesiomorphien (lange Geifleln der zweiten Antennen, Vorkommen
eines Antennenexopoditen) begriindet.

Geeignete Synapomorphien, die die Verwandtschaft von Unterordnungen belegen konnten, waren bisher
nicht bekannt. Nachdem in den vorhergehenden Kapiteln die urtiimlichsten Gattungen und Familien fiir jede
Unterordnung gefunden werden konnten, ist es nun moglich, die Merkmale der jeweiligen Grundausstattung,
die eine Stammform gehabt haben miifite, miteinander zu vergleichen. Die Magenuntersuchungen (Abschnitt
3.5) liefern weitere wichtige Erkenntnisse, die bereits im Abschnitt 3.5.7 erliutert worden sind. Das
Dendrogramm Abb. 107 enthilt eine Zusammenfassung der konstitutiven Merkmale der Unterordnungen und
illustriert die Verwandtschaftsverhiltnisse, soweit sie rekonstruiert werden konnten. Die Microcerberidae,
Gnathiidae und Bopyridae (bisher Epicaridea), die auch als Unterordnungen der Isopoda bekannt sind, haben
aus bereits erwdhnten Griinden (Abschnitte 6.3, 12.3, 12.8) den Rang von Familien erhalten und werden im
folgenden nicht mehr beriicksichtigt.
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[1]2}+ PHREATOICIDEA
CALABOZOIDEA

(T IsTlrlzH ASELLOTA

Microcerberidae
[15 i [17[18[19[2021[22[23[24 125} ONISCIDEA

?——————{28[29[30}- VALVIFERA

77—31]32[33[34[35[36[37[38}- ANTHURIDEA

? [39]- SPHAEROMATIDEA

? 40[&1]42]- CYMOTHOIDEA Gnathiidae

3l

Bopyridae

Abb. 107. Dendrogramm der Unterordnungen der Isopoda. Das leere Kistchen symbolisiert die Synapomorphien der Isopoda. Das
Schwestergruppenverhilinis Calabozoida/Asellota wurde in Kapitel 5 erliutert.

1: Korper lateral abgeflacht, Pleonepimere ventrad gerichtet und verlingert [Korper dorsoventral abgeflacht, Epimere ventrolaterad

gerichtet]

(Uropoden griffelformig) [Uropoden blattférmig]

Zweite Maxille ohne Filterborsten am Sympoditen [Filterborsten vorhanden]

Minnliche Genitalpapillen ventral am caudalen Rand des 7. Pereomers [Papillen auf Coxae der 7. Pereopoden]

Pleopodenrami eingliedrig, wenn auch gelegentlich mit sichtbaren Verwachsungsnihten [Rami zweigliedrig, distales Glied etwas

beweglich]

Maxillipedensegment auch lateral mit Cephalon verwachsen [Maxillipedensegment lateral nicht verwachsen]

(caudaler Telsonabschnitt reduziert, Anus terminal am Pleotelson) [Pleotelson nicht verkiirzt, Anus ventral an Pleotelsonansatz]

1. Pleopod des Minnchens mit sehr kleinem Endopoditen [Endopodit nicht verkleinert]

1. Pleopod des Weibchens kleiner und schmaler als Pleopod 3, Endopodit wesentlich kleiner als Exopodit

[1. Pleopod nicht kleiner als Pleopoden 2 und 3, Rami gleichartig]

10: Endopodit des 2. Pleopoden beim Weibchen viel kleiner als Exopodit [Rami gleich grof}]

11:2. Pleopod des Minnchens ohne appendix masculina, Endopodit ohne Schwimmborsten, zu schmalem Gonopodium geformt
[Pleopod 2 mit etwa gleich groflen Rami, appendix masculina am Endopodit]

12: (Uropoden subterminal seitlich des Anus inserierend, griffelformig) [Uropoden inserieren lateral an Pleotelsonbasis, am Aufbau des
Schwanzfichers beteiligt]

13: Coxae zu Coxalplatten verbreitert, die lateral an den Tergiten ansetzen; Coxalplatte des ersten Pereomers vollig mit Tergit verwachsen
[Coxae ringférmig]

14: Vordere Filterrinnen des Magens im caudalen Teil laterad gebogen [vordere Filterrinnen nicht gebogen]

15:Schuppenreihen bilden Wasserleitungssystem [Wasserleitungssystem fehlt]

16: (Pleotelson sehr kurz, etwas linger als ein Pleomer) [Pleotelson nicht verkiirzt]

17:1. Antenne mit nur 3 Gliedern [1. Antenne mit 3 Grundgliedern und Geifiel]

18: (Mandibelpalpus reduziert) [Palpus vorhanden]

19:2. Maxille mit nur 2 Enditen, ohne Borsten oder Dornen
[Maxille mit 3 beborsteten Enditen]

20: (Basipodit des Maxillipeden linger als Palpus)
[Basipodit etwas kiirzer als Palpus]

21:(1. Pereopod nicht subchelat) [1. Per¢opod subchelat]

22:1. Pleopod sexualdimorph, beim Minnchen Medialseite des Endopoditen distad etwas verlingert [1. Pleopod nicht sexualdimorph]

23:Endopodit des 2. Pleopoden beim Minnchen zu Schaftglied der appendix masculina reduziert [Endopodit nicht reduziert]

24:(Uropoden griffelférmig) [Uropoden blattformig)

25: (minnliche Genitalpapillen basal verwachsen, vom Sterniten caudad auf die Intersegmentalhaut verlagert)

Wb

N 0o N ON

[Genitalpapillen wie bei M. 4] R L Y, Lo tﬁ
26: Magensklerit 4 lateral mit Magensklerit 1 vé%ﬁfﬁu en (vgl."Abschnitt 3.5.7) [Magensklerit 4 nicht mit Sklerit 1 verbunden]

=== 27: Magensklerit 3 vorhanden (vgl. Abschnitt 3.5.7) [Sklerit 3 fehit]

ﬁmﬁwﬁ“
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28:Pleotelson lang, ventral konkav, eine Atemkammer fiir die Pleopoden bildend [Pleotelson nicht verlingert, nicht ventral ausgehhlt]

29: Uropoden mit vergréfertem Sympoditen, ventral die Atemkammer bedeckend, Rami verkiirzt [Uropoden mit kurzem Sympoditen,
lingere Rami, mit dem Pleotelson einen Schwanzficher bildend]

30:1. Antenne mit nur 2 Geiflelgliedern, zweites Glied langgestreckt und mit mehreren Biischeln von Aesthetasken
[GeifRel vielgliedrig)

31: Kérper langgestreckt, wurmférmig [Kérper linglich oval]

