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Summary 

The method of ~ I G  was applied to reconstruct the phylogeny of the molluscs. The result is 
a scheme of arguments which makes clear the relationships between the classes of molluscs and 
other animal phyla. Consideration of the anatomy of recent molluscs and the evaluation of certain 
features as plesiomorphies or apomorphies leads to a concept of relationships which, in some points, 
differs from common opinions: Monoplacophora and Gastropoda are phylogenetic sister groups; 
Caudofoveata and Solenogastres also have a common origin and therefore it is correct to place both 
in the “Aplacophora“; but there is no justification to combine Aplacophora and Polyplacophora 
in the “Amphineura” or “Aculifera”. The relationships of molluscs and annelids are closer than the 
relationships between molluscs and platyhelminthes. 
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Beitrage zur Morphologie und Embryologie des vorderen 
Korperabschnitts (Cephalosoma) der Pantopoda Gerstaecker, 1863 

I. Entstehung und Struktur des Zentralnervensystems 

Von G. WINTER 

Eingegangen am 21. August 1979 

1 Einleitung 

Das Zentralnervensystem der Pantopoden wurde meist im Hinblick auf die Ganglien- 
anordnung und die Innervierung bestimmter Strukturen untersucht (DOGIEL 191 1, 1913; 
LOMAN 1917; GORDEN 1932; SCHRAM 1978). Dabei ist die Segmentierung des Nerven- 
systems bei den verschiedenen Autoren eng mit der jeweiligen Interpretation der Proboscis 
verkniipft (Zusammenfassung bei WIREN 1918: 46-51). 
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Die Struktur des adultenKom lexgehims wurde von WXREN (1918) und HANSTR~U (1919) ausfiihr- 
lich untenucht. WIREN weist adein deutliches praeoesophageales Rostralganglion hin, das er mit der 
von HOLMGREN (1916) bei Arachniden beschriebenen Stomodedbriicke vergleicht. HANsTR~M, der 
sich sehr kritixh mit d a  Arbeit von WIREN auseinandersetzt, findet weder ein Rostralganglion noch 
eine der Stomodealbriicke vergleichbare Struktur bei Pantopoden. Deshalb deuter er ,,das gmze Schna- 
behemensystem der Pantopoden" J Frondganglion, das ,,gem% der gewaltigen Entwicklung d u  
Schnabeldvmes in besonderer Weise umgewandelt worden ist" (1919: 167). 

ist, geht 
eindeutig aus den embryologischen Arbeiten von A~EISEE~HEIXER (1902 b) iiber Achclirr e c f k t a  und 
DOGIEL (1913) uber Anoplodactylvs und Chaetonymphon hervor. Im Gcgensatz dazu 'bt SmcnEz 
(1959: 55) eine ,,prim% pneonle" La e des Chelicerenganglions und seiner Kommissur 8 r  Nymphon 
gracile, Achelia echinata und C a f & ~ a l k  nnrrcirrta an. 

Angeregt durch solche Widerspriiche und vor allem durch neuere Arbeiten, die die 
Segrnentierungsfrage des Gehirns der Chelicerata aufgreifen (PROS 1966,1977; WEYGOLDT 
1975; SCHOLL 1977), und der daraus entstandenen Diskussion, erschien gerade eine ernbryo- 
logisch gestiitzte Analyse des Zentralnervensystems der Pantopoden fur das Verst5ndnis 
des vorderen Korperabschnittes notwendig. 

Aufgabe der vorliegenden Arbeit war es, die Ontogenese des vorderen Korperabschnitts 
bei Pantopoden zu untersuchen, wobei die Differenzierung des Zentralnervensystems irn 
Vordergrund stand. Ausgewalt wurde eine Art (CallipaUene emaciuta), bei der keine 
Protonyrnphon-Larve aufuitt, die deshalb keine Metamorphose durchkauft, so dai3 eine 
kontinuierliche Organogenese untersucht werden konnte. Eine direkte Entwicklung wurde 
bisher bei folgenden Arten beobachtet oder untenucht : Nymphon brevicaudatnm von 
HOEK 1881; Callipallene emaciata (= Pallene emaciata, P. spectrum, P. tibm') von DOHRN 
1881, SANCHEZ 1959; Callipallene phantoma von DOHRN 1881 ; Neopallene campanelfae 
von DOHRN 1881; PropaUene kempi von GNANAMUTI-IU 1950; Callipallene brevirostris 
(= Pallene empusa) von MORGAN 1891. Parallel dazu wurde das Zentralnervensystern 
weiterer drei Arten untersucht, urn die gefundenen Ergebnisse auf breiterer Basis zu iiber- 
priifen. Dariiber hinaus wurde die Protonyrnphon-Lawe von Achelia echinata untersucht, 
um die in der Literatur widerspriichlichen Angaben uber den Verlauf der Hinterschlund- 
komrnissur zu klaren. 

