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Voorwoord
yYoorwoote

Het onderzoek, waarvan in dit verslag melding wordt gemaakt,
was het laatste onderdeel van de doctoraalfase van mijn studie
in de biologie aan de Rijksuniversiteit te Leiden., Dit onder-
zoek kon ik doen fijdens een stage op het Rijksinstituut voor
Visserij Onderzoek (R.I.V.0.) te IJmuiden.

Allereerst ben ik Prof.Dr.P.Dullemeijer =zeer erkenteli jk
voor zijn bereidwilligheid mijn onderzoek in IJmuiden onder
zijn supervisie te willen nemen en .zo mijn onderzoek op het
R.I.V.0. als deel van de doctoraalfase van de studie biologie
te Leiden mogeli jk te maken.

Bi jzonder hartelijk wil ik Dr.R.Boddeke, die mij in IJmuiden
begeleidde, dank zeggen voor de talloze gesprekken met hem over
de problematiek bij garnalen in het bijzonder en de problematick
in de visserij-biologie en -wereld in het algemeen.

Tenslotte wil ik ook de assistenten van de Zee-afdeling van
het R.I.V.0. bedanken voor de gezellige samenwerking met hen
ti jdens het onderzoek op het instituut, tijdens de onderzoek-
tochten met de m.s. "Tridens" en tijdens de andere werkzaamhe-
den, waar ik aan kon meedoen. Van hen wil ik één apart noemen,
nl. Henk Bakkermes, die zijn filmapparatuur ter beschikking
stelde en mij met veel geduld ter 2zijde gestaan heeft bij het

filmen wvan de copulaties,



Samenvatting

-

Dit verslag i1s het resultaat van het doctoraal onderzoek, dat
door de auteur, student biologie aan de Ri jksuniversiteit te
Leiden, werd verricht tijdens een stage bij het Rijksinstituut
voor Visserij Onderzoek (R.I.V.0.) te IJmuiden in de periode jul:
1978 tot juni 1979. In dit verslag worden de resultaten vermeld
van het onderzoek verricht naar de sperma-overdracht van d naar

en de sperma-opslag door het Q bij de garnaal (Crangon crangon (

Ti jdens dit onderzoek werden talrijke copulaties geobserveerd en
op (8mm) film gezet. De observaties en filmbeelden duiden op een
ander gebruik van bepaalde extremiteiten wvan het d tijdens de co

pulatie dan tot nu toe aangenomen werd.

Summary

This report is the result of research done by the author, stud
in biology at the Rijksuniversiteit at Leiden, during a course a
the Netherlands Institute for Fisheries Research (R.I.V.0.) at
IJmuiden from July 1978 till June 1979. In this report the resul
are described of research on the way sperm is transferred from
male to female and on the storage of sperm by the female of the

Brown Shrimp (Crangon crangon (L.)). During this research numero

copulations were observed and filmed. The observations and films
point to another use of certain appendages of the male during th

copulation than was assumed until now.



Algemene inleiding

‘.

.In de loop van het onderzoek naar de oecologische verspreiding

van de garnaal (Crangpn crangon (Linnaeus,l758)) werd steeds het

volgende waargenomen:ﬁ Tengevolge van de geslachtswisseling van
de 84 in de periode maart tot juni, =ijn er in de hier op volgende
periode juli tot begin oktober praktisch geen geslachtsrijpe 8d in
zee aanwezig (Boddeke,l966).Terwﬁl de ontwikkelingsduur van ei to-
cerste larve-stadium bi) Crangon ongeveer vierwsicn bedraaegt bij
de in de lzatst genoemde periode voor de nederlandse kust gebrui-
keljjke wetertemperaturen (i l7°C) (Havinga,lQ}O), vinden we zelfs
aan het einde van deze periode toch nog 9 met onrijpe eieren,

Dit a2lles maakt het zeer waarschijnlijjk dat Crangon in stasat is
om sperma te bewaren,zodat é&n copulatie genoeg is om het Q in
staat te stellen twee of meerdere malen achtereen eieren af te

zetten (Boddéke,l975).Dit verschijnsel is el bekend bi) sommige

andere Decapoda: Het Q van Carcinides maenas (L.) (Decapoda,
Brachyura) blijkt een uterus te hebben die voorzien is van twee
uitstulpingen, e.g."copulatory pouches", waarin het & tijdens de
copulatie zijn spermatophoren looest.In degze pouches kan het [~ het
sperma dan enige tijd (tot tien maanden) bewaren, alvorens-haar
eicellen ermee te bevruchten (Broekhuysen,1936).

Aan de hand van het voorafgaende 1lijkt onderzoek zinvol om ant-
woorden te vinden op de volgende vragen: Als er inderdaad spreke
is van opslag van sperma, hoe is deze dan geregeld? En hiermee
samenhangend: Hoe komt de overdracht van sperma van d naar Q tot
stznd? (Onderzoekmethoden I).

Tiidens het onderzoek hiernsar werden o.&., vele copulaties van
Crangon in het aguarium geopserveerd en gefilmd.beze observaties
en gemeskte filmbeelden geven meer duidelijkheid over de menier
waarop bepaaslde extremiteiten gebruikt worden tijdens de copulatie
(m.n. het tweede paar pleopoden en de aanhazngsels hiervan, de z.g,

eppendices masculinae, bij bet & ) (Onderzoekme<hoden II ).



Eidonomie wvan Crangon crangon

De soort Crangon crangon (L.) behoort tot de familie Crango-

nidae, die thuishoort in de groep Natantia van de orde Decapoda
(klasse Crustacea; Phylum Arthropoda). In de volgende alinea's
volgt een uitleg van de bij de Decapoda gebruikte terminologie.
Een decapood is heteronoom gesegmenteerd. Van elk segment be-
staat het uitwendige skelet uit een dorsale tergiet en cen ven-
trale sterniet. De naar ventraal uitstekende delen van de tergiet

noemt men pleurieten. De skeletelementen van de segmenten, die de

cephalothorax vormen, zijn met elkaar vergroeid en vormen het ca-
rapax, Dit draagt rostraal een uitsteeksel, het rostrum. De cepha-

lothorax draagt rostraal de antennulae en de antennae. Terzi jde

van het rostrum zijn de beide gesteelde complexe ogen ingeplant,

Hierop volgen de kaken, de kaakpoten (=maxillipeden) en vi jf paar

looppoten (:pereiopoden). Het eerste paar pereiopoden draagt gro-

te scharen, men spreekt van chelipeden. De abdominale segmenten

Fig.1-A a
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dragen elk een paar zwempoten ( pleopoden) Het éde abdominale

segment draagt een paar sterk verbrede poten, de uropoden, die
schi jnbaar bij het laatste segment, het telson, behoren, Dit
draagt echter geen aanhangsels. De geslachtsopeningen liggen bij
het Q in de ba%es van het 3 paar pereiopoden, bij het J in de
bases van het 5 paar.(extra bij de Natantia: het tweede 1lid van
de antenna-steel draagt een schubvormig aanhangsel, de scaphoceri:

(fig.1-A en 1-B)

Fig.1-B

Crangon crangon (L.) antenna

lateraal aangezicht

(X 1.2 )

De geslachten bij Crangon crangon zijn uitwendig onderscheid-

baar op grond van de volgende kenmerken:

- het verschil in lengte van de endopodieten van het eerste paar
pleopoden. Deze 2zijn bij de 29 langer dan bij de 3d (zie fig.8)

- de aanwezigheid van de appendices masculinae aan het tweede paa
pleopoden van het d. Bij het ¢ ontbreken deze (fig.2)

Deze kenmerken zijn met het blote oog (of eventueel m.b.v. een

loupe) zichtbaar. De volgende kenmerken worden onder een micros-

coop zichtbaar:

- het aantal leden van de buitenste flagel van de antennula is
groter bij de dd dan bij de Q9 -

- het aantal setae voor chemoreceptie aan de buitenste flagel van

de antennula is groter bij de dd dan bij de 29

Fig.2
Crangon crangon (L.) d

endopodiet met aanhangsel QXO?Od*et . Se’
(app. masc.) bij een d\. \\\b ///////
( X 50 ) /
appendix
masculina

endo podiet



Onderzoekmethoden I

Inleiding

Voor het onderzoek naar de copulatie en de sperma-overdracht
en —-opslag in het bijzonder werd besloten in de aquaria van het
R.I.V.0. garnalen te houden en te proberen hen te laten copuleren.

