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Thylacocephala is a class of arthropods, probably with crustacean affinities, which 
were first discovered in the early 1 980's by three independent groups ofresearch­
ers. The class Thylacocephala was established in 1 985 .  The other names pro-
posed for this new group, namely Concavicarida and Conchyliocarida, were ren­
dered orders within the class. Later on, a large number of new species were de­
scribed. In many cases, misidentified fossils turne d out to belong to this group, 
and the same may hold true for a lot of other unidentified fossil arthropods. The 
occurrence ofthylacocephalans ranges from the Silurian to Late Cretaceous. Thy­
lacocephalans have a carapace that encloses the entire body and is notched 
anteriorly. Three pairs of large, raptorial limbs extend ventrally and postero­
ventrally there is a battery of small filamentous limbs. In the anterior notch a 
large, rounded structure can be found. This feature has been interpreted as a 
compound eye by most authors, although some consider it to be a 'cephalic sac' 
covered by 'micro-sclerites' . According to the first view, which is now suppOlied 
by most data, thylacocephalans were active predators. Key character s for identi­
fying thylacocephalans are given. 

Thylacocephala er en klasse af leddyr (Arthropoda), der formodentlig har til­
knytning til krebsdyrene (Crustacea). Thylacocephala blev først opdaget i star­
ten af 1 980' erne aftre uafhængige forskergrupper. Klassen Thylacocephala blev 
etableret i 1 985 .  De andre navne som var foreslået for denne gruppe, Concavica­
rida og Conchyliocarida, blev henført til ordner indenfor klassen. Senere er en 
lang række af nye arter blevet beskrevet. I mange tilfælde har fejlidentificerede 
fossiler vist sig at tilhøre denne gruppe, hvilket formodentlig også gælder et 
antal uidentificerede fossile leddyr. Thylacocephalerne optræder fra Silur til Sen 
Kridt. De har et skjold, der dækker hele kroppen, og som har en indskæring 
fortil. Ventralt findes tre par store gribelemmer og postero-ventralt er der et antal 
små, trådfonnede lemmer. I den fOlTeste indskæring findes en stor, afrundet struk­
tur, som de fleste har tolket som et sammensat øje. Der er dog nogle der betragter 
denne struktur som en hovedsæk dækket af mikroskæl. Ifølge den førstnævnte 
tolkning, som nu støttes af de fleste data, var thylacocephaler aktive rovdyr. Nøgle­
karakterer for identifikation af thylacocephaler gives .  
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Nyc opdagelser er ofte blevet gjort på samme tid af 
forskellige folk. Evolutionsteorien blev udtænkt om­
trent samtidig af Darwin og Wallace, og der er stadig 
usikkerhed om hvorvidt det var Johannes Gutenberg i 
Tyskland eller Laurens Janszoon Coster i Nederlan­
dene, der opfandt bogtrykkeriet. 

la, som blev fundet samtidig af tre uafhængige grup­
per af forskere i stmien af firserne. Tre hold fra hen­
holdsvis Milano, London og Paris fandt alle bemær­
kelsesværdige karakterer hos et antal af fossile led­
dyr, som var så unikke, at forskerne var nødt til at 
oprette nye højere taxa til dem. 

Den første beskrevne art var Ostenocaris cypriformis 
fra Jura i Italien, der blev op til 20 cm lang (Arduini 
et al. 1 980). Den blev senere refereret til en ny klasse 
afkredsdyr kaldet Thylacoeephala (Pinna et al. 1 982). 

Det samme kan siges om opdagelsen af en ny gruppe 
aC uddøde leddyr (arthropoda), nemlig Thylacoeepha-
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Periode Genera 

Sent Kridt Protozoea, Pseuderichthus 
Tidligt Kridt 
Sen Jura l'>1ayrocaris, Clausocaris 
Middel Jura Dollocaris, Kilianocaris, Paraostenia 
Tidlig Jura Ostenocaris, Rugocaris 
Sen Trias Clausocaris, Atropicaris, lvficrocaris 
Middel Trias 
Tidlig Trias Ankitokazocaris, Ostenocaris 
Perm 
Kultid Concavicaris, Convexicaris 
Sen Devon CO/lcavicaris, Han:vcaris 
Middel Devon 
Tidlig Devon 
Silur Ainiktozooll 

ikke nævnet form 

Fig. I .  Stratigrafisk udbredelse af slægter af Thylacocephala. 
Stratigraphic occurrence of thylacocephalan genera. 