Von den fur Pantopoden bisher beschriebenen Nerven wurden fur diese Arbeit nur 
solche henngezogen, die 1. eindeutig definierbar nach Ursprung und Innervationsbereich 
sind und 2. auch ohne spezielle Nervenfarbung bei dlen Schnittserien eindeutig erkenn- und 
verfolgbar waren. Es waren dies: 

Chelicerennerven (nch) Gehim 
dorsaler Proboscisnerv (npd 

Augennerven (nau) 

ventnle Proboscisnerven (npv) 
Palpennerven (npp) 
Ovigernerven (nov) 
Nerven des 1. Lauufbeinpaares (nll) 
Nerven des 2. Laufbeinpaares (nu) 

Nerven des 4. Laufbeinpaares (1114) 
Abdominaherven (nab) 

Die in Ein- oder Mehnahl auftretenden Stornodealnerven, z. B. Nerv Nr. 5 oder Nr. 3 
(WIREN 1918: 69), sind sehr dunn und konnen daher auf den Praparaten selbst bei liicken- 
losen Paraffiischnittserien nicht irnrner identifkiert werden. Sie wurden aus diesem Grunde 
in die Untersuchung nick einbezogen. 

Zwr Tenninologie. Als Ganglien werden im folgenden rein deskri tiv anatomisch erkennbarc Kon- 
zentrationen des Nerve stems bezeichnet, die entweder 1 bis 3 e&e Neuromere cnthalten konnen 
(z. B. UnrerschlundpTon) oder als lokale Verdickungen des. Nervensystrms (z. B. Proboscis- 
ganglien) auftreten. ,,Derjenige Abschnia des Smckleiternervensyst, der zu einem Segment &On, 

D d  an der Bddung des Gehirns und des Schlundrings das Chelicerenneuromer beteili 

Ursprung : 

Unterschlundganglion 

Cephalosoma 

ThOraX Nerven des 3. Laufbeinpaares (I&) 

Abdomen 
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evtl. ein Segment markien, wird mit den morphologischen Termini segmentales Ganglienpaar oder 
Neuromer bezachnet" (WEYGOLDT 1975: 164). Gehirn, Schlundring und Unterschlundganglion wer- 
den als weicgehend topogra hisch-anacomischc Termini verwmdet, wihrend Vorderhirn (i. S. WIRENS 
1918; P primirem Syncere!rum WEBER 1952) als ontogmetischer Terminus die vom Kopflappen her 
gebildcten Nervenzellen umfdt. 

2 Material und Methode 

Es wurden folgende Arten untersucht: 
Pymogonum littorale (Strom, 1762); Add-. 
Achelia echinata Hodge, 1864 (= Ammothea 

Callipallene ernaciata ernaciata (Dohrn, 1881) (= PaUene emaciata); Embryonen verschiedener Dif- 
fermzierungsstufen und Adultus. 

Pymogonnm littorale stammt vom Leitdamm bei Wilhelmshaven, die iibrigen 3 Anen vom Wellen- 
brecher @rise Lame) des Hafens von Stte. 

Zur Fixierung wurden anfangs folgende Gemische ausprobierc: 1. Chrom-Osmium-Essigsaure nach 
FLEMMING (starka Gemisch); 2. Pikrinsaure-Formol-Eisessig nach BOUIN und die alkoholische Modi- 
fikation von DUBOSCQ-BRASIL; 3. Subfmatgemische nach ZENKER und PETRUNKEWITSCH. DUBOSCQ- 
BRASIL (mit 70Y'igem Alkohol) envies sich als giinstig fiir Eier, Larven, Embryon,en und Adulti, daher 
wurden alle Objekte darin fLuiert. Um das Eindringen zu erlachtern, wurden bei den Adulti die Ex- 
tremi~ten endernt, was besonders bei Pymogonum wegen der excrem dicken Kurikula unumgbglich 
war. Die Aufbewahrung erfolgte in 8096igem Alkohol. 

Vor dem Einbetten wurden die Larven und Embryonen mit Gallocyanin bzw. Trypanblau gefarbt 
und nach Differenzierungsstufen sortierc. Uber eine aufsteigende Isopropylalkoholreihe wurden die 
Objekce in Paraplast uberfiihn. 