De copulatie bij Crangon crangon onder laboratorium omstandighe-

den werd reeds in 1939 geobserveerd en beschreven (Nouvel,1939).

Een uitvoeriger onderzoek werd verricht door Tiews in 1954. Fen

korte samenvatting van zijn bevindingen:
Een Q dat zojuist verschaald is en een volledig ontwikkeld ova-
rium bezit, waarvan de twee caudale uiteinden tot aan het eind
van het tweedé abdominale segment Teiken, wordt snel na in ecen
bak met geslachtsri jpe dd geplaatst te zijn, door deze J8d her-
kend als zijnde een geslachtsrijp Q- Er vindt geen rivalenstri jd
tussen de J4d plaats. Bet ~volledig passieve Q wordt in enkele
seconden door een d op haar rug gerold en beide dieren blijven
loodrecht gekruist voor 1-5 seconden buik aan buik gedrukt.
Hierbij brengt het d een in zijn ductus e jaculatorius gereed-
gebrachte spermatophoor over naar de omgeving van de vrouweli jke
geslachtsporie. Na de bevruchting laten de dieren elkaar weer
los en blijven doodstil op de bodem liggen. Deze rusttoestand
duurt bij het 3 gemiddeld 10 seconden langer dan bij het 9 dat
zich na 2-5 seconden weer opricht. Eventuele pogingen van de
andere dd om haar opnieuw te bevruchten worden afgeweerd. Mocht
een tweede bevruchting toch tot stand komen, dan heeft dit
feen invloed op de ei-afzetting, die (eveneens tijdens de
zachte toestand van het exoskelet van het g) binnen 24-48 uur
na de verschaling plaats vindt. In tegenstelling tot wat bij
vele andere Xreeftachtigen gebeurt, vindt bij Crangon Féén in-
wendige bevruchting en geen precopula in de vorm van een
liefdesspel plaats,

De Q¢ Vvan Crangon crangon moeten dus aan de volgende voorwvaarden

voldoen om succesvol met een d te Lunnen copuleren:

ecn 1rigp ovarium bezitten

o o

een zacht exoskelet bezitten ("zojuist verschaald 2ijin")



& Een rijp ovarium is een ovarium dat rijpe eicellen bevat,Het
genele ovarium is dan in volume toegenomen en is zodanig uit-
gegroéid dat de camudale uiteinden tot in het tweede abdominele
segment reiken.Dit is een praktisch kenmerk aangezien het een-

voudig vast te stellen is door het Q tegen het licht te houden

(fig.3 ).

abdomina’
segment

fig.3 Riyp ovarium zicht-

baar in een Q (A x 2 )

b Een exoskelet is zacht tot + 48 uur na de verschaling.
(Crustacea verschalen voortdurend in de loop van nun leven;

de tijasduur tussen twee opeenvolgende verschalingen hangt af
van verschillende omstandigheden - o.a&,.soc0o0rt,stadium in levens-
cyclus,groeisnelheid,watertemperatuur -)De noodzaak van een
zacht exoskelet voor een succesvolle copuletie en een d=ar op
volgende eilafzetting wordt verklaard door het feit dat alleen
door een flexibele vrouwelijke geslachtsporie eipassage mogelijk

is (en incien er sprake blijkt te zijn ven inwendige Levruchting



- dit in tegenstelling tot Tiews' zienswijce - ie het wellicht

ook noéig voor de passage van de spermatophoren).Over het alge-
meen ve;schaalt Crangon 'snachts en in de ochtendschemering.
Aanvankelijk werd dit ook door mij vastgesteld:s 'sochtends lege
schalen in de aquaria; waar de avond dearvoor nog geen lege
schalen lagen.In de loop van het onderzoek constateerde ik echter
dat verschalingen ook overdag plaats vonden.(Dit nooit daadwerke-
1)k geobserveerd, echter wel onomstotelijk vastgesteld: meerdere
melen vond ik 'smiddags een lege schaal in een aguerium dat ik
'sochtends 21 onderzocht had en waar ik toen geen schalen in
vond) Dit is waarschijnlijk te wijten aan een verstoord deg-nacht
ritme van de gesrnalen (zie blz. 13).

De JdF van Crangon crangon hoeven alleen een geslachtsrijpe testis

te bezitten.Zij hoeven niet verschaseld te ziyn (dus niet zacht te
ziin).Misschien kunnen we beter zeggen: "moeten niet verscheaald
zijn".Bij de talrijke copulaties die ik geobserveerd heb, was nooit
een zacnt J& betrokken.Op gich niet zo verwopnderlijk aangezien een
net verschaalde garnaal (en dus met een gzacht exoskelet) veel
kwetsbaarder is dan een garnasal met een harde scheal (misschien
is dit ook de reden daet het Q volledig passief is tijdens de
copulatie).Blijkbaar kunnen bij het d' de spermatophoren wel de
harde mannelijke geslachtsporie passeren.Bij de 3d is het niet
mogelijk om van buitenaf vast te stellen of =i geslachtsriip zijn
of niet.In de praktijk komt het er dan op neer dat een zaocht,
geslachtsri)p Q in een bek met meerdere JU'geplaatst wordt in de
noop aat wellicht &é&n van de 3 geslachtsrijp is.

Om dagelijks verzekerd te zijn van een redeliik aanbod van gar-
nalen, die geschikt zijn om met elkaar te copuleren,worden in de
aguarium-ruimte van het R.I.V,0., in een a2antal %vekken garnsalen

gehouden,
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Opstelling en indeling van de bekken

. De é& en 9o worden in aparte bakken gehouden om copulaties
te voorkomen, die gouden kunnen plaats vinden op momenten dat
ge niet geregistreefd kunnen worden. |

Om in staat te zijn de net verschaalde 99 op eenvoudige en
snelle wijze te onderscheiden ven dae andere (niet verschaalde)
9 woraen per bak slecnis een klein aantal (5-7) 29 gehouden,
Dit meximum aantal van 5-7 Q9 per bak werd proetondervindelijk
vastgesteld.Bi] meerdere garnalen per bak bleek kannibalisme

op te treden,ondanks een voldoende sanbod van aender voedsel,
De zojuist verschaalde en dus kwetsbare 29 werden door hun
niet verscnaalde vekgenotes verorberd.Bij een santal van 5-7

gernalen per bak treedt dit ook nog wel sporadisch op, maar
net voordeel wvan een groter aantal.gg in de gaten te kunnen
nouden prevaleerde boven het verlies van enkele verschaslde ?9-
Wordt er nu een lege schaal in een bak gevonden, dan hoeven
gelechts de 5-7 Q9 in die bak "gevoeld" te worden, om heft zachte
(en dus net verschaalde).g te vinden.Dit houdt echier in dat
er een groot aantal bakken gou moeten gijn om verzekerd te zin
ven een redelijk santal zachte gg per dag.In verband met tech-
nische,ruimtelijke en financiéle bezwaren tegen een groot aantal
bpakken, werd besloten om een aantal bakken daoor middel van
plastiic schotten onder te verdelen in een groter amntal kleinere
kwaaranten,

Op deze wijze kan met een klein zantel bakken een groot aantal
i? gehouaen woraen en blijft de mogelijknieid bestezazn om snel en
eenvoudig de pas verscnaalde gg tTe vinden.De volgence bakken

staeen tot miyn beschikizi in de sguarium-~ruimte van net R.I.V.O,
ng b}

Bek E (volume 100x100x30 cm”)
Deze bak is door wmiddel wvan schotten verdeeld in een
10-tal kwaaranten (fig.4).Tussen de kwadranten is water-
uitwisseling mogelyk coorcat in ae schoitien gaten zijn

gevoord metT een duscanige diameter (1Gmm) dat er wvel



een flinke waterstroom maar geen gearnaasl doorheen kan

bek is mangesloten op ae centrele weterzuiveringsinsct

van net R.I.V,O,

.Deze

alletie

en wordt 2o voortdurend van vers,gereinigd

R o .
zeewater met een constante temperatuur van 12 C voorzien,De

kwadranten in deze bak zijn 2ls volgt genummerd: twee grote
kwadranten El en E2 en acht kleine kwadranten E31_34 en
E fi *» -
41-44 (fig.5)
£ = e = 7
r31 E%z 724 592
e e EL EDT
33 34 43 T4y
120 '
I e
(A S £ £
z//// j(j“g_&_ 1 2
LA :‘«;'2'7-1':,:‘.—4 FRY TR0
‘ poAN
) A
(20 I et DTSRIy L
Fig.4 Bak E Fig,5 Indeling van bak E