Det blev foreslået at denne nye gruppe måske skulle 
knyttes til cirripederne (rankefødder, dvs. rurer og 
langhalse ) .  Uvidende om dette beskrev forskere fra 
Paris en anden stor art, Dollocaris ingens fra Jura i 
Frankrig (Secretan & Riou 1 983) og etablerede klas­
sen Conchyliocarida til dem på grund af dens besyn­
derlige blanding af karakterer (Secretan 1 983). I det 
samme år beskrev Briggs og Rolfe ( 1 983)  et antal 
gådefulde former fra devonske aflejringer i Gogo, 
Australien, for hvilken de oprettede ordenen Concavi­
carida. Snart indså man, at de forskellige arter havde 
så mange karakterer til fælles, at de sandsynligvis 
bestod af en gruppe, som muligvis skulle placeres i 
Crustacea. Rolfe ( 1 985) foreslog at navngive klassen 
Thylaco cephala .  Thylacocephala indeholder nu 
ordnerne Concavicarida og Conchyliocarida, og 
Schram ( 1 990) har udarbejdet formelle beskrivelser 
for dem. 

I de første ca. 10 år efter oprettelsen af denne klasse 
udkom en række publikationer om thylacocephaler fra 
de tre forskergrupper. Paolo Arduini fra Milano be­
skrev flere nye arter der tilhører denne gruppe:  
Clallsocaris pinnai (Arduini 1 99 1 ), Atropicaris rost­
rata og Microcaris minuta (Arduini & Brasca 1 984; 
Arduini 1 988) fra Øvre Trias i Italien og Ankitokazo­
caris acutirostris og Ostenocaris ambatolokobensis 
fra Nedre Trias på Madagaskar (Arduini 1 990) . Syl­
vie Secrctan ( 1 985) fra Paris beskrev Kilianocaris og 
Paf'([ostenia fra lokaliteten hvor Dollocaris blev fun­
det. Ian Rolfe diskuterede forskellige tolkninger af 
deres anatomi og levevis (Rolfe 1 985,  1 992). 

Andre forskere fattede også interesse for gruppen. 
Amatørforskeren Hermann Polz beskrev flere arier, 
nemlig Clausocaris lithographica (Polz 1 989, 1 990) 
og Mayrocaris bucCltlata (Polz 1 994) fra Solnhofen­
a f1ejringerne (Sen Jura) og udgav adskillige gode og 
detaljerede studier af deres anatomi (Polz 1 993, 1 997). 
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Mikulic et al. ( 1 985) beskrev en ny form fra Nedre 
Silur, som rykkede gruppens alder længere tilbage i 
historien (Fig. 1 ) .  Tintori et al. ( 1 986) beskrev Rugo­
caris indunensis fra Nedre Jura i Italien, og Calzada 
& Mane ( 1 993) beskrev den første thylacocephal fra 
den Iberiske halvø. Gruppen tiltrak også krebsdyr­
ekspelien Frederick Schrams opmærksomhed, og han 
beskrev flere nye arter fra Kultidens aflejringerne fra 
Mazon Creek, USA (Schram 1 990). Under hans vej­
ledning er der også forsket i et antal arter fra Libanon 
(Schram et al. in press), som lå og samlede støv på 
museumshylderne i Berlin, Pars og London. Disse var 
fej lidentificeret som stornatopod larver (Hilgendorf 
1 885 ;  Dames 1 886) eller branchiopoder (Roger 1 946). 
Thylacocephaler er ofte på denne måde blevet beskre­
vet af folk, der ikke var klar over fossilernes reelle 
slægtskabsforhold. Et mere bemærkelsesværdigt ek­
sempel er Ainiktozoon loganense fra Silur i Skotland, 
der oprindeligt blev betragtet som en chordat (Ritchie 
1 985).  Fornyligt opdagede Wim van den Brugghen 
og Frederick Schram, at fossilet var beskrevet med en 
forkert orientering, og at det faktisk var en kæmpe 
thylacocephal (van den Brugghen et al. 1 997). Min­
dre alvorlige, men lige så typiske fejlbeskrivelser fin­
des aff.eks. Kilianocaris og Dollocaris (Van Straelen 
1 923), som blev anset for at hører til Mysidacea (kril). 