Die Schnittserien der Adulti (5  pm dick) wurden z. T. mit Azan nach HEIDENHAIN, z. T. mit Eisen- 
hmatoxylin nach WEICERT gefarbt. Die Eier und Larven (2,5 bis 3 pm dick) wurden ausschlief3lich 
mit Eisenhharoxylin darbt. 

Von den dotterreic%en Embryonen von Callipallcne wurden Semidiinnschnitte angefemgt : Nach 
Umfurierung in Glucaraldehyd und Nachfixierung in Osmiumtetroxid wurden sie iiber Isopropylalko- 
hol, Aceton und Propylenoxid in Durcupan ACM eingebettet. Die mit Glasmessern hergescellten 1 p 
dicken Schnitte wurden mit Toluidinblau nach LANE 1972 (1Yiige Toluidinblaulosung und I%ige 
Boraxlosung) auf der Heizplattc 2 Minuten gefirbt. Da diese Methode sehr gute Ergebnisse zeigte, 
wurden auch von den Adulti Semidunnschnitte angdertigt. 

Uber die einzelnen Differenzierungsschritce konnen keine Zeitangaben gemacht werden, da nur 
fixierces Material untersucht wurde. 

uh em); Adultus und Protonymphon. 
Chrlophoxus spinosws (Montague, 1808) (= P dibd ox h s  vulgurir); Adultus. 

3 Ergebnisse 

3.1 Enmiddung und Struktur des Zentralnervensystems von 
CalGpdene e. emaciata (Dohrn, 1881) 

Das Nervensystem von Callipallene wird im wesentlichen von 3 Elementen unterschied- 
licher Herkunft aufgebaut: 1. aus Neuromeren, die paax-igen Ventralorganen des ventralen 
Keimstreifs entstammen; 2. aus neurogenem Material, das der Dorsalwand des Stomo- 
daeums entstammt; 3. aus dem Vorderhirn, das dem Kopflappen entstammt. 

Zum besseren Verstkdnis der Entstehung des Zentrahervensystems werden kurz die 
Vorgiinge am Keimstreif und die Bildung der Proboscis dargestellt. 

3. I .  I Keimsrreifliedenrng 

Im Lauf der Ontogenese entsteht ein hgsovaler Keimstreif an der Ventralseite des 
Embryos. Aus dem Keimstreif immigriert aus einer kngsgerichteten, median liegenden 
Zone das Mesentoderm. Die Mesodermzellen sammeln sich in 2 lateral liegenden BHdern. 
In diesen Zellmassen treten zahlreiche Spaltraume a d .  Diese auch von MORGAN beob- 
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1. 
1.3 

-nl 

- pb 
-n2+3 

Abb. 1. Schema des Keimstreifs von Cullipulfene ernaciata. 1.1 : Beginnende Invagination der Ventral- 
organe. 1.2: Keimstreif mit Ventralorganen und Proboscisanlage; 1.3: Keimstreif mit beginnender 
Chelicerendifferenzierung. - cha = Chelicerenanlage; kll = vorderer Kopflappen (paarig); k12 = hin- 
terer Kopflappen (unpaar); lbl-3 = Laufbeinpaare 1-3; nl  = Chelicerenneuromer; n2 = Palpenneu- 
romer; n3 = Ovigerneuromer; n4-7 = Neuromere der 4 Laufbeinpaare; n8 = Abdominalneuromer; 
pb = Proboscis; pba = Proboscisanlage; s t i  = Invaginationsstelle des Stomodaeums; vol-8 = Vrntrd- 

organe 1 bis 8 

achteten Hohlraume konnen vielleicht mit aller Zuriickhaltung als Coelomhohlen ange- 
sprochen werden. Da sie weder serial angeordnet noch bei den verschiedenen Exemplaren 
in Zahl und Lage ubereinstimmen, scheiden sie bei Calfipafkne auf jeden Fall als Indiz fur 
metamere Gliedemng aus. 

Im weiteren Verlauf der Keimstreifentwicklung treten in den lateralen Zonen die ersten 
Extremitatenanlagen auf (Abb. 1.1.): die der Chelicere (1. Paar) und des 1. Laufbeinpaares 
(4. Paar) fast gleichzeitig, die der folgenden Laufbeinpaare (5.4. Paar) sukzessiv nachein- 
anderfolgend. Ovigera (3. Paar) entwickeln sich erst nach dem Schlupfen des jungen Panto- 
poden. 