Bakken I t/m v (volume per bak: 35x20x20 cm3 )

Dit zin de bakken die ook veel dgor amateur-asquarium-

nouders gebruikt worden (fig.6).De bakken I7,1IV

en V gijn

n in

ook door schotten in kwadranten verdeeld.De kwadrante
genoemde bakken zijn e2ls volgt genummerd: 1T ,
A,B,C,D
Iv v, . ig. .
t,B,¢,D % Y4 B,C,D (fig.7)
\\ Oz
\\ < 35— >
207 ppd
e D Zat M K
T | “q::.f | ; !
i (] ! f 1
1 == f 1 !
20 ' {::'.“:-‘ { 1 :
Piili ol i M
1z

Fig.6 Bak II



FPig.7 Opstelling en indeling van de bakken I t/m V

A | ™8

Deze 5 bakken konden om tephnische redenen niet op de vwater-
zuiveringsinstallatie sangesloten worden.Zij worden elk door
middel van eem zuurstofstroom door een met glaswol gewvuld
plastic filter schoon gehouden.Bovendien wordt + 4/5 van het
watervolume één & twee keer per week door vers,gereinigd cee-
water, afkomstig uit het reservoir van de zZuiveringsinstallatie
vervangen.De temperatuur van het water in deze bakken is
cezeltade als in de aquarium-ruimte (i l4°C). Bij vervanging van
4/5 van het watervolume door zeewater uit net reservoir van

de zuiveringsinstallastie (temp.lQOC) ken de temperatuur van het

o
waeter in de bekken enige tid iets lager =zijn dan 14 C.

Samengevat levert mij cdit de volgende kwadranten:

20 kleine kwadraenten: 12x 17.5x10x20 cm)

AR &
(n a,8,c,0" Va,5,c,p, @

)

\
L£,B,C,D

8x 25x25x%30 cm”
'l. E E
(n 31-34 2 By 44 )
4 grote kwadranten/bakken: 2> 50x50x30 cm3

(n.1. El en EQ )

2x 35x20x20 cm)
(n.1. I en III )
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Substraet
£1 de bakken zin gevuld met een lamsgje zeana ven ongeveer 5 cm

dik, =zodat de garnalen de mogelijkheid hebben om zich in te

graven,

Verlichting

De aguarium-ruimte kan verlicht worden door verschillende
aen hext plafond hangende TL-buizen, waarvan enkele met speciaal
U.Ve-licht.Deze lampen zijn over het algemeen genomen alleen san
als er personen aanvezig zijn in de aquarium-ruimte.De buitenramen
zijn afgedekt m.b,v., groen plastic platen.Het hierdoor doordrin-
gende licht zorgt voor een dag-nacht ritme (wat de lichtintensi-
teit betreft).Het.reeds genoemde verstoorde dag-nacnt ritme
bij de garnalen m.b.t. de verschaling is waarschijnlijk te wijten
aan net te pas en te onpas aan en.uitgaan van de verlichting.

-

Tussenschotten

De schotten die de bakken in kwadranten verdelen, gijn van
plexiglas en werden in de werkpleate van het R,.I.V,0, op maat
gezaagd en van doorstroodgaten voorzien.Alvorens garnalen in
de m.b.,v., aeze schotten gevormde kwadranten "uit te gzetien",
werden ae pas gezamgde schotten in een bak met stromend zee-
water gelegd gedurende 48-~-96 uur om eventiueel voor de garnalen
giftige bestaenadelen, die gzouden kunnen vrijkomen aasn de ge-

zaagde opperviliekien, te laten vercwijnen.

Voedsel
De gernzlen woraen driemesl per week (maandag,woensdag en

vrﬁdag) gevoera met zeepieren (Arenicola marina) sgemiddeld

1l &2 2 pieren per 5-7 garnalen,De eetlust van de gaernalen va-
ri&erde nogal: soms waren nz2 een pasar uur alle pieren opgegeten,
1

soms moesien de "rottenae" pieren ne enkele dagen verwilcerg

woraen.



Benalve de zes genoemde bekken, die elle op ooghoogte staen
opgesteid, staat er 00K nog een groot bassin tot miyyn beschikking
_(volume} + 150x200x'75 cm3 ).Dit passin is eveneens zmangesloten
op de zuiveringsinstallatie en wordt dus continu ven vers,gerei-
nigd zeewater (temp. i2°C) voorzien.Dit bassin steat op de grond
en is minder geschikt om garnalen in te observeren, omadat men
er elleen van bovenaf in ken kijken.Het werd voornamelijk gebruikt
els eerste opvangbak voor een nieuw asengekomen vangst gaernalen,
welke, na uitgezocht Te =zijn, daen weer over de eerder genoemae

zes bakken verdeeld werd.



Afkomst en verdeling over de bekken en kwedranien van een

vanpgst pgarnslen

De garnalen die ik in de loop van de ongeveer zeven maanden
durende observatie-période gebruikt hed, gijn afkomstig van
verschillende locaties voor de nederlandse kust en op verschil-
lende manieren gevangen:
~ duvwnet in de branding op het strand 0.5-1.2 m
- kleine boomkor venuit de rubberboot voor

het strand (tijdens een strandbemonstering) 2-7 m
- XkXleine boomkor vanuit de rubberboot

op de Waddenzee 2-71 m
~ grote bpoomkor vanuit een garnalenkoiter

voor de kust 10-1%5 m
- grote poomkor vanuit de m.s,"Tridens"

voor de kusi van IJmuiden 10-1%5 m

In een grote plasiic bak worden de garnalen naar het R,I.V.O.
gebracht.Deze bak was soms geheel gevuld met zeewater dat tot
vlak voor het transport namar het R.I.V.0, regelmatig ververst
werd (primair om te voorkomen dat de temperatuur van het water
in de bak te veel gou stijgen, secundair om het suurstofgehalte
van net water in de bak op peil te houden).Een andere manier
om de garnalen te vervoeren is in een plastic bak met slechts
een dun lzagje water; de garnalen in dit dunne la=zsgje water
worden dan met natte dweilen bedekt om uitdroging van hun
kieuwen te voorkomen.,Aangekomen op het R.I.V,0. wordt de inhoud
van de plastic bak(ken) den geledigd in het grote bassin.
Indien de temperatuur in de plastic bak tijdens het vervoer te-
veel opgelopen is, worden de garnalen eerst geacclimaitiseerd
(plastic bak laten drijven in het bassin (met kouder water) en
geregeld wat kouder waier van het btassin in de plastic trak
laten stromen totdat de watertemperatuur in de tak niet meer
dgan 1 2 2 °C van de watertemperatuur in het Tvassin verschilt).

Hiernz worden ellereerst de dode garnelen en wat er asn

r

zander dood of levend materiaal is meege%omen (o0,a, “:atlen,
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reesterren,verschillende vissoorten,zeewier) vervijderd.Vervolgens

worden de levende garnalen verdeeld in de volgende categorie&n:

* ¥k

met een rijp overium (fig.3)
27
met een onrijp ovarium
'8 *

Q9 met eieren op het abdomen
volwessen &8 (lengte> 30mm) X X
overige garnalen (juveniele dF en ?2 )

over het algemeen de grotere $3 (L (=1ichaamslengte)>>SOmm),

waarvan het ovarium niet uitgegroeid is en waarvan de endo-

L-30

podieten van het eerste pasr pleocopoden lenger zijn dan 10 *

Deze formule is geovaseerd op het feit dat $$ een lengtetoename
van de endopodieten van het eerste paar pleopoden te zien ge-
ven, voordat zij eieren afzetten (Boddeke,l966) (fig.B).De
laenge endopodieten spelen een rol bij het bijeenhouden ven de

eieren op het abdomen,

de minimale lengte van volwassen Jd variéert, maar dd waarvan

de lichaamslengte langer is dan 30 mm, g2ijn zeker niet juveniel,

QXOP.

endo P

Fipg.8 Eerste pleopood van Q9 met de volgende lengtes:

A 16mm ;B 46mm ;C 50mm ;D 50mm .Alle evengroot
getekend om de relatieve lengteioeneme wvan de

endopodiet te venadrukken, (es = eidregence setae)



—
~ 1

Deze categorieén worden den weer over de volgende bekken en

kwadranten verdeceld:
29 met een rijp ovarium:
Deze worden verdeeld over de kwedranten E

31-34°C41-44"

I1 I en V Het aantal garnalen per

v .
A,B,C,D' 'A,B,C,D A,B,C,D
kwadrant vari&ert met de grootte van de vangst, met een

meximum van 5-7 garnalen per kwadrant,.

