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Voorwoord 

Het onderzoek, waar-van 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 tijdens een stage op het Rijksinstituut voor 

Visserij Onderzoek (R.X.V.O.) te IJmuiden. 

Allereerst ben ik Prof.Dr.P.Dullemeijer zeer erkentelijk 

voor zijn bereidwilligheid mijn onderzoek in IJmuiden onder 

zijn supervisie te willen nemen en .zo mijn onderzoek op het 

R.I.V.O. als deel van de doctoraalfase van de studie biologie 

te Leiden mogelijk te maken. 

Bijzonder 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 problematic' 

in de vi sserij-biologie en -wereld in het algemeen. 

Tenslotte wil ik ook de assistenten van de Zee-afdeling van 

het R.I.V.O. bedanken voor de gezellige samenwerking met hen 

tijdens 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 Bakkernes, die zijn filmapparatuur ter beschikking 

stelde en mij met veel geduld ter zijde gestaan heeft bij het 

filmen van de copulaties. 



Samenvatting 

Dit verslag is het resultaat van het doctoraal onderzoek, dat 

door de auteur, student biologie aan de Rijksuniversiteit te 

Leiden, verd verricht tijdens een stage bij het Rijksinstituut 

voor Visserij Onderzoek (R.I.V.O.) 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 <? naar 

en de sperma-opslag door het <£ bij de garnaal (Crangon cranpon ( 

Tijdens dit onderzoek werden talrijke copulaties geobserveerd en 

op (8mm) film gezet. De observaties en filmbeelden duiden op een 

ander gebruik van bepaalde extremiteiten van het <ƒ tijdens de co 

pulatie dan tot nu toe aangenomen werd. 

Summa ry 

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.O.) 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 (Crangon crangon (Linnaeus,1758)) werd steeds het 

volgende waargenomen: Tengevolge van de geslachtswisseling van 

de 33 in de periode maart tot juni, zijn er in de hier op volgende 

periode juli tot begin oktober praktisch geen geslachtsrijpe c?c? in 

zee aanwezig ( Boddeke , 1966 ). Terwijl de ontwikkelingsduur van ei to 

eerste larve-stadium bij Crangon ongeveer vierweken bedraagt bij 

de in de laatst genoemde periode voor de nederlandse kust gebrui­

kelijke watertemperaturen (+_ 17°G) (Havinga„1930), vinden we zelfs 

aan het einde van deze periode toch nog met onrijpe eieren. 

Dit alles maakt het zeer waarschijnlijk dat Crangon in staat is 

om sperma te bewaren,zodat één copulatie genoeg is om het ç in 

staat te stellen twee of meerdere malen achtereen eieren af te 

zetten (Boddeke, 1975 )• Dit verschijnsel is al bekend bij sommige 

andere Decapodas Het £ van Carcinides maenas (L.) (Decapoda, 

Brachyura) blijkt een uterus te hebben die voorzien is van twee 

uitstulpingen, e.g^copulatory pouches", waarin het c? tijdens de 

copulatie zijn spermatophoren loost. In deze 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 voorafgaande lijkt onderzoek zinvol om ant­

woorden te vinden op de volgende vragen: Als er inderdaad sprake 

is van opslag van sperma, hoe is deze dan geregeld? En hiermee 

samenhangend : Hoe komt de overdracht van sperma van cT naar ̂  tot 

stand? (Onderzoekmethoden l). 

'Tijdens het onderzoek hiernaar werden o.a. vele copulaties van 

Crangon in het; aquarium geobserveerd en gefilmd. Deze observaties 

en gemaakte filmbeelden geven meer duidelijkheid over de manier 

waarop bepaalde extremiteiten gebruikt worden tijdens de copulatie 

(m.n. het tweede paar pleopoden en de aanhangsels hiervan, de z.g 

appendices masculinae, bij het c? ) (Onderzoekmethoden II ). 



Eidonomie van Crangon cranpon 

De soort Cran^on 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 een ven­

trale s terniet. De naar ventraal uitstekende delen van de tergiet 

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

céphalothorax vormen, zijn met elkaar vergroeid en vormen het ca­

ra pax. Dit draagt rostraal een uitsteeksel, het rostrum. De cépha­

lothorax draagt .rostraal de antennulae en de antennae. Terzijde 

van het rostrum zijn de beide gesteelde complexe ogen ingeplant. 

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

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

te scharen, men spreekt van chelipeden. De abdominale segmenten 

Fig.1-A 
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dragen elk een paar zwempoten (=pleopoden). Het 6^e abdominale 
» , * 

segment draagt een paar sterk verbrede poten, de uropoden, die 

schijnbaar bij het laatste segment, het telson, behoren. Dit 

draagt echter geen aanhangsels. De geslachtsopeningen liggen bij 
(3 0 % • 

het in de bases van het 3 paar pereiopoden, bij het er in de 

bases van het 5^e paar.(extra bij de Natantia: het tweede lid van 

de antenna-steel draagt een schubvormig aanhangsel, de scaphocerii 

(fig.1-A en 1-B) 

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 zijn bij de langer dan bij de c?cf (zie fig.8) 

- de aanwezigheid van de appendices masculinae aan het tweede paa 

pleopoden van het cT. Bij het ç 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 antermula is 

groter bij de cfd" dan bi j de çç . 

- het aantal setae voor cheraoreceptie aan de buitenste flagel van 

de antermula is groter bij de ê<$ dan bij de 



Onderzoekmethoden I 

Inleid ing 

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.O. parnalen te houden en te proberen hen te laten copuleren 

De copulatie bij Cran^on cran^on onder laboratorium omstandighe­

den werd reeds in 1939 geobserveerd en beschreven (Nouve1,1939)• 

Een uitvoeriger onderzoek werd verricht door Tiews in 195^* Een 

korte samenvatting van zijn bevindingen: 

Een dat zojuist verschaald is en een volledig ontwikkeld ova­

rium bezit, waarvan de twee caudale uiteinden tot aan het eind 

van het tweede abdominale segment Veiken, wordt snel na in een 

bak met geslachtsrijpe geplaatst te zijn, door deze <?cf her­

kend als zijnde een geslachtsrijp ç . Er vindt geen rivalenstri jd 

tussen de cfcT plaats. Pet volledig passieve <£ 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 <? een in zijn ductus ejaculatorius gereed-

gebrachte spermatophoor over naar de omgeving van de vrouwelijke 

geslachtsporie. Na de bevruchting laten de dieren elkaar weer 

los en blijven doodstil op de bodem liggen. Deze rusttoestand 

duurt bij het <? gemiddeld 10 seconden langer dan bij het ç, dat 

zich na 2-5 seconden weer opricht. Eventuele pogingen van de 

andere c?c? om haar opnieuw te bevruchten worden afgeweerd. Mocht 

een tweede bevruchting toch tot stand komen, dan heeft dit 

ßeen invloed op de ei-afzetting, die (eveneens tijdens de 

zachte toestand van het exoskelet van het binnen 2^4-^8 uur 

na de verschaling plaats vindt. In tegenstelling tot wat bij 

vele andere kreeftachtigen gebeurt, vindt bij Crangon géén in­

wendige bevruchting en geen pre copula in de vorm van een 

liefdesspel plaats. 