32:Mandibel ohne lacinia mobilis, ohne Borstenreihe, mit einer gesigten Schneide (lamina dentata) zwischen pars incisiva und pars
molaris; pars molaris schmal, ohne Mahlfliche [lacinia und Borstenreihe (an Stelle der lamina dentata) vorhanden, pars molaris breit,
mit Mahlfliche]

33:Lateraler Endit der 1. Maxille schmal, distal ohne Borsten, mit spitzen, mediad gebogenen Zzhnen [Endit nicht verschmilert, distal
mit Dornen bzw. kriftigen Borsten)]

34:2. Maxille fehlend [2. Maxille vorhanden]

35: Coxalplatten nicht seitlich vorragend, flache pleurale Platten formend [Coxalplatte seitlich vorragend]

36: Exopodit der Uropoden auf der Dorsalseite des Sympoditen inserierend [Exopodit lateral am Sympoditen]

w7 Magen schlank, superolaterale reduziert [Magen nicht verschmilert, superolaterale vorhanden]

38:Vordere Filterrinnen sekundir wieder gerade, parallel, nicht bogenférmig [vordere Filterrinnen gebogen, s. M. 14]

39:Kérper scheibenférmig, dorsoventral abgeflacht, Pleonepimere laterad gerichtet und verlingert, Cephalothorax vom 1. Pereomer
seitlich umfaflt, Augen dorsal
[Ko6rper linglich oval, Cephalothorax nicht eingefafit, Augen dorsolateral]

40: Pars molaris ohne Mahlfliche, dorsoventral abgeflacht
[Mahlfliche vorhanden]

41: Pars incisiva breit, mit 3 scharfen Zihnen, dorsaler Zahn am weitesten mediad vorragend [pars incisiva schmaler, mit mehreren, etwa
gleich groflen Zihnen]

42:Medialer Rand des Uropodensympoditen distal zu unter das Pleotelson ragendem Fortsatz verlingert [Fortsatz fehlt)

Die Phreatoicidea sind die urtiimlichsten aller Isopoda, ihr amphipodenartiger Habitus ist die wichtigste
Synapomorphie dieses Taxons (M. 1). Die Uropoden sind nicht mehr ficherférmig (M. 2), eine Analogie zu
anderen Isopoden, die ebenfalls kaum noch schwimmen (Calabozoida, Asellota, Oniscidea). Ob die hohe Zahl
von Hodenvesikeln (Abb. 28) eine Plesiomorphie ist oder eine Neuerwerbung, ist nicht bekannt.

Alle tibrigen Isopoda haben nur 3 Paar Hodenvesikel, der Korper ist oval-zylindrisch und dorsal konvex.
Synapomorphien der tibrigen Isopoda gegeniiber den Phreatoicidea sind das Fehlen von medialen Filterborsten
an der zweiten Maxille (M. 3), die Verlagerung der minnlichen Genitalpapillen von den Coxae der siebten
Pereopoden auf den caudalen Rand der Sternite des siebten Pereomers (M. 4), die Verwachsung der Glieder der
Pleopodenexopodite (M. 5). Das Maxillipedensegment ist schmaler als bei den Phreatoicidea und hat lateral
keine freien, deutlich vom Cephalothorax getrennten Tergitrinder mehr (M. 6).

Die Asellota und Calabozoida haben noch keine Coxalplatten und einen urtiimlich gebauten Magen mit
geraden vorderen Filterrinnen. Das Schwestergruppenverhiltnis dieser beiden Unterordnungen wurde in
Kapitel 5 erldutert, thre Synapomorphien sind die Sexualdimorphismen der Pleopoden (M. 8-11), das Telson ist
so sehr reduziert, daf} der Anus eine terminale Lage erreicht hat (M. 7) und die Uropoden sind nicht mehr
facherformig (M. 12). Die Reduktion des Telsons tritt konvergent bei den Oniscidea auf.

Ob die Affinitit der 3 urtiimlicheren Unterordnungen der Isopoda zum Siifiwasser bedeutet, daff die
Isopoda im Stiflwasser ihren Ursprung haben, ist nicht geklirt. Fossile Phreatoicidea stammen, soweit bekannt,
aus marinen Sedimenten, die rezenten Arten haben eine Reliktverbreitung im Siilwasser von Gondwanaschol-
len. Fir die Calabozoida und Asellota kann ein Ursprung im Stifliwasser nicht ausgeschlossen werden, da sehr
viele urtiimlichere Gattungen limnisch leben. '

Alle Isopoden, die urspriinglich einen Magen mit gebogener Filterrinne (M. 14) besaflen, haben auch
Coxalplatten (M. 13). Die Coxalplatten verbreitern den Umrif} der Tiere, wobei die Pereopoden auf der
Unterseite der Platten inserieren. Welchen Vorteil diese Anordnung fiir die Fortbewegung und fiir den Schutz
der Beininsertion bietet, ist nicht bekannt. Im Einzelnen ist auch noch zu iiberpriifen, wie die Variationen der
Coxalplattenstruktur zu deuten sind und welchen Anteil an ihrem Aufbau die Pleurite und Sternite haben.
Sekundir verkleinerte oder riickgebildete und verwachsene Coxalplatten sind von den Valvifera und
Anthuridea bekannt. Bei manchen Asellota sind ihnliche Strukturen entstanden, die Coxae sind dann ventrad
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verlagert, wie bei Janiralata (Abb. 40), oder wie bei vielen Microcerberidae auf die Dorsalseite des Korpers
verschoben und unbeweglich, eine Anpassung an die interstitielle Lebensweise. Breite, mit den Tergiten lateral
verwachsene Platten gibt es jedoch bei den Asellota nicht.