99 met een onrijp ovarium:
Deze komen terecht in kwadrant El.Een maximum aantal van
ongeveer 30 29 werd hierbij gehandhaafd,Indien de vangst
zo groot is dat er veel meer QQ met een onryp ovarium

in voorkomen, dan blijven deze achter in het bassin.

32 met eieren op het abdomen:

Deze komen terecht in kwadrant E_.Hiervoor geldt hetzelfde

2
verhaal als wvoor de eQ met een onryp ovarium,

volwassen 3&d : A
Deze komen terecht in de bakken I en III,Een maximum
seantal van 25-30 JdJ werd hierdbi] gehandhaafd,.Een groter

aantal dan 60 volwassen J&d' per vangst is niet voorgekomen.

juveniele dd en Q9 :

Deze blijven zchter in het grote bassin.

Deze OPzet stelde mi) in staat om + 120 29 met een riip
ovarium in de gaten te houden en de QQ hieronder die zojuist
verschaald gijn,op snelle en eenvoudige wiize te vinden.Nazdet
de zachte 29 verzameld wzren, werden de vrijgekomen plzatsen
in de kleine kwadranten ingenomen door QQ met een bijne riip

ovarium, afkomstig uit kwadrant 1-



Gang van zaken v66r een copulatie

Bij sankomst in de aquarium-ruimte 'sochtends worden ellereerst
de 20 kleine kwadranten ondergocht op de aanwezigheid wvan lege
schalen.Van de kwadrénten, waarin éé&n of meer lege schalen wor-
den sangetroffen, worden alle $$ gevoeld.Op deze wijze worden
de zachte,geslachtsrijpe Q9 gevonden: deze worden tesamen in
een schepnet, fungerend als leefnet, boven in een bak gehangen.
(elke lege schael in een kwadrant of bak betekent een verscha-
ling van een Q in de voorafgaande nacht.In het weekend verwiider-
de é€&n van de assistenten van het R.I.V.0. de lege schalen uit
de bekken, zodat ook 'smazndags lege schalen in de bakken ver-
schalingen in de voorafgaande nacht betekenden)

Deze opzet levert dagelijks 0-6 zachte QQ met een rijp ovarium
op.Deze QQ liet ik, steeds é&n tegelijk, in een bak met Jd" (bvak I

of IITI ) los.Hierna observeerde ik vele malen een copulatie.
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Beschriiving ven de pgeobserveerde copuletie

Voor@é% een @ in de bak komt, heerst er volkomen rust in de
bak (d.w.z. alle 33 liggen, ingegraven in het gzand, op de bodem).
Eenmaal losgelaten boven in de bak, zwemt het Q rustig naar de
bodem, waar zij stil blijft zitten.Na enige tijd komt er reactie
bij de ingegraven dd : hun entennae vertonen meer beweging, terwijl
de sntennulae loodrecht op de lengte-~as van het lichaam staan,
Vervolgens komen enkele dd uit het zand en gaan zenuwachtig de
bak rond zwemmen, waarbij ze regelmatig vlak langs het Q det
nog steeds doodstil op de bodem ligt, zwemmen.Eén van de 33 bve-
nadert haar plotseling van de zjkant (zﬁn lichaamsas loodrecht
op haar lichaamsasg (fig.9)), legt =zijn 3de paar maxillipeden en
zijn ISte paar pereiopoden (ae chelipeden) op haar rug en rolt
haar vervolgens op haar rug door voorwaaritse bewegingen van gzijn
pereiopoden en pleopoden.Deze handeling heeft tot gevolg dat het

d kruislings op het Q komt te liggen, terwijl hun beide ventrale

zijden tegen elkaar gedrukt =zijjn.

\

Fig.9 Zijdelingse benzadering wvan een 2 door een &

-



Deze positie blijft 0.5

2,0 seconde gehandheafd, waoarne het

d 21s het ware van het 9 afvalt en vlakbij op de bodem terecht

komt, waar hi) doodstil blijft liggen.Nz ongeveer 5 seconden

zwemt het dan weg om zich vervolgens ergens anders te gazan
$

ingraven.Enkele seconden later richt ook het d zich weer op

en voegt zich bij ziin sexgenoten die nu alle zenuwachtig in de

bak rondzwemmen.,Het o] ydat zich probeert in te graven of al

ingegraven is, wordt nu
ene dan weexr het andere

rollen (om haar dan tot

voortdurend belaeagd door nu eens het
d ydat probeert hear op haar rug te

een tweede copulatie +te dwingen):Het

3 verzet zich hiertegen door weg te vluchten (veelal d.m.v.

krachtige slagen van haar abdomen) en elders zich opnieuw

te graven, .

Over de positie (ten opzichte wvan elkaar) van d en g

tijJdens de copuletie heerst in de literatuur nogel wat

verwarring:

in

Volgens Nouvel (1939) griyjpt het d het [} by hear rug en

glijdt dan onder hesr buik (dus Q BOVEN d&' ): " ils (1les

m&les) se rapprochent d'une femelle, l'abordent soit par

derri2re en grimpant sur son dos, soit latéralement,

sant par se glisser sous le ventre et, aprés plusieurs

essais,

finis-

ils se disposent perpendiculairement & la femelle,

au niveau de l'enneau intermédiaire entre le cérhalothorax

et le premier segment abdominal."

Lloyd en Yonge (1947) halen deze publicatie van Nouvel

azn en schrijven vervolgens:" ALfter certain preliminary

vehaviour, described by Nouvel, the mele

passive female on 1o her teck and then bent his vody

e U-shape transversely across that of the femele zbout

the Jjunction of the thorax and ardomen,

regions of

ok

he male as sliding his rody under that of the femz2le,

Volcens deze zuteurs dus $ ONDER J .

turned the now

in

so that trhe verntrel

the two znimels were in contazct.Nouvel descrites

"

Tiews (1954) schrijft het volgende: " Das v8llig vpassive
Weibchen wird in Sekundenschnelle von einem MZnnchern zuf
den PUcken gerollt, und beide Tieren verharren dann Tirr

P



lingstens 4-5 Sekunden senkrecht gekreuzt Rauch an Rauch."
Volgen's Tiews dus ook: Q ONDER d.

Ook mijn eigen observaties (ongeveer 75 copulaties) waren
eensluidend: ¢ ONDER-d.
Nouvel's observatie ( o POVEN d ) 1ijkt dan ook onjuist,
hoewel het wel voorkomt dat zij (het d en het Q ) omrollen
gedurende "het tegen elkaar gedrukt ligegen" en aldus de im-

pressie kunnen geven dat het d onder het Q ligt.

N.B. In de periode november 1978 tot juni 1979 werd geprobeerd
in totaal 162 geslachtsrijpe, zachte 29 te laten copule-
ren met dd. Bij 75 van deze 162 09 werd inderdaad een co-
pulatie geobserveerd - Dit verschil is voor een ¢root
gedeelte te wijten aan het feit dat niet alle 9¢ een vol-
ledig rijp ovarium bleken te bezitten -. Rij 69 van deze
75 39 werden na de copulatie de uteri onderzocht. Bij 11
van deze 69 Q9 werd sperma in de uterus aangetroffen. Een
mogeli jke verklaring voor dit geringe aantal moet gezocht
worden in de omstandigheden, waaronder de garnalen gehou-
den werden en waaronder de copulaties plaatsvonden. Deze
omstandigheden verschillen nameli jk toch nogal van de
situatie in de vrije natuur (o.a. hoge lichtintensiteit
(vooral tijdens het filmen), hoge concentratie dd op een
kKlein oppervlakte tijdens de copulatie, hoge concentratie

Q9 in de kwadranten). Mogeli jk gaat er ook sperma verloren

bij het uitprepareren en verwijderen van de uterus bij het



Gang van zaken néd de covnulatie

. Het Q ,dat zojuist met een g copuleerde, wordt nu met een
schepnetje gevangen en apart gezet (zo mogeliyJk in een leeg
twadrant, anders in éen schepnetje, dat bovenin een hbak gehan-
gen wordt).Met het & ,dat met het Q copuleerde, gebeurt het-
zelfde (het d dient wel meteen na de copulatie gevangen te
worden: wanneer hil] zich weer tussen zijn sexgenoten begeven

heett, is hilj immers niet meer van hen te onderscneicen).