De (j><£ van Crangon crangon moeten dus aan de volgende voorwaarden 

voldoen om succesvol net. een cT te kunnen copuleren: 

a een rijp ovarium bezitten 

b een zacht exoskelet bezitten ("zojuist verschaald zijn") 



a Een rijp ovarium xb een ovarium dat rijpe eicellen bevat.Het 

gehele ovarium is dan in volume toegenomen en iß zodanig uit­

gegroeid dat de caudale uiteinden tot in het tweede abdominale 

segment reiken.Dit is een praktisch kenmerk aangezien het een­

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

(fig.3 ). 

rijp ovarium 

f ijg. 3 Rijp ovarium zicht­

baar in een £ .( X 2 ) 

b Een exoskelet is zacht tot +. 48 uur na de verschaling. 

(Crustacea verschalen voortdurend in de loop van nun leven; 

de tijdsduur xussen twee.opeenvolgende verschalingen hangt af 

van verschillende omstandigheden — o.a,soort,stadium in levens­

cyclus , groe isnelheid , watertemperatuur - ) Be noodzaak van een 

zacht exoskelex voor een succesvolle copulatie en een daar op 

volgende eiafzetting wordt verklaard door het feit dat alleen 

door een flexibele vrouwelijke geslachtsporie eipassage mogelijk 

is (en indien er sprake blijkt te zijn van inwendige bevruchting 



- dit in tegenstelling tot Tievs' ziensvyce - ie het vellicht 

ook nodig voor de passage van de spermatophoren).Over het alge­

meen verschaalt Crangon 'snachte en in de ochtendschemering. 

Aanvankelijk werd dit ook door mij vastgesteld: ' sochtends lege 

schalen in de aquaria, waar de avond daarvoor nog geen lege 

schalen lagen.In de loop van het onderzoek constateerde ik echte: 

dat verschalingen ook overdag plaats vonden.(Dit nooit daadwerke­

lijk geobserveerd, echter wel onomstotelijk vastgesteld: meerdere 

malen vond ik 'smiddags een lege schaal in een aquarium dat ik 

'sochtends al onderzocht had en waar ik toen geen schalen in 

vond) Dit is waarschijnlijk te wijten aan een verstoord dag-nacht 

ritme van de gemalen (zie blz. 13). 

De van Cranfeon cranpon hoeven alleen een geslachtsrijpe testis 

te bezit ten. Zij hoeven niet verschaald te zijn (dus niet zacht te 

zijn).Misschien kunnen we beter zeggen: "moeten niet verschaald 

zijn".Bij de Talrijke copulaties die ik geobserveerd heb, was nooit 

een zacht betrokken. Op zich niet zo verwonderlijk aangezien een 

net verschaalde garnaal (en dus met een zacht exoskelet) veel 

kwetsbaarder is dan een garnaal met een harde schaal (misschien 

is dit ook de reden dat het <£ volledig passief is tijdens de 

copulatie ). Blijkbaar kunnen bij het cT de spermatophoren wel de 

harde mannelijke: geslachtsporie passeren.Bij de <?c? is het niet 

mogelijk om van buitenaf vast te stellen of isij geslachtsrijp zijn 

of niet. In de praktijk komt hex er dan op near dat een zacht, 

geslachtsrijp <£ in een bak met meerdere cTd" geplaatst wordt in de 

noop dat wellicht één van de geslachtsrijp is. 

Om dagelijks verzekerd te zijn van een redelijk aanbod van gar­

nalen, die geschikt zijn om met elkaar te copuleren, worden in ae 

aquarium-ruioxe van het R.I.V.O. in een aanxal bakken garnalen 

ge-houd en. 
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Opstelling en indeling van de bakken 

De en jç worden in aparte bakken gehouden om copulaties 

te voorkomen, die zouden kunnen plaats vinden op momenten dat 

ze niet geregistreerd kunnen worden. 

Om in staat te zijn de net verschaalde op eenvoudige en 

snelle wijze te onderscheiden van de andere (niet verschaalde) 

ÇÇ, woraen per bak slechxs een klein aantal (5—7) gehouden. 

Dix maximum aantal van 5-7 per bak werd proefondervindelijk 

vastgesteld.Bij meerdere garnalen per bak bleek kannibalisme 

op te tred en,ondanks een voldoende aanbod van ander voedsel. 

De zojuist verschaalde en dus kwetsbare gg werden door hun 

niet verschaalde bakgenotes verorberd.Bij een aantal van 5-7 

garnalen per bak treedt dit ook nog welL sporadisch op, maar 

net voordeel van een groter aantal <£<£ in de gaten te kunnen 

houden prevaleerde boven hex verlies van enkele verschaalde 

Wordt er nu een lege schaal in een bak gevonden, dan hoeven 

slechte de 5—7 <j>$> in die bak "gevoeld" te worden, om üet zachte 

(en dus net verschaalde) ̂  te vinden.Dit houdt echter in dat 

er een groot aantal bakken zou moeten zijn om verzekerd te zijn 

van een redelijk aantal zachte <£<£ per dag.In verband met tech­

nische ,ruimtelijke en financiële bezwaren tegen een groot aantal 

bakken, werd besloten om een aantal backen door middel van 

plastic schotten onder te verdelen in een groter aantal kleinere 

kwaurant en. 

Op aeze wijze kan met een klein aantal bakken een groot aantal 

gehouaen woroen en Dlijft de mogelijkneid bestaan om snel en 

eenvoudig de pas verschaalde çç te vinden.De volgende bakken 

staan tot mijn beschikking in de aquarium —ruimte van riet R.I.V.O. 

Bak E (volume 100x100^30 cm ) 

Deze bak is door middel van schotten verdeeld in een 

10-tal kwadranten (fig.4).Tussen de kwadranten is water-

uitwisseling mogelijk doordat in de schotten gaten zijn 

geboord met een dusdanige diameter (lCmm) dat er vel 
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een flinke vaxerB-troom maar geen garnaal doorheen kan.Deze 

bak ie aangesloxen op de centrale waterzuiveringsinsxallatie 

van het R.I.V.O. en wordt 2,0 voortdurend van vers, gereinigd 

zeewater met een consxanxe temperatuur van 12°C voorzien.De 

kwadranten in deze bak zijn als volgt genummerd: twee grote 

kwadranten E en E en acht kleine kwadranten E en 
1 ^ 31-^4 

E/n (fig.5). 
41—4-4 

Fig.4 Bak E Fig,5 Indeling van bak E 

«y 
Bakken I t/m V (volume per bak: 353^20x20 cm ) 

Dit zijn de bakken die ook veel door amateur-aquarium-

houders gebruikt worden (fig. 6).De bakken II, IV en V zijn 

ook door schotten in kwadranten verdeeld.De kwadranten in 

genoemde bakken zijn als volgt genummerd : II 

IVA,B,C,D en VA,B,C,D 

'A , B , C , D ' 

Fig.6 Bak II 



Fig. 2_ Opstelling en indeling van de "bakken I t/m V 

*3 X 

m. 

ÜP^C 3T 
X> 

B 

Deze 5 bakken konden om "technische redenen niet op de water­

zuiveringsinstallatie aangesloten worden. Zij worden elk door 

middel van een zuurstofstroom door een met glaswol gevuld 

plastic filter schoon gehouden.Bovendien wordt + 4/5 van üet 

watervolume één à twee keer per week door vers,gereinigd zee­

water, afkomstig uit het reservoir van de zuiveringsinstallatie 

vervangen. De temperatuur van het water in d-eze bakken is 

aezellcte als in de aquarium-ruimte (+ 14*0). Bij vervanging van 

4/5 van het watervolume door zeewater uit net reservoir van 

cte zuiveringsinstallatie (temp.12 C) kan de temperatuur van het 
O 

water in üe bakken enige tijd iets lager zijn aan 14 C. 