Die Oniscidea haben zwar gebogene vordere Filterrinnen, der Magen ist jedoch in anderen Merkmalen
noch urtiimlich. Der Sklerit SK 3 ist nicht vorhanden, die Sklerite Sk 1 und Sk 4 sind nicht verbunden, ein
Ilp-Wulst ist nachweisbar. Die von Vandel (1943) postulierte Beziehung zu den Valvifera, insbesondere der
Tylidae, kann nicht mit gewichtigen Synapomorphien belegt werden. Die ventrale Verlagerung der Uropoden,
die die Tylidae und die Valvifera kennzeichnet, ist eine Analogie, die auch bei anderen Unterordnungen auftritt,
niamlich bei den “Cirolanidae” (Gattung Turcolana) und Bathynataliidae (Gattung Biremia), und innerhalb der
Oniscidea ist sie ebenfalls an anderer Stelle konvergent entstanden (Tendosphaeridae und verwandte Gruppen).
Valvifera und Oniscidea haben kurze erste Antennen, ein Reduktionsmerkmal, von dem keine positiven
Ubereinstimmungen bekannt sind. Die Antennula der Oniscidea hat ein Grundglied verloren und besitzt nur
noch ein Geiflelglied. Bei den Valvifera sind alle Grundglieder vorhanden, die Geiflel hat 2 Glieder, von denen
das distale durch Verwachsung mehrer Glieder entstanden ist, was an der Anordnung der Aesthetaskenbiischel
erkannt werden kann. Bei beiden Unterordnungen fehlt fast immer der Mandibelpalpus, er ist jedoch bei
Holognathus (Valvifera) noch vorhanden, die Reduktion in beiden Gruppen ist eine Analogie. Die ebenfalls bei
beiden Gruppen etwas caudad verlagerten minnlichen Genitalpapillen sind eine unkomplizierte, wenig
bedeutsame Variation. Oniscidea und Valvifera haben ein sehr unterschiedliches Pleotelson, das man in keinem
Fall von dem der jeweils anderen Gruppe ableiten kann. Die Pleopoden der Oniscidea liegen in plesiomorpher
Weise ungeschiitzt unter den Pleomeren, das Telson ist sehr reduziert. Bei den Valvifera dagegen ist das
Pleotelson sehr grofi, langgestreckt, ventral konkav, und bildet eine Atemkammer fiir die Pleopoden.

Die Oniscidea haben eine grofle Zahl von Synapomorphien (M. 15-25), von denen die wichtigsten das
Wasserleitungssystem (M. 15), die Form der Antennula (M. 17) und die Form der minnlichen Pleopoden (M.
22, 23) sind. Schmalfuss (1974) hat in einem direkten Vergleich der Valvifera und Oniscidea nachgewiesen, dafl
die Mundwerkzeuge der Landasseln eine grofle Zahl von Apomorphien haben, die sowohl bei Tylos als auch
bei Ligia vorkommen.

Es gibt demnach kein konstitutives Merkmal fiir eine aus den Oniscidea und Valvifera bestehenden
Gruppe, die Oniscidea haben vielmehr einen Magen, der urtiimlicher ist als bei den Unterordnungen Valvifera,
Anthuridea, Sphaeromatidea und Cymothoida, die (mit Ausnahme der spezialisierten Anthuridea) den
Skleriten Sk 3 und eine Verbindung der Sklerite Sk 4 und Sk 1 aufweisen (M. 26, 27). Der Sklerit Sk 3 fehlt den
tbrigen Isopoda und ist auch bei den Tanaidacea nicht vorhanden (s. 3.5.5). Zwischen diesen vier
letztgenannten Unterordnungen konnten weitere phylogenetische Verkniipfungen nicht entdeckt werden, ihre
jeweiligen Autapomorphien (M. 28 — 42) wurden bereits in den vorhergehenden Kapiteln besprochen. Die
Tiere haben wie die Oniscidea Coxalplatten und, mit Ausnahme der Anthuridea, gebogene vordere
Filterrinnen. Die Uropoden sind urspriinglich mit dem Pleotelson zu einem Schwanzficher angeordnet, der bei
den Valvifera nicht mehr nachweisbar ist, da die Uropoden ventrad verlagert sind. Bei den Anthuridea ist der
Exopodit der Uropoden auf die Dorsalseite des Sympoditen geruckt, eine Anpassung an die grabende oder
interstitielle Lebensweise dieser Tiere (s. Wigele 1981a). Diese Unterordnungen haben zumindest bei ihren
urspriinglichen Formen eine besondere Affinitit zu Weichboden. Innerhalb der Valvifera sind es die
Chaetiliiden, die in Weichbdden graben; die Anthuridea haben in Anpassung an das Laufen in Wurmgingen
und Spaltriumen einen wurmformigen Korper; die urtiimlichen Sphaeromatidea sind scheibenférmig und
liegen flach auf dem Sediment, wihrend die urtiimlichen Cymothoida (Phoratopodidae, “Cirolanidae’) sich im
Sediment eingraben. Trotz dieser bodengebundenen Biologie konnen die Tiere gut schwimmen, um Nahrung,
Geschlechtspartner oder neue Standorte zu suchen. Besonders ausgeprigt ist dieses Verhalten bei den
Cymothoida. Sekundir sind Bewohner des Phytals und der Hartboden entstanden, vor allem bei den Valvifera
(Idoteidae) und Sphaeromatidea (Limnoriidae, Sphaeromatidae). Bei den Cymothoida sind bereits die
Stammformen carnivor, mit Priadaptationen, die die Evolution von Parasiten beginstigten (Gnathiidae,
Cymothoidae, Bopyridae). Auch die Anthuridea haben carnivore Stammformen und damit Anpassungen der
Mundwerkzeuge, die an die der Cymothoida erinnern. Die Mandibel der Anthuridea hat wie die der
Cymothoida eine pars molaris ohne Mahlfliche, die Borstenreihe ist durch eine gesigte Lamelle (lamina
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dentata) ersetzt, die an den dornentragenden Lobus der “Cirolanidae” erinnert. Die Phoratopodidae beweisen
jedoch, daf zur Grundausstattung der Mandibel der Cymothoida noch eine lacinia mobilis und ein
Borstenbiischel am Borstenlubus proximal der lacinia gehdren, Reduktionen dieser Teile konnen keine
Synapomorphie der Anthuridea und Cymothoida sein. Die Anthuridea konnten der Mandibelform nach
innerhalb der Cymothoida von Formen abstammen, die den “Cirolanidae™ dhnlich sind. Eine entsprechende
Mandibel gibt es aber auch innerhalb der Sphaeromatidea bei den Keuphyliidae, diese Form kann also mehrfach
konvergent entstehen. Fiir die analoge Entwicklung zhnlicher Mundwerkzeuge spricht auch der sehr
verschiedene Magenbau: Bei den “Cirolanidae” und “Aegidae” sind die vorderen Filterrinnen quer zur
Lingsachse angeordnet, bei den Anthuridea verlaufen die vorderen Filterrinnen zueinander parallel.

Der schmale Magen der Anthuridea (s. Wigele 1981a) ist im Vergleich zu dem der tbrigen Isopoda sehr
einfach aufgebaut. Es fehlen am Mageneingang Dornen, die bei anderen Isopoden den Nahrungstransport
erleichtern. Die superolatralia, der Vorraum zum hinteren Filterapparat, lateralia, laterale Sklerite und caudale
Lamellen fehlen, der dorsale Magenraum ist sehr schmal. Diese Reduktionen sind eine Folge der besonderen
Ernihrungsweise: Die Anthuridea nehmen iiberwiegend fliissige Nahrung auf, der Magen dient als Filtersaug-
pumpe und hat weder Speicher-noch Zerkleinerungsfunktionen. Da die Anthuridea keine Coxae mehr besitzen,
die Coxalplatten in Form lateraler, mit den Pleurae (?) verwachsener Sklerite sichtbar sind, wird diese
Unterordnung zu den hoher entwickelten Isopoda gestellt, obwohl der Magen gerade vordere Filterrinnen hat.
Diese Filterrinnen lassen sich von den gebogenen Formen ableiten (s. Abb. 26), wenn man annimmt, daf} der
laterad gerichtete caudale Abschnitt sekundir reduziert wurde, moglicherweise eine Folge der schmalen,
langgestreckten Magenform.