Det tyder altså på, at mange uidentificerede fossile 
leddyr, eller fossile leddyr med tvivlsomt taksonomisk 
tilhørsforhold, måske er thylacocephaler. Udbredt 
kendskab til denne gruppe vil derfor hjælpe til at en 
del af disse fossiler vil blive korrekt identificeret, hvil­
ket vil øge vores viden om livets historie. 
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Morfologi og levevis 
Skjoldet er det mest iøjnefaldende hos thylacocepha­
lerne og er ofte den eneste kropsdel der er bevaret fos­
silt. Det relativt lange skjold er tolappet og måske 
endda delt med et hængsel over ryggen, dvs. toklappet 
(Polz 1 997), og det omkranser hele kroppen, så kun 
lemmerne og hovedet stikker ud (Fig. 2). Skjoldet er 
ofte meget tyndt og formodentlig dårligt mineralise­
ret da dyret levede, og det er kun forstærket med en 
kam langs margen. De store gribende lemmer, som 
stikker ud under skjoldet, er meget karakteristiske. Der 
er tre par, hvoraf de bageste ofte er de største, og de 
bøjer fremefter og former derved en slags »gribe og 
holde-apparat«. Bagtil er der en række af mellem otte 
og måske op til tyve par lemmer, som ender i trådag­
tige, åreformede strukturer. Den store variation i an­
tallet af disse lemmer er muligvis ikke reel, men kan 
skyldes bevaringsforskelle. Hvis begge lemmer af et 
par ligger forskudt og dermed tælles for to par, er der 
muligvis kun otte til ti par. De fleste forskere anser de 
bagerste lemmer for at være en f Olm for fremdrifts­
organ i vandet. Lemmerne er egentlig forlængelser af 
skråstillede, langstrakte lemmebaser under den bage­
ste del af skjoldet. I concavicariderne fra Gogo (Rolfe 
& Briggs 1 983) er kutikulaen af disse lemme-baser 
bevaret, hvor man hos de fleste andre arter kun finder 
fosfatiserede rester af lemmernes muskulatur. 

Det mest bizarre ved thylacocephalerne er to usæd­
vanligt store sammensatte øjne, som sidder forrest i 
en lille indskæring på skjoldet. Den italienske skole 
anser dog ikke disse strukturer for at være øjne, men 
har en anden fortolkning (se nedenfor). Skjoldet har 
hos mange thylacocephal alier ud over den specielle 
form med en forreste indskæring, også en stor varia­
tion af ornamenter. Nogle former, som Paraostenia 
(Fig. 2), Kilianocaris, Dollocaris og Mayrocaris har 
et specifikt mønster af små runde strukturer, der blev 
fortolket af Rolfe ( 1 985) som foto forer (selvlysende 
organer), og skjoldet af Protozoea og Pseuderichthus 
(Schram et al. in pres s) er fuldstændig dækket af disse. 
Dct er også muligt, at disse strukturer er rester af et 
sanseorgan (Schram et al. in press) homolog til gitter­
organer hos cirripeder (Jensen et al. 1 994), eller at de 
er rester af afbrækkede tome (Polz 1 994). Hos nogle 
arter finder man enkelte længdegående kamme langs 
skjoldet. Ofte er hele skjoldet dækket med mikrosko­
piske furer eller terrasser, som hos Mayrocaris og 
COl1cavicaris, eller tydelige tværgående kamme som 
hos Atropicaris. Den største variation af skjoldet hos 
denne gruppe er formen. Tome kan forekomme på 
skjoldets forreste og bageste ender. 

[ nogle tilfælde er bløddele under skjoldet også be­
varet. Otte par lamellære gæller, der meget ligner dem 
hos decapoder (tibenede krebsdyr), er meget fint be­
varet hos Dollocaris ingens. Gæller kan nu også med 
rimclig sikkerhed genkendes hos flere andre arter af 
thylacocephaler. 

Der er dog stadig nogen uenighed angående fortolk-
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Fig. 2. Rekonstruktion af Faraostenia voultensis Secretan, 
modificeret efter Rolfe ( 1 985,  Fig. 4). 
Reconstruction of Faraostenia vmtltensis Seer'etan, 
modified afier Rolfe (1985), Fig. 4. 

ningen af det sammensatte øje. Da italienerne først 
beskrev Ostenocaris betragtede de denne store, udbu­
lede struktur fOliii som en 'hovedsæk' med mikroskæl, 
homolog til stilken hos cirripeder, hvorpå der også 
findes skæl (P inna et al. 1 982). Derfor foreslog de at 
disse dyr var fastsiddende, med denne hovedsæk for­
ankret til substratet. Man forestillede sig at dyret 
brngte sine tre lange lemmer til at løfte bagenden op 
for derefter at filtrere vandet ved at skabe en vand­
strøm med de åreformede bageste lemmer, omtrent 
som cirripederne gør det. 