Uitvorepareren van het genitele stelsel ven het d

Allereerst wordt de stasrt van het d afgeknipt ter hoogte
van het abdominale segment (iets rostreal van de inplan-
ting van het lSte paer pleopoden).Hierna knippen we ventraal
en dorsaal in het midden van het carapax een snede — a11één het
exoskelet doorknippen, niet het eronder liggende weefsel — ven-
trazl tot z2en de stekel, aie ter hoogte van de inplanting wvan
de eerste twee paren pereiopoden op de mediane as ligt, dorsael
Lot net iets caudael van de ogen.Vervolgens de laterale delen
ven ue nu aoormicaen geknipte sterniet openklappen en met naal-
den vastzetten.Nu kunnen we de maag en de hepatopancreas verwii-
deren —LET OP: niet "lek" prikken, anders vertroetvelt het water -—-
Rest ons nog de beide ventro-laterale staartspierbundels zo ver
mogelijk naar rostraal los te knippen en te verwvijderen.Nu liggen
de testes en de vasa deferentes vrij.In fig.l1l0-A en 10-B =ziin
alleen de vasa deferentes redelijk zichtbaar (de testes liggen
eronder en zijn door gebrek aan scherptediepte in de foto niet te
zien).Het vas deferens kunnen we nu losmaken door deze aan de ene
kant zo dicht mogelijk bij) de geslachtsporie (in de coxa wvan de 5de
pereiopood) af te knippen en aen de andere kant z8 door te knip-
pen det een gedeelte van de testis verbonden blijft met het vas

deferens (de overgang van ves deferens in testis is niet duidelﬁk)

iiFreprepereerd ves deferens

A
(zie 00X fig.lO—B)
(



Fig.10-B

Vrijjgceprepareerd vas deferens

(verklarende schets wvan de

foto wvan fig.lO—A)

de

s
3,4,5 + 3 ,4de,5depereiopood

g.W. : gespierde wand van het vas deferens

t.d. : terminele deel van het ves deferens

Met een pipet brengen we het vas deferens (+ een deel vzn de
testis) over naar een object-gleasje.Met behulp van vpincet

en prepareernsald is vrij eenvoudig de in het terminale deel
van het vas deferens zanwezige spermatophoor nazar tuiten te
doen stulpen (fig.ll).Met het pincet houden we het vas deferens
vast (vlakbij de testis) op het objectglaassje, vervolgens

duwen we de prepereernaald rustig in de richting ven het ter-
minale deel van het vas deferens, terwijl we de nzald zaechtjes

op het vas deferens drukken.Geleidelijjk duwen we op deze wijze

Tiews op blz. 35)

epareey -

naald

gw,

Pig,11

Bet doen uitstulpen
ven de spermaetophoor
S : spermatophoor
£.w.: gespierde wand

van het vas deierens



Nu kunnen we de spermetopnoor (+ eventiueel het vas aeferens),
ne deze onder een dekgleasje voorzichtig geplet te hebven (zie
»N.B.), meteen bekijken onder de microscoop.We kunnen de sperma-

tophoor (+ vas deferens) ook eerst iixeren en kleuren.
K.B. Het pletten bplijkt geen invloed te neoben op de innoua
van ae spermatophoor (d.w.z. niet op ce onderlinge

verhouding "stekels"-"punaises" )



Microscoprisch onderzoek ven ae spnermetopnoor van het d

Bl het oraer de microscoop aoorzoeken ven ae spermatophoor
van net J, dat net gecopuleerd heeft, treffen we 'velaen' van
z.r."s5tekels"™ aan (fig.l? en lB).Met de texrm "stekels" bedoe-
len we de T-vormige lichaempjes.De spermatopnoor ven een J,
dat (nOg) niet gecopuleerd heeft, levert een ander beeld op.

In Jdeze spe:rwmaetophoor treffen we 'velden' van i1onde cellen

et een stekel erop (z.g."puuuises") ean (fig.l4 en 15).Dit

zijn de spermacellen die in de literctuur vermeld worden (o.e.
Ehrenbaum,l890).De ronde cellen met een stekel denken hun
benaming "punzises" aan hun uiterlik (zie voor een schematische

voorstelling fig.l6).

P e ] —
Fig.12 Fig.1l3
fragment van de wana van idem
de sperwatopnoor van een ( interferentie-belichting )

d, dat net met een Q €e-
copuleerd heeft.( lOOOX)
(kleuring: New lethylene

Rlue, crarnsa Eofuchsine)

fig.12 en 13 : gevangen 7.11.'78 (IJmuiden) ; diep.e : B=m

copulaztie » 27.11.'78
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Fig.15
"punaises" in de sperma-
tophoor van een o. dat
(nog) niet gecopuleerd

heeft. ( + 1000X )

Fig.16
schematische voorstelling . c A T~ )
van een "punaise". AE """ 2 B : Y,

‘

N.T. fixatie en‘of kleuring(en) van de garnalen van fig. 14

en fig.15 21ijn onbekend.



Fixatiecven e¢n kleuringen

Fixatigeven: De uteri, vasa deferentes en spermatophoren werden

gefixeerd in alkohol (96%) of in susa. De kleurbaar-
heid na deze fixaties is voor de gebruikte kleurin-
gen goed.”Hoewel alkohol het nadeel heeft dat het
wateronttrekkend werkt, werd alkohol meestal toch
geprefereerd boven susa omdat dit laatstgenoemde
fixatief enerzijds gevaarlijk is bij gebruik ( NIET
INADEMEN | ), anderzijds is het erin aanwezige kwik-
chloride bepaald milieu-onvriendelijk en vraagt dus

om extra zorg na het gebruik ervan.

samenstelling susa : Sublimaat (HgClz) L,5 gr
NaCl 0.5 gr
Agua dest. 80 cc
Trichloorazi jnzuur 2 gr
IJsazi jn 4 cc
Formol 20 cc

Kleuringen: We hebben een kleuring nodig die de spermacellen

kleurt. Gezien de grote concentratie van kernmate-
riaal in de spermacellen ligt het voor de hand dat
specifieke kernkleuringen het gewenste resultaat zul-
len geven. De volgende twee kernkleuringen werden

met nagenoeg hetzelfde resultaat gebruikt : Polychrome
Methylene Blue en New Methylene Blue (zie Gurr, 1972

en Romeis, 1968).

samenstelling Polychrome Methylene Rlue

ae

Methylene BRlue 1 gr
Potass. carbonaat 1 gr
Ethanol 20 ml

Water 100 ml



samenstielling New Methvilene IPlue

New Methylene KRlue .5 gr
Aqua dest,. 50 ml
Methanol 50 ml

Na een uterus, een vas deferens of een spermatophoor gefi-
xeerd te hebben in alkohol (96%) of in susa gedurende 1-5 min.,
werd het fixatief verwijderd door het te absorberen door een
filtreerpapiertje. Hierna werd met een pipet enkele druppels
kleurstof toegevoegd. De kleuringstijd variéerde tussen de 5
en de 60 minuten. De resultaten na kleuringstijden van 5,110,115,
20,30,45 en 60 minuten werden onderling vergeleken en waren
nagenoeg gelijk aan elkaar (de kleuringstijd heeft blijkbaar
géén invliced op het uiteindeli jke resultaat). De kleurstof werd
na beéindiging van de kleuringsti jd verwijderd door absorptie
dooxr een filtreerpapiertje en doorspoelen met alkohol (96%).
Hierna kon het preparaat onder de microscoop bekeken worden.
Als het preparaat langere tijd bewaard diende te worden werd

het ingebed in Cyclon-lak.



llet uitpreparen van het genitale stelsel van het Q

Het vrijprepareren van het ovarium met de uteri gebeurt op
dezelfde wijze als het vas deferens bij het d vrijgeprepareerd
verd.Nu het ovarium en de beide uteri goed zichtbaar zijn gc-
worden (fig.17), kunnen we één van beide uteri verwi jderen, na
deze eerst aan de ene kant vlakbij het ovarium en aan de andere
kant zo dicht mogelijk bij de geslachtsporie(in de coxa van de
Bde perciopood) afgeknipt te hebben.Met een pipet brengen we
de uterus over naar een objectglaasje (fig.18 toont een ovarium
dat met beide uteri en beide (gedegenereerde) vasa deferentes
verwi jderd is).Evenals bij de spermatophoor bij het d kunnen
we de uterus nu mmeteen bekijken (dekglaasje erop —> onder

de microscoop) of we kunnen deze eerst fixeren en kleuren.