14. Das Grundmuster der Isopoda

Nachdem kein Zweifel an der basalen Stellung der Phreatoicidea und Asellota besteht und die auffilligen
Autapomorphien dieser und der iibrigen Unterordnungen bekannt sind, ist es moglich, das Grundmuster der
Isopoda zu rekonstruieren, auch wenn die Phylogenese nicht vollstindig bekannt ist. Zur Eidonomie eines
hypothetischen Ahnen aller Isopoda gehoren folgende Merkmale:

Cephalon ohne Carapax, mit erstem Thorakomer (Maxillipedensegment) verwachsen; anterolaterale
Tergitrinder des Maxillipedensegments nicht verwachsen. Korper mit 7 freien Pereomeren und 5 freien
Pleomeren. Sechstes Pleomer immer (auch bei den Anthuridea) mit dem Pleotelson verwachsen. Erste Antenne
kleiner als zweite Antenne, mit drei Grundgliedern, zahlreichen Geiflelgliedern und einer sehr kurzen
Nebengeiflel; erstes Glied der Hauptgeiflel ringformig, mit wenigen Skolopidialborsten (=Sockelborsten mit
distalen Fiedern); tibrige Geiflelglieder mit Aesthetasken und einfachen Borsten, letztes Geifielglied urspriing-
lich ohne Aesthetasken, mit einfachen Borsten und einer Skolopidialborste (s. Wigele 1983a). Zweite Antenne
mit 5 gut ausgebildeten Grundgliedern, funktionell den Antennenschaft bildend; basal ist ein weiteres, sehr
kurzes Grundglied vorhanden (s. Schmalfuss 1974)1). Das letzte Grundglied der zweiten Antenne hat apikal .
neben einfachen Borsten mehrere Skolopidialborsten. Am dritten Grundglied (dem zweiten deutlich erkennba-
ren Glied), der dem Basipoditen entspricht, ist ein rudimentirer, eingliedriger Exopodit vorhanden. Die
Antennengeifiel ist lang und vielgliedrig. Die Mandibeln sind zwischen Labrum und Hypopharynx eingebettet,
der Palpus ist dreigliedrig. Der Endit besteht aus einer gekerbten pars incisiva, einer beidseitig vorhandenen
lacinia mobilis, einem Borstenbiischel (keine Borstenreihe!) proximad der lacinia, und einer kriftigen,
zylindrischen pars molaris mit breiter Mahlfliche. Erste Maxille mit zwei langgestreckten Enditen, medialer
Endit kiirzer als lateraler Endit und mit wenigen (3-4?) Borsten, lateraler Endit mit ca. 10 apikalen, kriftigen,
spitzen Dornen und mit wenigen subapikalen, gefiederten Borsten. Zweite Maxille mit 3 Enditen, die auf einem

1) Das erste Grundglied wird meist tibersehen und geht bei der Priparation verloren, ist z.T. auf schmale Sklerite reduziert, weshalb in den
Diagnosen allgemein nur 5 Grundglieder der zweiten Antenne erwihnt werden.
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gemeinsamem Stammglied leicht beweglich eingelenkt sind, mit distalen Reihen einfacher und gesigter Borsten,
medial am Stamm mit einer Rethe einfacher Borsten und einer Reihe langer Fiederborsten (Maxillenfilter).
Maxilliped mit fiinfgliedrigem Palpus, der etwas linger als der Basipodit ist und aus breiten, flachen Gliedern
besteht. Basipodit distal mit flachem Enditen, der das zweite Palpusglied iiberragt, Endit mit Kupplungborsten
versehen. Epipodit des Maxillipeden etwa so grof} wie der Basipodit, abgeflacht, ventrolateral die Insertion der
Maxillen verdeckend. Epipodit und Basipodit je auf einem Coxalskleriten inserierend. Alle Pereopoden ohne
Exopoditen und ohne Epipoditen, jedoch beim Weibchen zusammen mit den Maxillipeden Oostegite tragend.
Erstes Pereopodenpaar propodosubchelat, Dactylus etwa so lang wie Propodus, distal mit 2 kurzen Klauen;
Merus und Carpus kurz. Pereopoden 2 bis 7 als Laufbeine ausgebildet, Merus und Carpus linger als am ersten
Pereopodenpaar, Propodus lang zylindrisch. Pleopoden alle gleichartig, relativ ungeschiitzt unter den
Pleomeren liegend, Sympodite lateral durch Pleonepimere in Seitenansicht verdeckt; Pleopodenrami linger als
breit, blattférmig abgeflacht, mit marginalen Fiederborsten, Endopodit eingliedrig, Exopodit mit 2 gegeneinan-
der beweglichen Gliedern. Pleopoden zum Schwimmen eingesetzt, Endopodit mit fiir die Osmoregulation
spezialisertem Epithel, Exopodit vor allem fiir die Respiration adaptiert, mit diinner Hypodermis. Endopodit
des zweiten Pleopoden beim Minnchen mit appendix masculina. Pleotelson und Uropoden zusammen einen
Schwanzficher bildend, Uropodensympodt kurz, Uropodenrami etwa gleich groff, blattformig abgeflacht,
eingliedrig. Pleotelson ventral nicht zur Aufnahme der Pleopoden konkav gebogen. Eine Besonderheit der
Isopoda ist auch die “doppelte Hiutung”, d.h. die getrennte Hiutung von Vorder- und Hinterkorper.

Brusca (1984) faflt zusammen, welche Morphologie bisher einem Grundplan-Vertreter der Isopoda
zugeschrieben wurde. Die meisten Angaben decken sich mit der oben beschriebenen Rekonstruktion, nicht
richtig sind jedoch die folgenden Aussagen (Brusca 1984:102):”...pereopodal coxae forming marginal plates on
pereonites;...mandible with a multiarticulate palp;...uropods biramous (probably attached terminally or
subterminally to telson or pleotelson);...pleon of 6 free somites...”. Coxalplatten gibt es nur bei den hoher
entwickelten Isopoden; der Mandibelpalpus hat im plesiomorphen Zustand exakt 3 Glieder; die Uropoden
inserieren nicht terminal, sondern lateral, da der Telsonabschnitt des Pleotelsons urspriinglich nicht reduziert
ist; das sechste Pleomer ist immer mit dem Pleotelson verwachsen.