Samengevat levert mij dit de volgende kwadranten: 

2 0 kleine kwadranten: 12x 17.5^10x20 cm"^ 

(n.l. II. ^ ^IV, „ „ ̂  en V _ _ _ ) 
A , B , C , D A , B , C , D, A , B , C , D 

8x 25x25x30 cm'' 

(n.l. b31_34 en E41_44 ) 

4 grote trfadranten/bskken: 2z 50x50x30 cm 

(n.1. E1 en E2 ) 

2x 35*20x20 

(n.l. I en III ) 
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Substraat 

Al de bakken zijn. gevuld met een laagje sa na van ongeveer 5 cm 

dik, zodat de garnalen de mogelijkheid hebben om eich in te 

graven. 

Verlicht ing 

De aquarium—ruimte kan verlicht worden door verschillende 

aan hex plafond hangende TL-buizen, waarvan enkele met speciaal 

U.V.-licht.Deze lampen zijn over het algemeen genomen alleen aan 

als er personen aanwezig zijn in ae 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-nacht ritme 

bij de garnalen m.b.t. de verschaling is waarschijnlijk te wijten 

aan hex te pas en te onpas aan en .uitgaan van de verlichting. 

Tussens chotten 

De schotten die de bakken in kwadranten verdelen, zijn van 

plexiglas en werden in de werkplaats van het R.I.V.O. op maax 

gezaagd en van doorstroomgaten voorzien.Alvorens garnalen in 

de m.b.v. deze schotten gevormde kwadranten "uit te zexten", 

werden ae pas gezaagde schotten in een bak met stromend zee-

waxer gelegd gedurende 48—96 uur om eventueel voor de garnalen 

giftige besxanadelen, die zouden kunnen vrijkomen aan de ge­

zaagde oppervlakten, te laten verdwijnen. 

Voedsel 

De garnalen worden driemaal per week ( rnaanaag,woensdag en 

vrijdag) gevoerd mex zeepieren lArenicola marina) jgemiddeld 

1 à 2 pieren per 5—7 garnalen.De eetlust van ae garnalen va­

rieerde nogal:, soms waren na een paar uur alle pieren opgegeten, 

soms rcoeb^en de "rottenae" pieren ns. enkele da^en verwijderd 

worden. 



Benaive de zes genoemde bakken, die alle op ooghoogxe exaan 

opgesteld, ßtaat er ook nog een ^root bassin tot mijn beschikking 

/ 3 \ (volume: 150x200x75 cm ) . Dit bassin is eveneens aangesloten 

op de zuiveringsinstallatie en wordt dus continu van vers,gerei­

nigd zeewater (temp. 12ftC) voorzien.Dit bassin staat op de grond 

en is minder geschikt om garnalen in te observeren, omdat men 

er alleen van bovenaf in kan kijken.Het werd voornamelijk gebruikt 

als eerste opvangbak voor een nieuw aangekomen vangsi garnalen, 

welke, na uitgezocht xe zijn, dan weer over de eerder genoemde 

zes bakken verdeeld werd. 



Afkomst en verdeling over de bakken en kwadranten van een 

van>;Bt garnalen 

De garnalen die ik in de loop van de ongeveer zeven maanden 

durende observa 1 ie — periode gebnjikx heb, zijn afkomstig van 

verschillende locaties voor de nederlandse kust en op verschil 

lende manieren gevangen: 

- duwnet in de branding op het strand 0.5-1.2 m 

- kleine boomkor vanuit de rubberboot voor 

het strand (tijdens een et rand bemonstering) 2-7 m 

- kleine boomkor vanuit de rubberboot 

op de Waddenzee 2-7 m 

- grote boomkor vanuit een garnalenkotter 

voor de kust 10-15 m 

- grote Doomkor vanuit de m.s."Tridens" 

voor de kust van IJmuiden 10-15 m 

In een grote plastic bak vorden de garnalen naar hex R.I.V.O 

gebrachx.Deae bak vas soms geheel gevuld mex zeewater dat tot 

vlak voor het transport naar het R.I.V.O. regelmatig ververst 

werd (primair om te voorkomen dat de temperatuur van het water 

in de bak te veel zou stijgen, secundair om het zuurstofgehalte 

van het 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 laagje water; de garnalen in dit dunne laagje water 

worden dan met natte dweilen bedekt om uitdroging van hun 

kieuwen te voorkomen.iangekonen op het R.I.V.O. wordt de inhoui 

van de plastic bak(ken) dan geledigd in het grote "bassin. 

Indien de temperatuur in de plastic bak tijdens het vervoer te­

veel opgelopen is, worden de garnalen eerst geacclimatiseerd 

(plastic "bak laten drijven in het bassin (met kouder water) en 

geregeld wat kouder water van het bassin in de plastic Vak 

laten stromen totdat de watertemperatuur in de bak niet meer 

can 1 â 2 °C van de wa t ert empe rat uur in het bassin verschilt). 

Hierna worden allereerst de dode garnalen en wat er aan 
f 

ander dood of levend mater iaal is meegekomen (o.a. ailen, 
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zeesterren,verschiliende vissoorten,zeewier) verwijderd.Vervolgens 

worden 'd*e levende garnalen verdeeld in de volgende categorieën: 

<£(£ met een rijp ovarium (fig. 3) 

- ££ met een onrijp ovarium 

- (£<£ met eieren op het abdomen 

- volwassen $3 (lengte^> 30mm) ^ ̂ 

- overige garnalen (juveniele <3"c? en j<j> ) 

over het algeme-en de grotere <j>cj> (L (^lichaamslengte)/* 30mm), 

waarvan het ovarium niet uitgegroeid is en waarvan de endo-
L— "5 0 

podieten van het eerste paar pleopoden langer zijn dan ~^q' " • 

Deze formule is gebaseerd op het feit dat ^><j> een lengtetoename 

van de endopodieten van het eerste paar pleopoden te zien ge­

ven, voordat zij eieren afzetten (Boddeke,1966) (fig.8).De 

lange endopodieten spelen een rol bij het bijeenhouden van de 

eieren op het abdomen. 

de minimale lengte van volwassen c?<? varieert, maar cTc/1 waarvan 

de lichaamslengte langer is dan 30 mm, zijn zeker niet juveniel. 

exop. 

Fig.8 Eerste pleopood van çç met de volgende lengtes: 

A I6mm ;E 46mm ;C 50mm ;D 5Ornm .Alle evengroot 

getekend om de relatieve lengteioename van de 

enoopodiet te benadrukken, (es = eidragtnce setee) 



Deze categorieën worden dan veer over de volgende bakken en 

kwadranten verdeeld:: 

met een rijp ovarium: 

Deze worden verdeeld over de kwadranten _ , ,E.„ . , 
31-34 41-44 

I:CA,B,C,1)'IVA,B,0,D en VA,B,0,D-Het aa"tal P" 
kwadrant varieert met de grootte van de vangst, met een 

maximum van 5-7 garnalen per kwadrant. 

c^cj) met een onrijp ovarium: 

Deze komen terecht in kwadrant E^.Een maximum aantal van 

ongeveer 30 çç werd hierbij gehandhaafd.Indien de vangst 

zo groot is ,dat er veel meer (£<j> met een onrijp ovarium 

in voorkomen, dan blijven deze achter in het bassin. 

(£ met eieren op het abdomen: 

Deze komen terecht in kwad 

verhaal als voor de çç met een onrijp ovarium. 

Deze komen terecht in kwadrant .Hiervoor geldt hetzelfde 

volwassen S3 : 

Deze komen terecht in de bakken I en III.Een maximum 

aantal van 25 —30 33 werd hierbij gehand haaf d. Een groter 
aantal dan 60 volwassen per vangst is niet voorgekomen. 

juveniele 33 en <j>ç : 

Deze blijven achter in het grote bassin. 