Fortolkningen af thylacocephaler som aktive rov­
dyr blev først fremført af Secretan ( 1 985).  Hun for­
tolkede det forreste, udbulende organ som et par vel­
udviklede, sammensatte øjne, der blev brugt til aktivt 
at jage bytte. Denne fortolkning er nu accepteret af de 
fleste forskere, selvom der stadig er delte meninger 
om, hvorvidt thylacocephalerne var bentiske (bund­
levende ) eller pelagiske (fritsvømmende ) jægere. Til­
stedeværelsen af fiskerester i maveindholdet hos 
Ostenocaris fik den italienske skole til at ændre deres 
syn på thylacocephalemes levevis fra filtrerende or­
ganismer til ådselædere (Pinna et al. 1 985), selvom 
de stadig mener at den omstridte, forreste struktur ikke 
er et øje (Alessandrello 1 99 1 ) .  Fri:ihlich et al. ( 1 992) 
så på denne struktur hos Dollocaris med elektronmi­
kroskop og fandt, at den havde den typiske lagdelte 
opbygning, som leddyrs øjne har. Dette understøttede 
antagelsen om, at thylacocephalerne var jægere med 
et godt syn. Hvis det er tilfældet, var thylacocepha­
lerne måske leddyrenes primære rovdyr i det marine 
økosystem i Palæozoikum og Mesozoikum, en rolle 
som moderne søknælere (Crustacea: Stomatopoda), 
der er kendt fra Eocen, udfylder i dag. 
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Fig. 3 .  Diagram over nøglekarakterer til genkendelse af 
thylacocephaler, med Concavicaris geOlgeorum Schram 
( 1 990, Fig. 7) som model. Forkortelser: ø: sammensat øje, 
g :  gribe-lemmer, b :  baglemmer, bb: bagIemme baser. 
Diagram of the key-characters for recognising a thylaco­
cephalan, modelled after Concavicaris georgeorum Schram 
(1990, Fig. 7) . A bbreviations: ø: compound eye, g: rapto­
rial limbs, b: posterior limbs, bb: posterior limb-bases. 

Diskussion 
Udbredt kendskab til thylacocephaler vil måske hjælpe 
til en bedre forståelse af et stort antal af hidtil ube­
skrevne eller fej lidentificerede leddyrfossiler. Thyla­
cocephaler kan som oftest genkendes vha. følgende 
tre diagnostiske karakterer (Fig. 3) :  Først og frem­
mest har thylacocephaleme et skjold, der dækker hele 
kroppen. Der er en indskæring fon'est på skjoldet, som 

Klasse: Thylacocephala 
Orden: Concavicarida 

Ainiktozoon 
Concavicaris 
HanJ,caris 

Orden: Conchyliocarida 
Ankitokazocaris 
Atropicaris 
Clausocaris 
Convexicaris 
Dollocaris 
Kilianocaris 
lvfayrocaris 
Microcaris 
Ostenocaris 
Paraostenia 
Protozoea 
Pseuderichthus 
RlIgocaris 

Fig. 4. Taxonomisk indeling af Thylacocephala. 
Taxollo/llic division of Thylacocephala. 
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kan være enten lille og dyb hvis der er tale om en 
concavicarid (Fig. 3) ,  eller relativt stor og lav som 
hos conchyliocarideme (Fig. 2). Med lidt held er den 
store, runde struktur (det sammensat øje) bevaret i 
denne indskæring. Problemet med at bruge indskæ­
ringen som nøglekarakter er, at det ikke altid er let at 
fastslå, hvilken ende der vender fremad, hvis øjet for­
til ikke er bevaret. Hvad der nu ses som en indskæring 
til øjne hos thylacocephaleme, er ofte tidligere fejl­
agtigt blevet betragtet som en indskæring for bagkrop­
pen. Uden andre karakterer kan et fossilt skjold der­
for ikke altid med sikkerhed bestemmes som en 
thylacocephal. Nogle bestemmer dog visse fossiler til 
Thylacocephala på fonnen af skjoldet, men det kan 
ikke blive bekræftet med sikkerhed. 

En anden nøglekarakter er sekvensen aflemmer: Tre 
store gribelemmer under kroppen og en mængde små 
trådfonnede lemmer bagtil. Den tredje nøglekarakter 
er de forlængede lemmebaser der hører til de bagerste 
lemmer. Disse skal være placeret under skjoldet og 
være mindst dobbelt så lange som brede. De skal være 
orienteret vinkelret på den bageste kant af skj oldet og 
denne d være skråtstillet i forhold til kroppens længde­
akse (Fig. 3) .  Hvis to af disse tre nøglekarakterer er 
tilstede i fossilet, kan man med rimelig sikkerhed hen­
føre det til Thylacocephala. En taxonomisk indeling 
af Thylacocephala er vist i Fig. 4 .  

Det er klart, at  der stadig skal forskes mere på kendte 
og fonnodede thylacocephaler, og at fundet afnye arter 
kan fortælle mere om thylacocephalemes anatomi og 
deres slægtskabsforhold. 
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