Schram (1974) hielt bereits die Phreatoicidea fiir die urtiimlichsten Isopoden und damit das Fehlen von
Coxalplatten fiir eine Plesiomorphie der Isopoda. Schram spricht jedoch auch von styliformen, subterminal
inserierenden Uropoden, Autapomorphien der Phreatoicidea filschlicherweise auf den hypothetischen Grund-
plan-Vertreter der Isopoda tbertragend. Fiir Hessler et al. (1979) sind die “Flabellifera” die urtiimlichsten
Asseln; dieser Anschauung entstammen die von Brusca (1984) aufgezihlten Coxalplatten. Kussakin (1973) hielt
ebenfalls die Flabellifera fiir sehr urtiimlich, da sie einen Schwanzficher haben und Dahl (1954) zeigen konnte,
dafl die Uropoden beim Embryo der Phreatoicidea zunichst als Teile eines Schwanzfichers vorhanden sind und
erst sekundir griffelformig werden. Eine Merkmalskombination, wie sie in der vorliegenden Arbeit fir den
Grundplan-Vertreter rekonstruiert wurde, existierte in der Fachliteratur bisher nicht.

Die anatomischen Details des Bauplans der Isopoda sind wenig untersucht. Zum Grundmuster gehoren
u.a. exkretorisch titige Maxillennephridien und reduzierte Antennennephridien, ein Magen mit einer Struktur
wie sie bei den Phreatoicidea und Asellota vorkommt, d.h. mit geraden, parallelen vorderen Filterrinnen, nur
einem Paar innerer Filterrinnen, ohne “dorsaler Hakenplatte”, mit caudalen Magenlamellen (dem “pylorikalen
Trichter”: s. Siewing 1957), die etwa so lang wie der iibrige Magen sein konnen. Entodermale Darmanteile bis
auf den Vorraum der Mitteldarmdriisen und die maximal 4 Paar Mitteldarmdriisen selbst reduziert; Enddarm
aus einem vorderen, speicherndem Teil, dem Sphinkter und dem Rektum bestehend. Existenz von Dorsalcoeca
(bei Phreatoicidea) nicht gesichert. Anus ventral an der Basis des Pleotelsons. Minnliche Gonade paarig,
bestehend aus 3 Paar (oder mehr?) Vesikeln und einem ausleitendem Gang, dessen mittlerer Abschnitt als
Spermienspeicher dient. Spermien mit unbeweglichem Schwanz. Minnliche Genitalpapillen auf den Coxae der
siebten Pereopoden miindend. Weibliche Gonade paarig, je aus einem Ovar und dem Ovidukt bestehend, das
in der Nihe der Coxa des fiinften Pereopoden nach auflen miindet. Gonadenanlage urspriinglich zwittrig,
Geschlechtsbestimmung genotypisch, evtl. homo-heterozygotisch mit heterozygoten Weibchen (s. Becker-
Carus 1967), Morphogenese u.a. von der androgenen Driise kontrolliert. Ostienherz im Pleon gelegen, durch
Pericardialseptum von der Leibeshohle getrennt. Zentrales Nervensystem mit Belloncis Organ, Sinusdriise,
Y-Organ, Medianaugen im Protocerebrum (s. Chaigneau 1977, Martin 1976, Martin et al. 1983).
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15. Klassifikation der Isopoda

Als Konsequenz der in vorhergehenden Kapiteln formulierten Hypothesen muf} versucht werden, im System
der Isopoda nach bestem Wissen nur monophyletische Taxa zu erhalten. Die nicht immer vollstindige
Dichotomie der Dendrogramme hat keine Folgen, da sich nicht alle Informationen mangels geeigneter
Kategorien in eine Klassifikation umsetzen lassen. Bei den Oniscidea werden die traditionellen Sektionen
beibehalten, die Uberfamilien jedoch nicht mehr eingeteilt, da sie nicht alle monophyletisch sind. Die Kategorie
?Uberfamilie’ kann erst wieder genutzt werden, wenn die Verwandtschaft der Familien besser bekannt ist. Taxa
fraglicher Zusammensetzung, Stellung oder fraglichen Ranges sind mit einem Fragezeichen gekennzeichnet.