Deze opzet stelde mij in staat om +_ 120 çç met een rijp 

ovarium in de gaten te houden en de £Cj) hieronder die zojuist 

verschaald zijn, op snelle en eenvoudige wijze te vinden.Nadat 

de zachte verzameld varen, werden de vrijgekomen plaatsen 

in de kleine kwadranten ingenomen door çç met een bijna rijp 

ovarium, afkomstig uit kwadrant B^. 



Gang van zaken v66r een copulatie 

Bij aankomst in de aquarium-ruimte 'sochtend6 worden allereerst 

de 20 kleine kwadranten onderzocht op de aanwezigheid van lege 

schalen.Van de kwadranten, waarin één of meer lege schalen wor­

den aangetroffen, worden alle gevoeld.Op deze wijze worden 

de zachte,geslachtsrijpe çç gevonden; deze worden tesamen in 

een schepnet, fungerend als leefnet, boven in een bak gehangen, 

(elke lege schaal in een kwadrant of bak betekent een verscha­

ling van een <£ in de voorafgaande nacht. In het weekend verwijder­

de één van de assistenten van het R.I.V.O. de lege schalen uit 

de bakken, zodat ook 'smaandags lege schalen in de bakken ver­

schalingen in de voorafgaande nacht betekenden) 

Deze opzet levert dagelijks 0-6 zachte met een rijp ovarium 

op.Deze <£(£ liet ik, steeds één tegelijk, in een bak met c?cT (bak I 

of III ) los.Hierna observeerde ik vele malen een copulatie. 



Be s ehr ijvin/r van de geobserveerde copulat i e 

Voordat een ç in de bak komt, heerst er volkomen rust in de 

bak (d.w.z. alle 3(? liggen, ingegraven in het zand, op de bodem). 

Eenmaal losgelaten boven in de bak, zwemt het <£ rustig naar de 

bodem, waar zij stil blijft zitten.Na enige tijd komt er reactie 

bij de ingegraven te : hun antennae vertonen meer beweging, terwijl 

de antennulae loodrecht op de lengte-as van het lichaam staan. 

Vervolgens komen enkele uit het zand en gaan zenuwachtig de 

bak rond zwemmen, waarbij ze regelmatig vlak langs het ç , dat 

nog steeds doodstil op de bodem ligt, zwemmen.Eén van de <?c? be­

nadert haar plotseling van de zijkant (zijn lichaamsas loodrecht 
d 6 

op haar lichaamsaç (fig.9))» legt zijn 3 paar maxillipeden en 

zijn i6^e paar pereiopoden (de chelipeden) op haar rug en rolt 

haar vervolgens op haar rug door voorwaartse bewegingen van zijn 

pereiopoden en pleopoden. Deze handeling heeft tot gevolg dat het 

d* kruislings op het (j> komt te liggen, terwijl hun beide ventrale 

zijden tegen elkaar gedrukt zijn. 



Deze positie blijft 0.5 - 2.0 seconde gehandhaafd, waarna het 

d* als het vare van het afvalt en vlakbij op de bodem terecht 

komt, waar hij doodstil blijft liggen.Na ongeveer 5 seconden 

zwemt het dan weg om zich vervolgens ergens anders te gaan 

ingraven. Enkele seconden later richt ook het c?1 zich weer op 

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

bak rondzwemmen.Het <£ ,dat zich probeert in te graven of al 

ingegraven is, wordt nu voortdurend belaagd door nu eens het 

ene dan weer het andere c? ,dat probeert haar op haar rug te 

rollen (om haar dan tot een tweede copulatie te dwingen).Het 

<j> verzet zich hiertegen door weg te vluchten (veelal d.m.v. 

krachtige slagen van haar abdomen) en elders zich opnieuw in 

te graven. 

N.B. Over de positie (ten opzichte van elkaar) van <£ en (j>_ 

tijdens de copulatie heerst in de literatuur nogal wat 

verwarring: 

Volgens Nouvel (1939) grijpt het c? het <£ bij haar rug en 

glijdt dan onder haar buik (dus BOVEN cf ) : " ils (les 

mâles) se rapprochent d'une femelle, l'abordent soit par 

derrière en grimpant sur son dos, soit latéralement, finis­

sant -par se glisser sous le ventre et, après plusieurs 

essais, ils se disposent perpendiculairement à la femelle, 

au niveau de l'anneau intermédiaire entre le céphalothorax 

et le premier segment abdominal." 

Lloyd en Yonge (1947) halen deze publicatie van Nouvel 

aan en schrijven vervolgens:" After certain preliminary 

behaviour, described by Nouvel, the male turned the now 

passive female on to her back and then bent his body in 

a U-shape transversely across that of the female about 

the junction of the thorax and abdomen, so that the ventral 

regions of the two animals were in contact.Nouvel describes 

the male as sliding his body under that of the female. " 

Volgens de se auteurs aus <j> ONDER cf . 

Tiews (1954) scîirijft het volgende: " Das völlig passive 

Weibchen wird in Sekundenschnelle von einem Känncher. auf 

den Kücken gerollt, und beide Tieren verharren cann fürr 

/ 



längstens ^-5 Sekunden senkrecht gekreuzt Fauch an Fauch." 

Völlens Tiews dus ook: <j> ONDER c?. 

Ook mijn ei^en observaties (ongeveer 75 copulaties) waren 

eensluidend: (j> ONDER-c?. 

Nouvel's observatie ( ç POVEN c? ) lijkt dan ook onjuist, 

hoewel het wel voorkomt dat zij (het cT en het <£ ) omrollen 

gedurende "het tegen elkaar pedrukt liggen" en aldus de im­

pressie kunnen peven dat het cf onder het ligt. 

N. P . In de periode november 1978 tot juni 1979 werd geprobeerd 

in totaal 162 geslachtsrijpe, zachte te laten copule­

ren met cTc/. Bij 75 van deze 162 werd inderdaad een co­

pulatie geobserveerd - Dit verschil is voor een groot 

gedeelte te wijten aan het feit dat niet alle een vol­

ledig rijp ovarium bleken te bezitten -. Pij 69 van deze 

75 werden na de copulatie de uteri onderzocht. Bij 11 

van deze 69 werd sperma in de uterus aangetroffen. Een 

mogelijke 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 namelijk toch nogal van de 

situatie in de vrije natuur (o.a. hoge lichtintensiteit 

(vooral tijdens het filmen), hoge concentratie cTd" op een 

klein oppervlakte tijdens de copulatie, hoge concentratie 

in de kwadranten). Mogelijk gaat er ook sperma verloren 

bij het uitprepareren en verwijderen van de uterus bij het 



Ganp van zaken né de coniilatie 

. Het <£ ,dat zojuist met een copuleerde, wordt nu met een 

schepnetje gevangen en apart gezet (zo mogelijk in een leeg 

kwadrant, anders in een schepnetje, dat bovenin een bak gehan­

gen wordt ). Met het c? , dat met het <j> copuleerde, gebeurt het­

zelfde (het cf dient wel meteen na de copulatie gevangen te 

worden: wanneer hij zich weer tussen zijn sexgenoten begeven 

heel'x, is hij immers niet meer van hen te onderscfteiaen) . 