Fig.17
vri jgeprepareerd ovarium

met "blauwe" uteri. (+7 X

N.h. verklaring voor de
blauwe kleur van de

uteri op blz. 30 e.v

uterus

caudzal uiteinde
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Fig.18 "~
uitgeprepareerd ovarium
met uteri en gedegenereerde

vasa deferentes. (4.5 X)

« - —_—— e

uterus —_— s o
gcedegenereerd ¢
ves deferens ]
caudaal uwiteinde C———

Rlauwe substantie in de uterus van een pas verschaald
geslachtsri jp Q (soms ook in de uterus van een (nog)

niet verschaald geslachtsrijp o ).

Bij het uitprepareren van de uterus van een Qs dat
gecopuleerd heeft, viel op dat de uterus blauw van kleur
was (fig.17 en 19) -— Onder de 69 onderzochte uteri
van net verschaalde QQ: die al dan niet gecopuleerd hadden,
zi jn 54 blauwe uteri aangetroffen.Enkele malen zijn (nog)
niet verschaalde geslachtsri jpe onderzocht, hiervan
bezaten de meeste ook blauwe uteri —.Pij nader onderzoek
bli jkt dat in de uterus een blauwe substantie aanwezig 1s.
Door de uitgeprepareerde uterus met een mesje dwars door
te sni jden en vervolgens met een dekglaasje te pletten,
kunnen we door de microscoop de binnenkant van de uterus-
wand en de blauwe substantie bekijken.De bhlauwe substantie
blijkt te bestaan uit " druppeltjes en sliertjes" die unit de

binnenkant van de uteruswand 1lijken te ontstaan (fig.20 en2l).
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Fig.19

vri jgeprepareerde uterus van een o, dat gecopuleerd heeft, (20 X)

geP(ette
eicel
druppeltjes
en SliertJes fig.21
Fig.21
Rinnenkant van de uterus van een
dat gecopuleerd heeft. (400 X'
A : vrijgekomen "druppeltjes en
sliertjes",
B : Rinnenzijde van de uterus-
Fig.20 wand, waar de " druppeltjes e
geplette uterus van een Qs dat sliertjes"1i jken te ontstaan,
gecopuleerd heeft. (* 30 X)
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Kleuringen om achter de chemische samenstelling van deze
"druppeltjes en sliertjes" te komen leverden geen resultaat
op (o.a. kleuringen op (muco)polysacchriden geprobeerd (P.A.S.,

Alcian Blue en Fuchsine)).

Hypothese over de functie van de_genoemde 'druppeltjes’
"Tijdens de eiafzetting worden de "druppeltjes" met de
eieren mee naar buiten gevoerd en vormen daar een kleefstof,
die ervoor zorgt dat de eieren op het abdomen bijeengehouden
worden."
Dit verklaard dan waarom we deze "druppeltjes" alleen bij ge-
slachtsrijpe 9o, die of net verschaald zijn of binnenkort
fgaan verschalen, aantreffen en nooit bij 29 met een onrijp
ovarium of bij dd. Immers bij de geslachtsri jpe Q9 (al den
niet verschaald) is het moment van eiafzetten nabij en moet
de kleefstof, die de eieren op het abdomen bijeen moet houden,

kKlaar zi jn.



Microscopisch onderzoek van de uterus van het Q

De uterus blijkt gevuld te zijn met talloze, veelal, ronde
cellen.Na fixatie en kern-kleuring (b.v. New Methylene Blue of
Polychrome Methylene Rlue) blijken deze ronde cellen donker
(vaak paars) gekleurd te zijn.Fig.22 toont een overzicht van
een met New Methylene Blue gekleurde uterus.Een duideli jker
beeld krijpgen we in fig.2%P bij een verdere vergroting(hOOX).
De paarse en donker gekleurde cellen blijken voorzien te zijn

van een donkere stip.

Fig.22
uterus van een

( 100%)

N.B. Tfig.22 en 23 : gevangen : IJmuiden 12.7.'78

fixatie: "SUSA"

kleuring: New Methylene Flue



Zoals reeds vermeld is, is New Methylene Blue een kernkleu-
ring en daar de (veelal) ronde cellen positief op de kleuring
reageren, mag aangenomen worden dat deze ronde cellen veel
kernmateriaal bevatten.Daar het geen (vrouwelijke) eicellen
kunnen zijn (deze hebben een veel grotere diameter v.g.1l.
fig.21 —) en hun diameter overeenkomt met de diameter van
de spermacellen ("punaises") in de spermatophoor van 33 (de
diameter van deze ronde cellen is gemiddeld 12.5 dia-
meter van spermacellen ("punaises") in de spermatophoor varieert
tussen 10 en 12/im (zie fig.16)), kunnen het alleen sperma-
cellen zijn.De donkere stip op elke ronde cel is dan mogeli jk

het litteken van de hier ontbrekende stekel.

N.F. Het Q@ waarvan de uterus te zien is in de fig.22 en 23
heeft niet in het agquarium van het R.I.V.0. gecopuleerd
met een d, maar (blijkbaar) reeds in zee voordat zij
gevangen werd (IJmuiden: 12.7.'78).0p dat tijdstip was
er nog geen proefopstelling in de aquarium-ruimte van
het R.I.V.0. om copulaties te observeren.De in die mazand
aangevoerde garnalen werden meteen gedood en gefixeerd
("sUsA" ) .De beelden die haar uterus na kleuring oplevert,
7iJn echter representatief voor de beelden die de uteri
van die (wel) in het aqguarium met copuleerden, op-

leveraen.



Discussie
In de voorafgaande alinea's is duideli jk geworden dat
de manneli jke geslachtscellen zich in twee verschillende

vormen aan ons voordoen:

-- als ronde cellen met een stekel ("punaises")
in de spermatophoor van geslachtsri jpe dd
-~ als ronde cellen met een donkere stip (= het litteken
® van de ontbrekende stekel)

in de uterus van Q9 die gecopuleerd hebben
Hiernaast wvinden we in de spermatophoor van JJ, die zojuist
gecopuleerd hebbén, een groot aantal stekels met een enkele

"punaise",

Schematisch kunnen we dit als volgt weergeven:

g 9
védr de copulatie "punaises" -
nd de copulatie : stekels ronde cellen + litteken

Samen met de door de film beelden veranderde visie op het
gebruik van bepaalde extremiteiten gedurende de copulatie (zie
Onderzoekme thoden II) en het feit dat de spermatophoor zich
na de copulatie nog steeds in het vas deferens van het d bevindt
(zie blz. 24 )geeft dit aanleiding om de tot nu toe gangbare
theorie over de sperma-overdracht wvan d naar 2 (weergegeven
door Tiew(195h)> te herzien.Tiews schreef over de sperma-
overdracht het volgende:

"De appendices masculinae worden niet als gri jporganen ge-

bruikt <dit bevestigen Lloyvd en Yonne(19b7)>.rij het omrol-

len van het Q houdt het d haar ruagpantser vast met zijn eerstie
twee paren pereiopoden en kopextremiteiten.Vermoedelijk spe-
len de cerste twee paren pleopoden van het d een rol bij het
vervoer van de spermatophoor van de mannelil jke geslachtisnorie

naar de vrouwelil jhke geslachtsporie.lHoewel niet bij alle &G
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onderzochte JF, die kort na de copulatie geconserveerd werden,
werdén toch bij 35 4d spermatophoorresten gevonden op de

binnenste rami van de eerste twee paren pleopoden. Hoogstwaar-

Aangezien slechts bij 35 van alle onderzochte dieren sperma-
tophoorresten aangetroffen werden op de binnenste rami van de
ceerste twee paren pleopoden, is het niet uitgesloten dat bij
een regelmatig verloop van de bevruchting de van een kleefstof

voorziene spermatophoor meteen door het d op het Q gevzet wordt."

pgemaakte Iilmbeelden 1i jken te duiden op een stilstand van
de eerste twee paren pleopoden gedurende "het tegen elkaar

aanliggen” tijdens de copulatie (zie Onderzoekmethoden 11).