Ordo: Isopoda Latreille, 1817
Subordo: Phreatoicidea Stebbing, 1893
Familia: Amphisopidae Nicholls, 1943
Familia: Nichollsiidae Tiwari, 1955
Familia: Phreatoicidae Chilton, 1891 Subordo: Calabozoida Van Lieshout, 1983
Familia: Calabozoidae Van Lieshout, 1983
Subordo: Asellota Latreille, 1802
Superfamilia: Aselloidea Latreille, 1802
Familia: Asellidae Latreille, 1802
Familia: Atlantasellidae Sket, 1979
Familia: Microcerberidae Karaman, 1933
Familia: Stenasellidae Dudich, 1924
Superfamilia: Gnathostenetroidoidea Kussakin, 1967
Familia: Gnathostenetroididae Kussakin, 1967
Superfamilia: Janiroidea Sars, 1897
Familia: Abyssianiridae Menzies, 1956
Familia: Acanthaspididae Menzies, 1962
Familia: Dendrotionidae Vanhoffen, 1914
Familia: Desmosomatidae Sars, 1897
Familia: Echinothambematidae Menzies, 1956
Familia: Haplomunnidae Wilson, 1976
Familia: Haploniscidae Hansen, 1916
Familia: Ischnomesidae Hansen, 1916
Familia: Janirellidae Menzies, 1956
Familia: “Janiridae™ Sars, 1897 (?)
Familia: Joeropsididae Nordenstam, 1933 (?)
Familia: Katianiridae Svavarsson (im Druck)
Familia: Macrostylidae Hansen, 1916
Familia: Mesosignidae Schultz, 1969 (?)
Familia: Microparasellidae Karaman, 1933
Familia: Mictosomatidae Wolff, 1965 (?)
Familia: Munnidae Sars, 1897
Familia: Munnopsidae Sars, 1897
Subfamilia: Acanthocopinae Wolff, 1962
Subfamilia: Bathyospurinae Wolff, 1962
Subfamilia: Eurycopinae Hansen, 1916
Subfamilia: Ilyarachninae Hansen, 1916
Subfamilia: Lipomerinae Tattersall, 1905
Subfamilia: Munnopsinae Sars, 1897
Subfamilia: Syneurycopinae Wolff, 1962
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Familia: Nannoniscidae Hansen, 1916
Familia: Paramunnidae Vanhoffen, 1914
Familia: Pleurocopidae Fresi & Schiecke, 1972
Familia: Thambematidae Stebbing, 1913
Superfamilia: Protojaniroidea Wigele, 1983
Familia: Protojaniridae Wigele, 1983
Superfamilia: Pseudojaniroidea Wilson, 1987
Familia: Pseudojaniridae Wilson, 1986
Superfamilia: Stenetrioidea Hansen, 1905
Familia: Stenetriidae Hansen, 1905
Subordo: Oniscidea Latreille, 1802
Sectio: Diplochaeta Vandel, 1957
Familia: Ligiidae Leach, 1814
Familia: Mesoniscidae Verhoeff, 1908
Familia: Tylidae Milne-Edwards, 1840
Sectio: Synochaeta Legrand, 1946
Familia: Buddelundiellidae Verhoeff, 1930
Familia: “Trichoniscidae™ Sars, 1898 (?)
Familia: Schoebliidae Verhoeff, 1938
Familia: Styloniscidae Vandel, 1952
Sectio: Crinochaeta Legrand, 1946
Familia: Actaeciidae Vandel, 1952
Familia: Armadillidae Brandt & Ratzeburg, 1831
Familia: Armadillidiidae Brandt, 1833
Familia: Atlantidiidae Arcangeli, 1954
Familia: Balloniscidae Vandel, 1963
Familia: Bathytropidae Vandel, 1952
Familia: Berytoniscidae Vandel, 1955
Familia: Cylisticidae Verhoeff, 1949
Familia: Eubelidae Budde-Lund, 1897 (?)
Familia: Halophilosciidae Verhoeff, 1908
Familia: Hekelidae Ferrara, 1977
Familia: Irmaosidae Ferrara & Taiti, 1984
Familia: Olibrinidae Budde-Lund, 1913
Familia: Oniscidae Latreille, 1802
Familia: Periscyphisidae Verhoeff, 1942
Familia: Philosciidae Vandel, 1952 (?)
Familia: Platyarthridae Verhoeff, 1949
Familia: Porcellionidae Brandt & Ratzeburg, 1831
Familia: Pseudarmadillidae Vandel, 1973
Familia: Pudeoniscidae Lemos de Castro, 1973
Familia: Rhyscotidae Budde-Lund, 1904
Familia: Scleropactidae Verhoeff, 1938
Familia: Scyphacidae Dana, 1852
Familia: Spelaeoniscidae Vandel, 1948
Familia: Stenoniscidae Budde-Lund, 1904
Familia: Tendosphaeridae Verhoeff, 1930
Familia: Trachelipidae Strouhal, 1953
Subordo: Valvifera Sars, 1882
Familia: Amesopodidae Stebbing, 1905 (?)
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Familia: Arcturidae White, 1850
Subfamilia: Arcturinae White, 1850
Subfamilia: Holidoteinae subfam. nov.
Subfamilia: Pseudidotheinae Ohlin, 1901
Subfamilia: Xenarcturinae Sheppard, 1957
Familia: Chaetiliiddae Dana, 1853
Familia: Holognathidae Thomson, 1904
Familia: Idoteidae Samouelle, 1819
Subordo: Anthuridea Leach, 1814
Familia: Anthuridae Leach, 1814
Familia: Hyssuridae Wigele, 1981
Familia: Paranthuridae Menzies & Glynn, 1968
Subordo: Sphaeromatidea (nov.)
Familia: Bathynataliidae Kensley, 1978
Familia: Keuphyliidae Bruce, 1980
Familia: Limnoriidae White, 1850
Familia: Lynseiidae Poore, 1987
Familia: Plakarthriidae Richardson, 1904
Familia: Serolidae Dana, 1853
Familia: Sphaeromatidae Latreille, 1825
Subordo: Cymothoida Leach, 1814
Familia: “Aegidae” Leach, 1815 (?)
Familia: Anuropidae Stebbing, 1893
Familia: Bopyridae Rafinesque, 1815
Subfamilia: Asconiscinae Bonnier, 1900
Subfamilia: Bopyrinae Rafinesque, 1815
Subfamilia: Cabiropsinae Giard & Bonnier, 1887
Subfamilia: Crinoniscinae Bonnier, 1900
Subfamilia: Cyproniscinae Giard & Bonnier, 1887
Subfamilia: Dajinae Sars, 1882
Subfamilia: Entoniscinae Kossmann, 1882
Subfamilia: Hemioniscinae Bonnier, 1900
Subfamilia: Liriopsinae Bonnier, 1900
Subfamilia: Podasconinae Giard & Bonnier, 1893
Familia: “Cirolanidae” Dana, 1853
Familia: Corallanidae Hansen, 1890
Familia: Cymothoidae Leach, 1814 (?)
Familia: Gnathiidae leach, 1814
Familia: Phoratopodidae Hale, 1925
Familia: Protognathiidae Wigele & Brandt, 1988
Familia: Tridentellidae Bruce, 1984

16. Zusammenfassung

Die Evolution der Isopoda wird unter Beriicksichtigung der Lebensweisen, der Morphologie und einiger
anatomischer Merkmale untersucht. Die Morphologie des Magens wird von Arten der Phreatoicidea, Asellota,
Oniscidea, Sphaeromatidae, Serolidae, Limnoriidae, Chaetiliidae, Idoteidae, Arcturidae, “Cirolanidae” und
“Aegidae” beschrieben, wobei durch die Erndhrungsweisen bedingte analoge Anpassungen gut von Apomor-
phien, die fiir die Rekonstruktion der Phylogenese bedeutsam sind, unterschieden werden kénnen.
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Die urtiimlichste Magenform haben die Asellota und Phreatoicidea. Der Magen der {ibrigen Isopoda, mit
Ausnahme des spezialisierten Magens der Anthuridea, hat gebogene vordere Filterrinnen. Der Magen der
Bopyridae wurde nicht untersucht.

Die Phreatoicidea sind die urtiimlichsten Isopoden, obwohl ihr sekundir erworbener, amphipodenihnli-
cher Habitus von dem der anderen Unterordnungen abweicht. Die Phreatoicidea haben noch ein relativ langes,
dorsal und z.T. lateral mit dem Cephalon verwachsenes Maxillipedensegment, und Filterborsten an der zweiten
Maxille, welche anderen Isopoden fehlen. Rezente Phreatoicidea haben eine Reliktverbreitung im Siifiwasser
von Gondwanaschollen.