Uitprepareren van het genitale stelsel van het cf 

. Allereerst wordt de staart van het d" afgeknipt ter hoogte 

van het abdominale segment (iets rostraal van de inplan-
S ~fc 6 \ 

ting van het 1 paar pleopoden).Hierna knippen we ventraal 

en dorsaal in het midden van het carapai een snede — alléén het 

exoskelet doorknippen, niet het eronder liggende weefsel— ven­

traal tot aan de stekel, aie ter hoogte van de inplanting van 

de eerste twee paren pereiopoden op de mediane as ligt, dorsaal 

xot net iets caudaal van de ogen.Vervolgens de laterale delen 

van ae nu aoormiaaen geknipte sterniet openklappen en met naal­

den vastzetten.Nu kunnen we de maag en de hepatopancreas verwij­

deren—LET OP: niet "lek" prikken, anders vertroebelt het water —-

Rest ons nog de beide ventro-laterale staartspierbundels zo ver 

mogelijk naar rostraal los te knippen en te verwijderen. Nu liggen 

de testes en de vasa deferentes vrij. In fig.lO-A en 10—B zijn 

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 
/ c3e 

kant zo dicht mogelijk bij de geslachtsporie (in de coxa van de 5 

pereiopood) af te knippen en aan de andere kant zó door te knip­

pen dat een gedeelte van de testis verbonden blijft met het vas 

deferens (de overgang van vas deferens in testis is niet duidelijk) 

Fig.10-A 

Vrijge pre pare erd vas deferens 

(zie ook fig.lO-B) 

( X 6) 



Fire.10-B 

Vrijgeprepareerci vas deferens 

(verklarende schets van de 

foto van fig.lO-A) 
de de de 

3,4,5 : 3 ,4 ,5 pereiopood 

g.w. : gespierde wand van het vas deferens 

t.d. : terminale deel van het vas deferens 

Het een pipet brengen we het vas deferens (+ een deel van de 

testis) over naar een object-glaasje.Met behulp van pincet 

en prepareernaald is vrij eenvoudig de in het terminale deel 

van het vas deferens aanwezige spernatophoor naar "buiten te 

doen stulpen (fig.ll).Met het pincet houden we het vas deferens 

vast (vlakbij de testis) op het objectglaasje, vervolgens 

duwen we de prepareernaald rustig in de richting van het ter­

minale deel van het vas deferens, terwijl we de naald zachtjes 

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

de spermatophoor naar buiten. De s p e rm a tophoor komt echter_ 

ni et __h el em aa 1_ JjLosl uit_ hejt vas aeferens (zie theorie van 

Tiews op blz. 35) 

Fire.11 

Het doen uitstulpen 

van de spermaxophoor 

s : spermatophoor 

g.w.: gespierde wand 

van het vas deierens 

p" tp a -
nsalc( 

g.w. 



Nu kunnen we cie epermatopnoor (+ eventueel net vas deferens 

na oeze onder een uekgl&aBje voorzichtig geplex te heboen (zi 

N.B.), mexeen Dekijken onder de microscoop.We kunnen de sperma 

xophoor (+ vas deferens) ook eerst fixeren en kleuren. 

K.B. Ket pletten olijkt geen invloea te neDben op de innoua 

van ae epenuatophoor (d.w.z. niet op ae onderlinge 

verhouding "stekelspunaises" ) 



Microscopisch onderzoek van ae EPc-rir.&topnoor van het <j* 

Bij hei; onder de microscoop doorzoeken van ae Bpermatophoor 

van het c?, dat net gecopuleerd heeft, treffen ve 'velaen' van 

z. g. " st ekelen aan (fig. 12 en 13).Met de term "stekels" bedoe­

len we de T—vormige lichaampjes.De spermatopnoor van een c?, 

dat (nog) niet gecopuleerd heeft, levert een ander beeld op. 

In deze yperinatophoor treffen we 'velden' van ronde cellen 

et een etekel erop ( z . g. " punaises " ) aan (fig.14 en l^).Dit 

zijn de spermacellen die in. de literatuur vermeld -worden (o.a. 

Ehrenbaum,1890).De ronde cellen met een stekel danken hun 

benaming "punaises" aan hun. uiterlijk (zie voor een schematische 

voorstelling fig.16). 

Fig.12 

fragment van de wana van 

de spermatopnoor van een 

<f, dat net met: een cj> ge­

copuleerd heeft.( ÏOOOX) 

(kleuring: New I'iexhylene 

Blue, csarna Eofuchsine) 

Fig.13 

idem 

( i nterferentie-belichting ) 

fig.12 en 13 : gevangen 

c opulaxi e 

7.11. '78 (iJmuiden) ; diep ve : 8e 

> 27.11.'78 



Fig • 1 ̂  

"punaises" in de sperma-

tophoor van een cf, dat 

(nop) niet gecopuleerd 

heeft. ( + 1500X 1 

E *" 

f 
f 

• > ' > , * 
.«•  ̂_ e-

/v 

t' V' - ^ 
*»-< „• < % '* 

V '  " - • /  

ts/. ' +* 

" i: ; ^ ^ H 

c >>- * 

^ ̂  u 

•$* ' -A 

t*;« vV -  ̂1 
* y/\4 « *4V , 
Ä -iL *3 .• * «Zxf aw ̂r. i 

Fig.15 

"punaises" in de sperma-

tophoor van een o. dat 

(nog) niet gecopuleerd 

heeft. ( + 1000X ) 

Fig.16 

schematische voorstelling 
c 

A : i(i-i 

van een "punaise". A ; '\ B : 
' C : 4-5 

y' 

} 

) 

N . I: . fixatie en/of kleuring(en) van de garnalen van fig.1^1 

en fig. 15 zi.in onbekend. 
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Fixa ti c ven «• n k 1 euringen 

Fixatiçven: De uteri, vasa cieferentes 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 

vateronttrekkend 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 (HgCl^) ^.5 gr 

NaCl 0.5 gr 

Aqua dest. 80 cc 

Tri chloorazi jnzuur 2 gr 

IJsazijn cc 

Formo1 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 Elue en New Methylene Blue (zie Gurr,1972 

en Homeis,1968). 

samenstelling Polychrome Methylene Blue 

Methylene Blue 1 gr 

Potass, carbonaat 1 gr 

Ethanol 20 ml 
Water 100 ml 



# 

samonste11 in/" Nov; Methylono P lue : 

New Methylene Plue 0.5 fïr 

Aqua dest. 50 

Methanol 5^ ml 

Na een uterus, een vas deferens of een spermatophoor gefi­

xeerd te hebben in alkohol (96^) of in susa gedurende 1-5 min., 

verd het fixatief verwijderd door het te absorberen door een 

fi1Ireerpapiertje. Hierna werd met een pipet enkele druppels 

kleurstof toegevoegd. De kleuringstijd varieerde tussen de 5 

en de 60 minuten. De resultaten na kleuringstijden van 5*^0,15» 

20,30,45 en 60 minuten werden onderling vergeleken en waren 

nagenoeg gelijk aan elkaar (de kleuringstijd heeft blijkbaar 

geen invloed op het uiteindelijke resultaat). De kleurstof werd 

na beëindiging Van de kleuringstijd verwijderd door absorptie 

door een fi ltreerpapiert je en doorspoelen met alkohol (tyó'Z). 

Hierna kon het preparaat onder de microscoop bekeken worden. 