Hypothese over de sperma-overdracht:
Een geslachtsrijp d& (fig.ZQ—A) met "punaises" in zijn sperma-
tophoor (fig.24-P) benadert een geslachtsrijp Q (fig.25). Met zign

— e - e e - o e e e e v e o

volgens op haar rug, terwijl hij zijn eigen lichaam kruislings
over het hare kromt. Zijn geslachtsporie (in de coxa van de 5de
pereiopood) drukt hij dan tegen haar Fgecslachtsporie (in de coxa

van de 3de pereiopood) aan (fig.26). Deze stand houdt hij enige

tijd (ongeveer 1-2 sec.) vast door het ¢ met zijn tweede pnar

de gespierde wand van zijn vas deferens de spermatophoor door
zigjgn eigen en door haar geslachtsporie heen in de uterus wvan

het Q» waar de spermatophoor dan open barst en zijn inhoud
(d.vw.z. de spermacellen) in de uterus leegt (fjg.27). De geleesce
spermatophoor wordt weer terugsetrokken in het vas deferens,(fif.2

et 4 laat het g weer los en beide wvallen "uitgenut" op de bodem.

zie (Onderzoekxmethoden T1

It
<



In de geleepgde spermatophoor vinden we nu louter stekels en een
enkéie "punaise" (fig.28—B). In de uterus van het ) vinden we
veel ronde cellen met een litteken, enkele "punaises" en enkele
stekels (fig.29-B). Rinnen O0-48 uur na de copulatie volgt de ei-
afzetting bij het Q- De eicellen worden vanuit het ovarium door
de uterus heen geperst (fig.30). Hier worden zij bevrucht door
de spermacellen, vervolgens worden de bevruchte eicellen (:eiere
samen met de aan de binnenkant van de utérus gevormde blauwe
druppelt jes door‘dc’(nog zachte) geslachtsporie naar buiten gc-
drukt (fig.31). <en komen op het abdomen terecht waar ze bijecn-

tehouden worden door een kleefstof (ontstaan uit die blauwe

druppelt jes 7 )>.

Deze theorie geeft een antwoord op de vraag "Hoe de sperma-
overdracht van d naar Q geregeld is." Er blijkt bij Crangon
crangon dus sprake te zijn van INVENDIGE bevruchting (dit in
tegenstelling tot Tiews' zienswijze (zie blz.7)). Over de vraag
"Als er sprake is van sperma-opslag door het 2 hoe is deze dan
geregeld ?" kunnen we het volgende zeggen:

-—- Rij 99, die zojuist gecopuleerd hebben, vinden we ronde cel-
len met een litteken, enige cellen met een stekel ("punaises"
en enkele losse stekels in de uterus (m.a.w. sperma in de
uterus).

~- Bij geslachtsri jpe 29, gevangen in de periode augustus tot
medio oktober (de periode dat er geen geslachtsrijpe dd in
zee aangetroffen worden), vinden we ronde cellen met een lit-
teken in de uterus (m.a.w. sperma in de uterus). DIT SPERM=
MOET HET Q REEDS ENIGE TIJD IN HAAR UTERUS BIJ HAAR DRAGEN:
DE GESLACHTSRIJPE &d ZIJN IMMEMS SINDS EIND JULI AFWEZIG.

Hieruit kunnen we concluderen dat Q9 in staat zijn sperma van

het d enige tijd op te =slaan en wel in hun uteri (om er vervol-

gens, b.v, aan het eind van de periode augustus tot medio oktobe:
hun eicell'n mee te heviuchten, aldus een verklaring gevend yvoor
het voorkomen van onrijpe eieren op het abdomen van Q¢ @an het

eind van fpenoemde periode).



bf_de Q9 met het sperma, geinjecteerd bij één copulatie,
twee (of meer) achtereenvolgende series eicellen kunnen
bevruchten; of nog niet geslachtsri jpe Q9 in de periode,
voorafgaand aan de periode augustus tot medio oktober, co-
puleren met J8d en vervolgens in de periode augustus tot
medio oktober geslachtsrijp worden en dan met het in hun
uterus aanwezige sperma hun eicellen bevruchten, kan een

doel voor toekomstig onderzoek zijn.

De laatstgenoemde mogeli jkheid doet zich b.v. voor bij een
andere familie van de Decapoda, nl. bij de Penaeiden:

Indien Penaeus brasiliensis in vijvers wordt gekweekt, is

het zeer moeilijk om geslachtsri jpe Q9 te verkrijgen. Het
merkwaardige doet zich dan voor dat de 38\(die kleiner bli,
ven) wé 1l geslachtsrijp worden en tot bevruchting van 99,
waarvan het ovarium nog geen spoor van rijpheid vertoont,
overgaan, Het sperma is bij een bevrucht Q duideli jk zicht-
baar in het thelycum (een buidel waar het d zijn sperma in
loost bij de copulatie).

- persoonli jke mededeling Dr.R.Boddeke -
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Fig.26
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Fig.27

Het & drukt m.b.v. de ge-
spierde wand van het wvas
deferens zijn spermato-
phoor door de geslachts-
porie wvan het Q in haar
uterus, waar de sperma-

tophoor barst en leegloopt.
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Fig.28-A
d na ‘de copulatie: de "lege"
spermatophoor weer terug in

het vas deferens.

Fig.28-B
stekels en een enkele "punaise"
in de spermatophoor na de co-

pulatie.

Fig.29:_A_
Q na de copulatie: geslachts-
porie weer gesloten; uterus

vol met spermacellen..

Fig.29-B

spermacellen in de uterus van
het o na de copulatie (zowel
"punaises",als stekels, als

ronde cellen).




Fig.30

de.eiéélleh uit het ovarium
worden de uterus ingeperst
en worden door de daar aan-
wezige spermacellen be-

vrucht.

Fig.31

de bevruchte eicellen (=ei-
eren) verlaten de uterus via
de (nog zachte) geslachts-
porie en komen terecht op

het abdomen.




Onderzoekmethoden T1I

Inleiding

Ti jdens het onderzoek naar de wijze van sperma-overdracht
van d naar Q werd besloten te proberen een film van de copu-
latie te maken. De oorspronkeli jke bedoeling was dat we m.b.v,.
deze film, oil eventueel de vertraagd afgedraaide beelden ervan,
een duideli jker beeld van de "tijdelijke injectie" van de man-
neli jke spermatophoor in de uterus van het Q zouden kunnen vor-
men, dan mogelijk is bij observatie met het blote oog. Het
"overbrengen en legen'" van de spermatophoor naar en in de uterus
van het Q verloopt immers in zo'n kort tijdshestek dat bhepaalde
details ervan ons waarschi jnlijk ontgaan,

Tijdens de eerste opnames bleek dit geen haalbare kaart te
zijn (hetgeen bevestipgd werd bij het beki jhen van de cerste
twee geretourneerde ontwikkelde films). De gering scherptediepte
van de gebruikte lens, nog eens aanzienlijk verminderd door de
noodzakeli jke voorzetlens, in combinatie met de gebruikte film
maakte het zeer moeilijk om de gewenste details (nl. de omgeving
van de geslachtsopeningen) scherp op de film te krijgen. Na het
resultaat van de eerste twee films gezien te hebben, werden nog
enige films vol geschoten in de hoop genoemde details toch
scherp te filmen. Dit is helaas niet gelukt, enerzijds bleven
de copulerende garnalen niet in de bij de afstandsinstelling
van de camera behorende scherptediepte * , anderzi jds bleken de
copulerende garmalen zich telkens zo te draaien dat de camera
Feen (goed) zicht kon krijgen op het pewenste gebied (nl. de
basale leden van de pereiopoden).

(ndanks het feit dat het heoogde doel niet is bereikt, is de
tigd, die gespendcerd is aan het filmen, ¢een verloren tijd geo-
weest., De observaties en (vertraapd afgedraaide) filmheelden

. L . . ~ae
seven een nieuwe Vvisie op de manier waarop het d 7iin 3 pAaTr

¥ zie voetnoot op blz., il
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maxillipeden en zijn eerste en tweede paar pleopoden ( en
vooral de aanhangsels van het laatstgenoemde paar, de zZ.g.