Die im slidamerikanischen Grundwasser lebenden Calabozoida sind die Schwestergruppe der Asellota.
Innerhalb der Asellota sind die Aselloidea eine separate Gruppe, die sich im Siifiwasser entwickelte und zu der
die verzwergten, hypogiisch lebenden Atlantasellidae und Microcerberidae gehoren. Eine zweite Entwick-
lungslinie der Asellota fiihrt zu den Janiroidea, dem einzigen Taxon der Asellota, das im Meer eine vielseitige
Radiation erfahren hat und die hiufigsten Tiefseeisopoden stellt. Zusammensetzung und Verwandtschaft der
Familien der Janiroidea werden diskutiert. Die urtiimlichsten Familien leben iiberwiegend in marinen
Litoralgebieten, von wo aus mehrfach konvergent die Tiefsee erobert wurde.

Die Landasseln gehoren zu jenen Isopoden, die keine freien Coxae, sondern breite Coxalplatten und einen
abgeleiteten Magenbau mit bogenformigen vorderen Filterrinnen besitzen. Der Magen der Oniscidea ist jedoch
in anderen Merkmalen im Vergleich mit den Anthuridea, Cymothoida, Sphaeromatidea und Valvifera
plesiomorph. Die urtiimlichsten Oniscidea sind die Ligiidae, obwohl diese amphibischen Tiere lange,
styliforme Uropoden haben. Nah verwandt mit den Ligiidae sind die Mesoniscidae und Tylidae. Die Tylidae
sind innerhalb der Oniscidea kein von den iibrigen Familien separates Taxon, auch stammen sie nicht von den
Valvifera ab. Die Oniscidea sind eine monophyletische Gruppe mit zahlreichen Autapomorphien. Die
urtiimlicheren Landasseln leben entweder amphibisch oder sind sehr feuchtigkeitsbediirftig. Mit der Entwick-
lung von lungenihnlichen Luftatmungsorganen an den Exopoditen der Pleopoden entstehen auch xerophile
Arten. Die Exopodite der Pleopoden sind nicht nur bei den Oniscidea, sondern auch bei marinen Isopoden fiir
die Atmung spezialisert, die Evolution der Oniscidenlungen erfolgt allmahlich aus bereits bei marinen Arten
vorhandenen Anlagen.

Die Valvifera werden in 5 Familien eingeteilt, von denen die urtiimlichste die Familie Holognathidae ist, da
hier noch ein Mandibelpalpus vorhanden ist. Die Idoteidae und Arcturidae haben einen letzten gemeinsamen
Vorfahren, innerhalb der Familie Arcturidae fand die Evolution zu passiv filtrierenden Formen statt. Zu den
Arcturidae zdhlen nicht nur die spezialisierten Filtrierer, sondern auch die urtiimlicheren Gattungen, die
wahrscheinlich nur detritivor sind und mit den zweiten Antennen nach Art der Corophiiden Nahrung vom
Untergrund schaben. Innerhalb der Arcturidae werden 4 Unterfamilien unterschieden, darunter als neues
Taxon die Holidoteinae.

In das bereits bekannte Dendrogramm der Anthuridea wurden die in den vergangenen Jahren neu
errichteten Gattungen eingefiigt.

Die Unterordnung Flabellifera wird aufgeldst, die Familien auf die neu definierten Cymothoida und die
neue Unterordnung Sphaeromatidea verteilt.

Die urtiimlichsten Sphaeromatidea sind die Keuphyliidae, obwohl die Mundwerkzeuge dieser Familie
spezialisiert sind. Der Korper ist in Anpassung an das Leben auf Weichb6den scheibenformig, dorsoventral
abgeflacht. Es wird nachgewiesen, dafl diese Korperform, die auch von den Plakarthriidae, Serolidae und
Bathynataliidae bekannt ist, innerhalb der Sphaeromatidea eine Plesiomorphie ist. Serolidae, Bathynataliidae
und Sphaeromatidae haben sexualdimorphe zweite Pereopoden und vergroflerte Pleopoden 4 und 5. Die
Holzbohrasseln (Limnoriidae) sind wahrscheinlich zusammen mit den Lynseiidae das Adelphotaxon der
Keuphyliidae, sie haben wie die meisten Sphaeromatidae den abgeflachten Kérperbau sekundir verloren.

Es wird erliutert, warum die ehemaligen Unterordnungen Gnathiidea und Epicaridea als Familien
Gnathiidae und Bopyridae in die Unterordnung Cymothoida inkorporiert werden. Die Protognathiidae
vermitteln morphologisch zwischen den “Cirolanidae” und den Gnathiidae. Die an Krebsen parasitierenden
Bopyridae sind aus Fischparasiten hervorgegangen und teilen zahlreiche Synapomorphien mit den Cymotho-
idae, darunter den protandrischen Hermaphroditismus und die Verzwergung der minnlichen Stadien.



241

Innerhalb der Cymothoida entstehen aus Riubern und Aasfressern, die Fische als Nahrung bevorzugen,
zweimal konvergent sehr spezialisierte Fischparasiten, die Gnathiidae und Cymothoidae. Die urtiimlichsten
Cymothoida sind die Phoratopodidae, deren Mandibelendit noch eine lacinia mobilis und ein Borstenbiischel
besitzt. Die apomorphen Pereopoden der Phoratopodidae sind sekundir an das Graben in Sandbéden
angepafit.

Innerhalb der Bopyridae gibt es zwei Entwicklungslinien, von denen eine auf Decapoden spezialisierte
Formen mit phinotypischer Geschlechtsbestimmung enthilt und die auch Entoparasiten (Entoniscinae)
hervorbrachte, wihrend zu der anderen Linie kleine, neotene Parasiten von Peracariden und Cirripediern
gehoren, deren drittes Larvenstadium das geschlechtsreife Mannchen ist. Die Dajinae stehen an der Basis dieser
zweiten Linie.

Als Schlufifolgerung wird ein hypothetischer Grundplan-Vertreter rekonstruiert und eine neue Klassifika-
tion der Isopoda vorgestellt.

Summary

The evolution of the Isopoda is studied taking into account our present knowledge of biology, morphology and
anatomy of these crustaceans. The morphology of the stomach is described in species of the suborders or
families Phreatoicidea, Asellota, Oniscidea, Sphaeromatidae, Serolidae, Limnoriidae, Chaetiliidae, Idoteidae,
Arcturidae, Cirolanidae and Aegidae. Special adaptations to the feeding strategies can be distinguished from
apomorphic features, which are characteristic for some higher taxa and which can be used to reconstruct the
phylogeny.

The most primitive stomach morphology is found in the Asellota and Phreatoicidea. The stomach of the
remaining isopods has curved (and not straight) anterior filter channels, with the exception of the Anthuridea.
Bopyrids were not studied.