Als het preparaat langere tijd bewaard diende te worden werd 

het ingebed in Cvclon-lak. 



t 

liet uitpreparen van het genitale stelsel van het Ç 

Het vrijprepareren van het ovarium met de uteri gebeurt op 

dezelfde wijze als hçt vas deferens bij het cf vrijgeprepareerd 

v.erd.Nu het ovarium en de beide uteri goed zichtbaar zijn ge­

worden (fig.17), kunnen we één van beide uteri verwijderen, 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 
("1 G 
3 pereiopood) 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 

verwijderd is).Evenals bij de spermatophoor bij het d* kunnen 

we de uterus nu meteen bekijken (dekglaasje erop —> onder 

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

Fig.17 

vrijgeprepareerd ovarium 

met "blauwe" uteri. (+7X 

K.P. verklaring voor de 

blauwe kleur van de 

uteri op blz. 30 e.v 

uterus 

caudaal uiteinde 



->>-

Fig.18 ' ' 

uitgeprepareerd ovarium <s 

met uteri en gedegenereerde S 

vasa deferentes. (4.5 X) 

uterus \ y 

gedegenereerd i 
vas deferens f 

caudaal uiteinde - ----

' K' 

Blauwe substantie in de uterus van een pas verschaald 

geslachtsrijp <j> (soms ook in de uterus van een (nog) 

niet verschaald geslachtsrijp o ). 

Bij het ui tprepareren van de uterus van een <j>, dat 

gecopuleerd heeft, viel op dat de uterus blauw van kleur 

was (fig.17 en 19) — Onder de 69 onderzochte uteri 

van net verschaalde <£<£, die al dan niet gecopuleerd hadden, 

zijn 5^ blauwe uteri aangetroffen.Enkele malen zijn (nog) 

niet verschaalde geslachtsrijpe onderzocht, hiervan 

bezaten de meeste ook blauwe uteri —.Bij nader onderzoek 

blijkt dat in de uterus een blauwe substantie aanwezig is. 

Door de uitgeprepareerde uterus met een mesje dwars door 

te snijden en vervolgens met een dekglaasje te pletten, 

kunnen we door de microscoop de binnenkant van de uterus-

wand en de blauwe substantie bekijken.Pe blauwe substantie 

blijkt te bestaan uit "druppeltjes en sliertjes" die uit t:c 

binnenkant van de uteruswand lijken te ontstaan (fig.20 en21). 
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Fig.19 

vrijgeprepareerde uterus van een o, dat gecopuleerd heeft. (20 *) 

droppeltjes 
Cfl slier tj es 

Fig.21 

Pinnenkant van de uterus van een 

dat gecopuleerd heeft. (l^oo x] 

A : vrijgekomen "druppeltjes en 

sliert je s". 

E : Binnenzijde van de uterus-

vand, vaar de " druppeltjes e 

sliertjes"lijken te ontstaan. 

geplette 

ei ceL 

f i g . 2 1 

Fig.20 

geplette uterus van een <£, dat 

gecopuleerd heeft. (± 30 X) 



Kleuringen om achter de chemische samenstelling van deze 

"druppeltjes en sliertjes" te komen leverden peen resultaat 

op (o.a. kleuringen op (muco)polysacchriden geprobeerd (P.A.S., 

Alcian Blue en Fuchsine)), 

Hypothese £Lv£.r_dfL î.uïLcJL:'-£. X.aïL É.e_KË.n2.e!H^Ë. ^drugpe lt je s " 

"Tijdens de eiafzetting worden de "druppe lt je s " met de 

eieren mee naar buiten gevoerd en vormen daar een kleefstof, 

die ervoor zorgt dat de eieren op het abdomen bijeengehouden 

v.' orden. " 

Dit verklaard dan waarom we deze "druppeltjes" alleen bij ge­

slachtsrijpe (j>(j>,, die of net verschaald zijn of binnenkort 

gaan verschalen, aantreffen en nooit bij £<j> met een onrijp 

ovarium of bij dV. Immers bij de geslachtsrijpe (al den 

niet verschaald) is het moment van eiafzetten nabij en moet 

de kleefstof, die de eieren op het abdomen bijeen moet houden, 

klaar zi jn. 



}• î j cro? copi s ch onderzoek van de uterus van het $ 

De uterus blijkt gevuld te zijn met talloze, veelal, ronde 

cellen.Na fixatie en kern-kleuring (b.v. New Methylene Blue of 

Polychrome Methylene Plue) blijken deze ronde cellen donker 

(vaak paars) gekleurd te zijn.Fig.22 toont een overzicht van 

een met New Methylene Blue gekleurde uterus.Een duidelijker 

beeld krijgen we in fig.2^ bij een verdere vergroting(iiOOX) . 

De paarse en donker gekleurde cellen blijken voorzien te zijn 

van een donkere stip. 

iJiS 

Fig.22 

uterus van een 

( 100X) 

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

fi.\atie: " SUSA" 

kleuring: Nev Methylene Blue 



Zoals reeds vermeld is, is New Methylene Plue 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.l. 

fig.21 —) en hun diameter overeenkomt met de diameter van 

de spermacellen ("punaises") in de spermatophoor van c?cT l^de 

diameter van deze ronde cellen is gemiddeld 12.5 dia­

meter van spermacellen ("punaises") in de spermatophoor varieert 

tussen 10 en 12 yim (zie fig.l6)^, kunnen het alleen sperma-

cellen zijn.De donkere stip op elke ronde cel is deun mogelijk 

het litteken van de hier ontbrekende stekel. 

N.B. Het £ waarvan de uterus te zien is in de fig, 22 en 23 

heeft niet in het aquarium van het R.I.V.O. gecopuleerd 

met een cf, maar (blijkbaar) reeds in zee voordat zij 

gevangen werd (iJmuiden: 12.7.'78)-Op dat tijdstip was 

er nog geen proefopstelling in de aquarium-ruimte van 

het R.I.V.O. om copulaties te observeren.De in die maand 

aangevoerde garnalen werden meteen gedood en gefixeerd 

("SUSA").De beelden die haar uterus na kleuring oplevert, 

zijn echter representatief voor de beelden die de uteri 

van die (wel) in het aquarium met copuleerden, op-

leve r o e n . 



Dis eu s si o 

In de voorafgaande alinea's is duidelijk geworden dat 

de mannelijke geslachtscellen zich in twee verschillende 

vormen aan ons voordoen: 

-- als ronde cellen met een stekel ("punaises") 

in de spermatophoor van geslachtsrijpe 

— als ronde cellen met een donkere stip (= het litteken 

* van de ontbrekende stekel) 

in de uterus van die gecopuleerd hebben 

Hiernaast vinden we in de spermatophoor van dV1, die zojuist 
gecopuleerd hebben, een ßroot aantal stekels met een enkele 

"puna ise" . 

Schematisch kunnen we dit als volgt weergeven: 

* £ 
/ / 

voor de copulatie : "punaises" -
/ 

na de copulatie : stekels ronde cellen + litteke 

Samen met de door de film beelden veranderde visie op het 

gebruik van bepaalde extremiteiten gedurende de copulatie (zie 

Onderzoekmethoden II) en het feit dat de spermatophoor zich 

na de copulatie nog steeds in het vas deferens van het d* bevindt 

(zie blz. 2k )geeft dit aanleiding om de tot nu toe gangbare 

theorie over de sperma-overdracht van c/1 naar ^weergegeven 

door Tiew(l95^)^ te herzien.Tiews schreef over de sperma­

overdracht het volgende: 

"De appendices masculinae worden niet als grijporganen ge­

bruikt ^dit bevestigen Lloyd en Yonge ( 1 9^ 7 )^ . ï:i j het omrol­

len van het g houdt het c? haar rugpantser vast met zijn eerste 

twee paren pereiopoden en kopextremiteiten.Vermoede lijk spe­

len de eerste twee paren pleopoden van het d* een rol bij het 

vervoer van de spermatophoor van de mannelijke geslachtsporie 

naar de vrouwelijke ge s 1 achtsporie.Hoewel niet bij alle 89 



onderzochte cTci*, die kort na de copulatie geconserveerd verden, 

werden toch bij 35 s pe rma tophoorre s ten gevonden op de 

binnenste rami van de eerste twee paren pleopoden. Hoop^twaar-

sehiinl_i jk_s chuift_de_ endogodi et_van_he t_eerste £>aar_pleopoden 

m.b.v. de (zich daarop bevindende) naar voren perichte haken 

Ée _sEe £m a t op h ° o r_van_d e ge £^la^;htspori e_we^ om deze dan met 

ondersteuning van de_endopodi_et van het tweedejaar pleopoden 

"aÜr_c,£. SLmfTev^nr van de vrouwelijke peslachtsporie te duwen. 