'appendices masculinae) gebruikt tijdens de copulatie.

* Het bleek (zeer) moeilijk om de garnalen in de filmbak
voortdurend met de camera te volgen en scherp in hbeeld te
houden, vooral als de garnalen zich dichter naar of verder
van de camera bewogen. Daarom werd gebruik gemaakt wvan een
in de fotografie algemeen hekend gegeven, nl. dat, wanneer
men de ai'stand inpgesteld heeft op een tepaald object, ook
de objecten die daar iets védr of iets achter liggen scherp
in beeld komen. Dit "scherpe" gebied noemt men de scherpte-

diepte.



Filmopstelling en fototechnische gepgevens

De eerste filmbeelden werden gemaakt van garnalen in een

bak in de aquarium-ruimte, Vrij snel werd echter verhuisd naar

de donkere kamer (DOFA) van het R.I.V.O. De reden hiervoor was

dat in de DOKA een hetere filmopstelling gemaakt kon worden dan
in de agquarium-ruimte. Enkele voordelen van de DOXA ten on-
zichte van de aguarium-ruimte zijn:

-—- geen vochtig milieu voor de camera en de filmlampen
(hierdoor konden we de camera en de filmlampen in positie
laten staan in het geval van een plotseling aanbod van
zachte, peslachtsrijpe 99 ). '

- een ideale filmbak (d.w.z. een bhak waarvan de diepte ”
d.m.v. een tussenschot * een stuk gereduceerd is, =zodat
de garnalen aanvienlijk minder kans hebhen om de bij de
afstandsinstelling van de camera behorende scherptediepte
te verlaten (zie fig.32,33 en 34)).

-- de beschikbhaarheid van meerdere lichtbronnen en vooral de
mogeli jkheid om deze lichtbronnen in een gunstige positie
boven de hak te monteren.

Er is één (belangrijk) nadeel van de DOKA als filmruimte ten

opzichte van de aquarium-ruimte:

-— géén stromend zeewater (d.w.z. de filmbak is niet aange-
sloten op de centrale waterzuiveringsinstallatie wvan het
R.1I.V.0.).Aangezien de filmbak hierdoor niet voortdurend
voorzien wordt van vers zeewater (temperatuur + 12°¢),
stijrt de temperatuur van het water in de filmbak zeer
snel, voornameli jk door de erop gerichte filmlampen,

maar ook door de in de DOWA heersende temperatuur ( + 17°C).

¥ wat hier met de "diepte" wvan de filmbali bedoeld wordt,

illustreert fig.32.

** het tussenschot, dat zwart van kleur is i.v.m. het lietere
contrast met de licht geuleurde garnelen - dit is ook de
recen dat voor de ltodem 7wart zand de voorkeur had l.oven

normaal zand - , rTeduceert de diepte van de filmbial: van



35 cm tot ongeveer 8 cm. Enerzijds is het hierdoor iets
.eenvoudiger geworden om de garnalen scherp in beeld te
houden, anderzi jds houden de garnalen (zelfs de grotere

Q9 ) voldoende ruimte over om zich vrij te kunnen bewe-

gen (fig.32 en 33).

Fig.32
de filmbak

tussenschot

zwart zand
op de —
bodem

«—BREEDTE ————)4/

In de vrije natuur copuleert Crangon crangon 'snachts of

in de ochtendschemering, m.a.w. bij zeer geringe lichtinten-
siteit. Om de copulaties in de filmbak echter goed (d.w.z.
scherp) te kunnen filmen is veel tot zeer veel licht nodig.
N.B. Dit is eenvoudig toe te lichten m.b.v. een in de fToto-
grafie algemeen geldende regel: Hoe kleiner de diafrag-
ma-~opening, hoe groter de scherptediepte. Dit houdt in
dat, wanneer we meer licht gebruiken, de scherptediepte
toeneemt (mits we de belichtingstijd constant houden).
Meer scherptediepte houdt in dat de bewegendé garnalen
gemakkeli jker scherp in beeld zijn te houden. 0ok
kunnen we bij meer licht de filmloopsnelheid opvoeren
(dus de belichtingstijd per beeldje verkorten), waar-

door de onscherpte door bewegingen van de garnalen af-

neemt.

«—— 30 O —»
4+—MN4e000 X —)



tussenschot
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Fig.33
voorbeeld van de scherptediepte (s) bij een bepaalde afstands-

instelling en diafragma.

Lichtbronnen: De filmopnames werden gemaakt bij lichthoeveel-

hedenn die varigderden van 400 tot 1400 Watt. Deze lichthoeveel-
heid werd geproduceerd door twee (normale) gloeilampen van elk
200 Watt en een z.g. filmzon van 1000 Watt. Fig.34 laat zien

hoe deze lampen op de filmbak gericht stonden.

N.B. De (zeer) hoge lichtintensiteit had ogenschi jnlijk geen
invloed op het gedrag van de garnalen. Helemaal zeker is
dit echter niet, daar er tijdens het filmen voornameli jk
naar het copulatiegedrag gekeken werd en nauweli jks naar
ander gedrag van de garnalen. Wel werd geconstateerd dat
bij een stijging van de temperatuur van het water in de
filmbak boven + 20°c geen copulaties meer plaatsvonden
(niet erg verwonderlijk a2als men bedenkt dat het water,

waarin de garnalen vertoeven, in korte tijd 6-8°C in



temperatuur gestegen is). Door geregeld water uit de
filmbak te vervangen door (kouder) zeewater werd de water-

temperatuur onder + 15 °C gehouden.

Fototechnische gegevens: De gebruikte filmcamera was een

Fujica Z.800 (S8mm). Deze camera is het eigendom van Henk
Bakkernes, één van de assistenten van de Zee-afdeling van het
R.I.V.0., die zijn camera ter beschikking stelde en mij bij

het filmen steeds ter zijde gestaan heeft. Deze camera is voor-
zien van een Fujinon-Z 1:18/8-64 zoomlens; op deze lens was

een Izumar +2 voorzet lens geschroefd (deze voorzetlens haalt
het beeld twee maal dichterbij, maar heeft het nadeel dat hij

de scherptediepte vermindert). In de camera werd een Fuji RT-200

daglichtfilm gebruikt.
filmzon

Fig.3h
filmopstelling in de DOKXA



let uiteindeli jke resultaat van de filmopnames is een 1ilmpJje
van oﬁgeveer 30 meter, waarop verschillende fases van de copu-
latie min of meer goed zichtbaar zijn. Zoals reeds in de inlei-
ding werd vermeld, is het oorspronkelijke doel van het filmen
(nl. beelden van de "tijdeli jke injectie" van de spermatophoor
in de uterus wvan het 9 te verkrijgen ) niet bereikt, maar de
Femaakte filmbeelden bli jken wél een nieuwe visie te Feven op
het gebruik van de pleopoden en de 3de maxillipeden van het o

tijdens de copulatie.
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Resultaten

Het d gebruikt zijn 3de paar maxillipeden (en in mindere mate
ook zijn eerste paar pereiopoden, zijn chelipeden) om het dor-
sale gedeelte van het carapax en het abdomen van het Q af te tas-
ten tijdens het bhegin van de copulatie (zie ook fig.9). Hierop
vindt het d dan een "herkenningspunt® (b.v. de, in elk geval
goed voelbare, afscheiding tussen het carapax en het abdomen).

Nu weet het d dat, wanneer hij het ¢ omgerold heeft en zijn
lichaam tegen het 1lichaam van het @ gekromd heeft, in elk ¢geval
¢én van beide coxae van Zijn 5de paar pereiopoden (hierin zitten
de manneli jke geslachtsporién) tegen één van beide coxae van

haar jde paar pereiopoden (hierin zitten de vrouweli jke geslachts-

porién) aangedrukt wordt.

Om ervoor te zorgen dat het Q dicht tegen het d aangedrukt
bli jft, gebruikt het d zijn pleopoden (met name het eerste en
het tweede paar) als een soort gri jporganen. Het d egrijpt met
zijn eerste twee paren pleopoden de pleopoden van het Q en
heeft het Q@ nu op twvee plaatsen "stevig" vast: met zijn cheli-
peden en zijn 3de paar maxillipeden houdt hij haar carapax en
haar pereiopoden vast; met zijn eerste twee paren pleopoden

.

houdt hij haar pleopoden vast.
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