The Phreatoicidea are the isopods with the most primitive morphology, though their amphipod-like
habitus is a unique adaptation not found elsewhere in the order. Phreatoicids still possess a relatively long
maxillipedal segment with free lateral borders; the segment is fused with the cephalothorax dorsally and
dorsolaterally. The second maxilla has medially on the basipodite a row of filter setae, i.e. the peracarid
maxillary filter, which is reduced in the other Isopoda. Extant phreatoicids have a relict distribution in
freshwater habitats of Gondwana fragments.

The Calabozoida, a hypogean suborder only known from South America, is the sister group of the
Asellota. Within the Asellota the Aselloidea are a separate group which evolved in fresh water and gave rise to
the dwarfish hypogean families Atlantasellidae and Microcerberidae. A second line of the Asellota leads to the
Janiroidea, the only taxon of the suborder that shows a multifacetted radiation in marine habitats and to which
the most frequent deep-sea isopods belong. Composition and relationship of janiroid families are discussed.
The more primitive families live predominantly in marine litoral areas, from where several groups
independently of each other conquered the deep sea.

The wood-lice belong to those isopods which have coxal plates instead of free coxae and a derived stomach
morphology with curved anterior filter channels. In other features the stomach of the Oniscidea is less
specialized than in the Anthuridea, Cymothoidea, Sphaeromatidea or Valvifera. The most primitive Oniscidea
are the Ligiidae, though these amphibic animals are equipped with specialized, elongated uropods. Closely
related are the Mesoniscidae and the Tylidae. The latter are not a taxon separated from the other terrestrial
isopods and they have no synapomorphies in common with the Valvifera. The Oniscidea are a well defined
monophylum with a large number of synapomorphies. The less specialized groups are either amphibic or need
a high humidity of the air. With the evolution of the lung-like respiratory organs in the exopods of the
pleopods the loss of water is reduced and even xerophilic species could evolve. The ultrastructure reveals that
the pleopodal exopods are adapted for respiration not only in the oniscids, but also in marine species. The
evolution of the oniscid lungs took place on the basis of structures which were already present in their marine
ancestors.
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The Valvifera are divided into 5 families. The most primitive is the family Holognathiidae, where a
mandibular palp is still present. The Idoteidae and Arcturidae possibly have a common ancestor; within the
Arcturidae stepwise evolution of passive filter-feeders can be reconstructed. The more primitive genera of the
Arcturidae are probably omnivorous and detritivorous and able to collect food from the ground with the help
of the second antennae in the same way as corophiid amphipods. Four subfamilies are recognized within the
Arcturidae, the Holidoteinae being a new taxon.

The already known dendrograms of the suborder Anthuridea were revised and completed, the recently
described new genera were added to the scheme.

The suborder Flabellifera is an artificial group, the families are now found in the suborders Cymothoida
and Sphaeromatidea (new suborder). Diagnoses for these as well as all the other suborders are presented.

The most primitive Sphaeromatidea are the Keuphyliidae, though the mouthparts are specialized;
Keuphylia can be derived from the line leading to the wood-boring Limnoriidae. In adaptation to life on soft
bottoms the body is disc-shaped and dorsoventrally flattened. It is shown that this morphology is a
plesiomorphy within the Sphaeromatidea, the same type of body is found in the Plakarthriidae, Serolidae and
Bathynataliidae. Serolidae, Bathynataliidae and Sphaeromatidae have sexually dimorphic second pereopods and
enlarged respiratory pleopods 4 and 5. The wood-boring isopods (Limnoriidae) and the Lynseiidae are together
the sister-group of the Keuphyliidae. They lost the flattened body shape which still is present in the
Keuphyliidae.

Within the Bopyridae two lines can be distinguished, of which one contains those animals that are parasites
of decapods and have a phenotypical sex determination. The endoparasitic Entoniscinae also belong to this line,
while in the second line smaller, neotenic parasites of peracarid and cirriped crustaceans evolved, with a third
larval stage that has mature male gonads. The Dajinae are derived from the base of this second line.

Finally a hypothetical groundplan is reconstructed for the Isopoda and the new classification is presented.

17. Liste der Abkiirzungen
(vgl. auch Legenden zu den Abbildungen)

A 1,2: Antenne 1, 2

adA: anterodorsales Apodem

Almp: Apodem des Imp

An: Anus

ASKIlp: Apodem des Skleriten des Ilp
ASkImp: Apodem des Skleriten des Imp
avA: anteroventrales Apodem

BM: Basalmembran

Frv: vordere Filterrinne

GO: Geschlechtsoffnung

Hy: Hypopharynx

Ila: inferolaterale anterius

Ilp: inferolaterale posterius

IlpM: Medialrand des Ilp

IlpO: oberer (dorsaler) Rand des Ilp
IpU: unterer (ventraler) Rand des Ilp

Csa: clatri setarum anteriores
Csp: clatri setarum posteriores
Cu: Kutikula

Cx: Coxa

En: Endit

EN: Endopodit

eP: elastische Polster

Ep: Epipodit

EX: Exopodit

FaV: Vorraum des Filterapparats
FB: Filterborsten

Fra: duflere Filterrinne

Fri: innere Filterrinne

FriA: Ausgang der inneren Filterrinne

IpZ: caudaler Zipfel des Ilp
Ima: inferomedianum anterius
Imp: inferomedianum posterius
ImpU: unterer (ventraler) Rand des Imp
ImpZ: caudaler Zipfel des Imp
InsPlp: Insertion der Pleopoden
L: laterale

Ladp: lamina dorsalis posterior
Ld: lamella dorsalis

Lv: lamella ventralis

Lvl: ventraler Lobus am Laterale
Ma: Magen

Md: Mandibel

Mdd: Mitteldarmdriise



MdP: Mandibelpalpus

MSk: Magensklerit

Mt: Mikrotubuli

Mx 1, 2 : Maxille 1, 2

Mxp: Maxilliped

MxpS: Maxillipedensegment
Ne: Nerv

NS: Strickleiternervensystem
Oe: Oesophagus

Ov: Ovar
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Sb: Samenblase

Sd: Speicheldriise

S1 : superolaterale

Sph : Sphinkter

SpMa: Speichermagen (Enddarm)

Sk: Sklerit (auch in Kombination mit anderen Abkiirzungen)
Te: Testes

Ug: Unterschlundganglion

Urp: Uropod

VdOe: valvula dorsalis oesophagi

P 1-7 : Pereopod 1-7 VIOe: valvula lateralis oesophagi

Plp 1-5 : Pleopoden 1-5 VMdd : Vorraum der Mitteldarmdriisen
Plt: Pleotelson Vpv: valvula posteroventralis

Prm, Pm : Pereomer
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