Aangezien slechts bij 35 van alle onderzochte dieren sperma-

tophoorres ten aangetroffen werden op de binnenste rami van de 

eerste twee paren pleopoden, is het niet uitgesloten dat bij 

een repelmatip verloop van de bevruchting de van een kleefstof 

voorziene spermatophoor meteen door het d* op het £ pezet wordt." 

gemaakte filmbeelden lijken te duiden op een stilstand van 

de eerste twee paren pleopoden gedurende "het tegen elkaar 

aanliepen" tijdens de copulatie (zie Onderzoekmethoden li). 

Hypothese over de sperma-overdracht : 

Een geslachtsrijp c? (fig.2^-A) met "punaises" in zijn sperma­

tophoor (fig.24-p) benadert een geslachtsrijp q (fig.25). Met zi 
de 

3 _ E_aar_pe_re^iopoden_betast_ hi j_ haar_rugschild en rolt haar ver­

volgens op haar rug, terwijl hij zijn eigen lichaam kruislings 

over het hare kromt. Zijn geslachtsporie (in de coxa van de 5^e 

pereiopood) drukt hij dan tegen haar geslachtsporie (in dc coxa 
d G 

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

tijd (ongeveer 1-2 sec.) vast 5lo£r_he^t__<j>_me t_zi jn tweede paar 

pleopoden Xa£.t_tL £rijEeD.' deze K'orte periode drukt hij r.b.v 

de gespierde wand van zijn vas deferens de spermatophoor door 

zijn eigen en door haar ge s lachtsporie heen in de uterus van 

het (j> , waar de spermatophoor dan open barst en zijn inhoud 

(d . w.z . de spermace 11en) in de uterus leegt (fig.27). De geleerde 

spermatophoor wordt weer teruggetrokken in het vas deferens.(fi; . 

Het c? laat liet weer los en beide vallen "uitgeput" op de bodem. 

zie Onderzoekmethoden II 



In de geleegde sperma tophoor vinden we nu louter stekels en een 

enkele "punaise" (fig.28~p). In de uterus van het £ vinden we 

veel ronde cellen met een litteken, enkele "punaises" en enkele 

stekels (fig.2Q-B). Pinnen 0-^+8 uur na de copulatie volgt de ei-

afzetting bij het <£. De eicellen worden vanuit het ovarium door 

de uterus heen geperst (fig.30). Hier worden zij bevrucht door 

de sperraacellen, vervolgens worden de bevruchte eicellen (=eiere 

samen met de aan de binnenkant van de uterus gevormde blauwe 

druppeltjes door de*(nog zachte) geslachtsporie naar buiten ge­

drukt (fig.31)• ^en komen op het abdomen terecht vaar ze bijeen­

gehouden worden door een kleefstof (ontstaan uit die blauwe 

druppeltjes ? 

Deze theorie geeft een antwoord op de vraag "Hoe de sperma­

overdracht van cT naar ̂  geregeld is." Er blijkt bij Crangon 

crangon dus sprake te zijn van INUT3NDIGE bevruchting (dit in 

tegenstelling tot Tiews' zienswijze (zie blz.7)). Over de vraag 

"Als er sprake is van sperma-opslag door het cj>, hoe is deze dan 

geregeld ?" kunnen we het volgende zeggen: 

— Pij , 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). 

— Pij geslachtsrijpe <£(£, gevangen in de periode augustus tot 

medio oktober (de periode dat er geen geslachtsrijpe <?c? in 

zee aangetroffen worden), vinden we ronde cellen met een lix-

teken in de uterus (m.a.w. sperma in de uterus). DIT SPERM". 

MOET HET ç REEDS ENIGE TIJD IK H.A.AR UTERUS PIJ KAAR DRAGEN: 

DE GESLACHTSRIJPE óS ZIJN IM>ïERS SINDS EIND JULI AFWEZIG. 

Hieruit kunnen we concluderen dat cj>£ in staat zijn sperma van 

het cf enige tijd op te slaan en wel in hun uteri (om er vervol­

gens, b.v. aan het eind van de periode augustus tox medio oktobr-

hun eicell' n mee te bevruchten, aldus een verklaring gevend vuo 

het voorkomen van onrijpe eieren op het abdomen van çç aan het 

eind van genoemde periode). 

>)• 



^ / / 

K.B. Of de <£<£ met het sperma, geïnjecteerd hij een copulatie, 

twee (of meer) achtereenvolgende series eicellen kunnen 

bevruchten; of nop niet geslachtsrijpe çç in de periode, 

voorafgaand aan de periode augustus tot medio oktober, co­

puleren met Jer 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 mogelijkheid doet zich b.v. voor bij een 

andere familie van de Decapoda, nl. bij de Penaeiden: 

Indien Penaeus brasiliensi s in vijvers wordt gekweekt, is 

het zeer moeilijk om geslachtsrijpe <^>(j> te verkrijgen. Het 

merkwaardige doet zich dan voor dat de c?c? (die kleiner bli, 

ven) wél geslachtsrijp worden en tot bevruchting van çtj>, 

waarvan het ovarium nog geen spoor van rijpheid vertoont, 

overgaan. Het sperma is bij een bevrucht <£ duidelijk zicht­

baar in het thelycum (een buidel waar het cT zijn sperma in 

loost bij de copulatie). 

- persoonlijke mededeling Dr.R.Boddeke -
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F i g . 2 6 

Het c? manoeuvreert zijn 

geslachtsporie tegenover 

de geslachtsporie van 

he t £. 

Sleeden i r 
ovariunq 

Fig.27 

Het c? drukt m.b.v. de ge­

spierde wand van het vas 

deferens zijn sperma to-

phoor door de geslachts­

porie van het <j> in haar 

uterus, waar de sperma-

tophoor barst en leegloopt 
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Fig-. 28—B 
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pulatie . 

r 
i < H 
i 
v 

Fig.29 -A 

Ç na de copulatie: geslachts­

porie weer gesloten; uterus 

vol met spermacellen.. 

Fig.29-B 

spermacellen in de uterus van 

het ç na de copulatie (zowel 

"punaises",als stekels, als 

ronde cellen). 
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Onderzoekmethoden_TI 

Inleidinp 

Tijdens het onderzoek naar de wijze van sperma-overdracht 

van c? naar <j> werd besloten te proberen een film van de copu­

latie te maken. De oorspronkelijke bedoeling was dat we m.b.v. 

deze film, ol' eventueel de vertraagd afgedraaide beelden ervan, 

een duidelijker beeld van de "tijdelijke injectie" van de man­

nelijke spermatophoor in de uterus van het (j> zouden kunnen vor­

men, dan mogelijk is bij observatie met liet blote oog. Het 

"overbrengen en legen" van de spermatophoor naar en in de uterus 

van het verloopt immers in zo'n kort ti jd she s tek dat bepaalde 

details ervan ons waarschijnlijk ontgaan. 

Tijdens de eerste opnames bleek dit geen haalbare kaart te 

zijn (hetgeen bevestigd werd bij het beki jken van de eerste 

twee geretourneerde ontwikkelde films). De gering scherptediepte 

van de gebruikte lens, nog eens aanzienlijk verminderd door de 

noodzakelijke voorzetlens, in combinatie met de gebruikte film 

maakte het zeer moeilijk om de gewenste details (nl. de omgeving 

van de ge slachtsopeningen) 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 , anderzijds bleken de 

copulerende garnalen zich telkens zo te draaien dat de camera 

geen (goed) zicht kon krijgen op het gewenste gebied (nl. de 

basale leden van de pereiopoden). 

Ondanks het feit dat het beoogde doel niet is bereikt, is de 

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

weest. De observaties en (vertraagd afgedraaide) fiInbeelden 

/-oven een nieuwe vi sie op de manier waarop het cT zijn j°e paar 

zie voetnoot op Mz . ̂  



rr.nxi llipecien en zijn eerste en tweede paar pleopoden ( en 

vooral de aanhangsels van het laatstgenoemde paar, de z.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 beeld te 

houden, vooral als de garnalen zich dichter naar of verder 

van de camera bewogen. Daarom werd gebruik gemaakt van een 

in de fotografie algemeen bekend gegeven, nl. dat, wanneer 

men de afstand ingesteld heeft op een bepaald object, ook 

de objecten die daar iets vóór of iets achter' liggen scherp 

in beeld komen. Dit "scherpe" gebied noemt men de scherpte­

diepte . 



Fil mopste lliiy en fototechnis che ge g evens 

De eerste filmbeelden werden gemaakt van garnalen in een 

bak in de aquarium-ruimte. Vrij snel werd echter verhuisd nanr 

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

dnt in de DOKA een betere filmopstelling pemaakt kon Korden dan 

in de aquarium-ruimte. Enkele voordelen van de POK A ten op­

zichte van de aquarium-ruimte zijn: 

— geen vochtig milieu voor de camera en de filmlampen 

(hierdoor konden ve de camera en de filmlampen in positie 

laten staan in het peval van een plotseling aanbod van 

zachte, geslachtsrijpe oo ). 
* 

een ideale, filmbak (d.K.z. een bak vaarvan de diepte 
** 

d.m.v. een tussenschot een stuk gereduceerd is, zodat 

de garnalen aanzienlijk minder kans hebben om de bij de 

afs tand sins te 11 ing van de camera behorende scherptediepte 

te verlaten (zie fig.32,33 eri 3^))-

— de beschikbaarheid van meerdere lichtbronnen en vooral de 

mogelijkheid om deze lichtbronnen in een gunstige positie 

boven de bak te monteren. 

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

opzichte van de aquarium-ruimte: 
/ / f — geen stromend zeewater (d.w.z. de filmbak is niet aange­

sloten op de centrale waterzuiveringsinstallatie van het 

R.I.V.O. ) .Aangezien de filmbak hierdoor niet voortdurend 

voorzien wordt van vers zeewater (temperatuur + 12 C), 

stijgt de temperatuur van het water in de filmbak zeer 

snel, voornamelijk door de erop gerichte filmlampen, 

maar ook door de in de DOKA heersende temperatuur ( + 1?°C). 

+ wat hier met de "diepte" van ae filmbak bedoeld wordt, 

illustreert fig.32. 

* * het tussenschot, dat zwart van kleur is i .v.n. he t be tere 

contrast met de licht gekleurde garnalen - dit is ooi: de 

reden dat voor de bodem zwart zand de voorkeur had loven 

normaal zand - , reduceert fie diepte van de filmbal-: van 



35 cm tot ongeveer 8 cm. Enerzijds is het hierdoor iets 

genvoudiger geworden om de garnalen scherp in beeld te 

houden, anderzijds houden de garnalen (zelfs de grotere 

ÇÇ ) voldoende ruimte over om zich vrij te kunnen bewe­

gen (fig.32 en 33). 

Fig.32 

d e filmbak 
tvssenschot 

zwart zand 
op de 
bodem 

Xn 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 foto­

grafie algemeen geldende regel: Foe 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 bewegende garnalen 

gemakkelijker scherp in beeld zijn te houden. Ook 

kunnen we bij meer licht de fiImloopsnelheid opvoeren 

(dus de belichtingstijd per beeldje verkorten), waar­

door de onscherpte door bewegingen van de garnalen af­

neemt „ 



t u s s e n s c h o t  

Fig:. 33 

voorbeeld van de scherptediepte (s) bij een bepaalde afstands­

instelling en diafragma. 

Li chtb rönnen : De filmopnames werden gemaakt bij lichthoeveel-

hedenn die varieerden van ^00 tot 1^+00 Vatt. Deze lichthoevee 1-

heid werd geproduceerd door twee (normale) gloeilampen van elk 

200 Vatt en een z.g. filmzon van 1000 Vatt. Fig.3^ laat zien 

hoe deze lampen op de filmbak gericht stonden. 

N.F. De (zeer) hoge lichtintensiteit had ogenschijnlijk geen 

invloed op het gedrag van de garnalen. Helemaal zeker is 

dit echter niet, daar er tijdens het filmen voornamelijk 

naar het copulatiegedrag gekeken werd en nauwelijks naar 

ander gedrag van de garnalen. Vel 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 als 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 +_ 1 5 °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.O., 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 1:18/8-6^4 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. 
f ilmzon 

Fig.3^ 

filmopstelling in de DOKA 



Het uiteindelijke resultaat van de filmopnames is een filmpje 

van ongeveer 30 meter, waarop verschillende fases van de copu­

latie min of meer poed zichtbaar zijn. Zoals reeds in de inlei­

ding werd vermeld, is het oorspronkelijke doel van het filmen 

(nl. beelden van de "tijdelijke injectie" van de spermatophoor 

in de uterus van het g te verkrijgen ) niet bereikt, maar de 

gemaakte filmbeelden blijken wél een nieuwe visie te feven op 

het gebruik van de pleopoden en de 3̂ e maxillipeden van liet c?1 

tijdens de copulatie. 



Re sulta ten 
' -

Gebruik van het 3°^ £aar_maxi_ll^ij3eden door_h(^t_cr 

Het cf gebruikt zijn 3^e paar maxillipeden (en in mindere mate 

ook zijn eerste paar pereiopoden, zijn chelipeden) om het dor­

sale pedeelte van het carapax en het abdomen van het <j> af te tas 

ten tijdens het begin van de copulatie (zie ook fig.9). Hierop 

vindt het c? 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 ç omgerold heeft en zijn 

lichaam tegen het lichaam van het <j> gekromd heeft, in elk geval 
' ' d G / 
een van beide cox'&e van zijn 5 paar pereiopoden (hierin zitten 

de mannelijke geslachtsporiën) tegen één van beide coxae van 
cl P 

baar 3 paar pereiopoden (hierin zitten de vrouwelijke geslacht 

poriën) aangedrukt wordt. 

Gebruik van het e_e rs te_en twee de _paar £leo£oden door_het_cf 

Om ervoor te zorgen dat het dicht tegen het aangedrukt 

blijft, gebruikt het (? zijn pleopoden (met name het eerste en 

het tweede paar) als een soort grijporganen. Het <? grijpt met 

zijn eerste twee paren pleopoden de pleopoden van het en 

heeft het o nu op twee plaatsen "stevig" vast: met zijn cheli-
d e 

peden en zijn 3 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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