Median am Keimstreif senken sich als paarige Vertiefungen die sog. Ventralorgane ein, 
die zunachst nur auf Schnitten zu erkennen sind. Vor dem ersten Paar entsteht auf Hohe des 
Vorderrands der Chelicerenanlage das Stomodaeum (sti, Abb. 1.1.). Bei der weiteren Ele- 
vation des Kopfbereichs schieben sich die Chelicerenanlagen (cha, Abb. 1.3.) an dem von 
aui3en immer deutlicher sichtbar werdenden Stomodaeum (mit beginnender Vorwolbung 
der Proboscis) vorbei. Dadurch wird der Keimstreif sekundar durch Cheliceren- und Pro- 
boscisanlage vollstkdig in den Kopflappen und den ventralen Keimstreif getrennt. 

Gleichzeitig mit der Chelicerenanlage riickt das damit korrelierte 1 .Ventralorgan und das 
inzwischen sich daraus differenzierende Neuromer lateral an der Proboscisanlage vorbei 
nach vorne. Es wird dabei vollstiindig von einer medianen Falte der Chelicerenanlage uber- 
deckt, so dai3 es von auden nicht mehr zu erkennen ist (Abb. 1.3.). 

Ein solches Stadium ents richt dem von MORGAN (1891; Tafel IV, I und 11) dargestellten friihesten 
Embryo. Eine Lage der Chelcerenganglien an der Oberflache neben der Proboscis (SANCHEZ 1959 : 54, 
Fig. 19) erscheint mir aufgrund der oben eschildenen Verhamisse nicht wahrscheinlich. Es handelt 
sich vennutlich eher urn die vorgeriickte C%elicerenanlage. 

3.1.2 Stomodaeum- und Proboscisanlage 

Die Proboscis ist eine der charakteristischen Strukturen der Pantopoden und war deshalb 
Anreiz fiir alle Bearbeiter, Homologien mit anderen Arthropoden zu suchen. 



MoTphologie und Embryologie des vordereri Korperabschnitts der Pantopoda I .  31 

Whrend DOHRN (1881 :247) die Proboscis als ,,Bildung s u i  generis" betrachtet, ist sie nach HENRY 
(1953:20) ,,composed of elements of the first and second body s menu; thus it is homologous to the 
labrum and clypeus of the Crustacea and the Insecta, the rostrum ~Limulus ,  and the proboscis of poly- 
chaeta . . . The antimers do not represent fused segmental a pendages." Eine Beteiligung postorder 
Extremitaten an der Proboscis vermuten ADLEU (1888) ~ ~ ~ ~ W I R E N  (1918: 105): ,,Der Pantopoden- 
schnabel ist entstanden durch Verschmelzung eines oberen Antimers, bestehend aus Rostrum und 
Oberlippe, mit zwei unteren Antimeren, welche vorspringende Verlangerungen des Pedipalpen- 
segments bilden, die an der Spitze die sehr kleinen Pantopodenpedipalpen tragen.6 Begriindet wird es 
durch die Innekation der Palpen und ventralen Proboscisantimeren durch dasselbe Ganglion. HOEK 
(1881) schreibt (p. 14): ,,It is to be considered as an unpaired outgrowth of the region surrounding the 
mouth'!, wiihrend er im Summary (p. 145) vermerkt: .,The cephalic part of the cephalothoracic segment 
bears anteriorly a proboscis, consistin of three coalesced parts, one prae-oral (labrum?), two post-oral 
ones (mandibles?), and three pair of cephalic appendages . . .. The first pair of these appendages 
represents the antennae, the two others we post-oral." 

Die einzi e ontogenetische Untersuchung iiber die Proboscis stammt von MEISENHEIMER (1902 b) 
an Achefirr ecjinarrr (p. 208): ,, . . . aus einer schwachen Vemefung am vorderen Pole ging . . . [die Anlage 
des Vorderdarms] in eine tiefe Einsenkung iiber, die ein deutliches Lumen aufweist. Whrend diese 
unter nicht unbetrachtlicher Verdickung der Wandung tief nach innen und hinten wachst, beginnt sich 
ihre audere Miindung von der Dorsalseite uber die Vorderseite hinweg a d  die Ventralseite zu ver- 
schieben, und beginnen sich zugleich die fuBeren Rkder der Miindung ringformig aufzuwulsten und 
zum Schnabel vorzuwachsen." 

Die D& erenzierung des Vorderdarms und der Proboscis kann bei Callipallene emaciata 
in zwei aufeinanderfolgende Phasen gegliedert werden: 1. Stomodaeumbildung und 2. Aus- 
stiilpung der Proboscis und Differenzierung des Pharynx. 

Die ftomodaeum-Anlage ist zunachst als-lokale Verdickung des Ektoderms auf Schnitten 
zu erkennen. Eine deutliche Einsenkung des Ektoderms konnte auch bei spkeren Stadien 
nicht beobachtet werden. Das Stomodaeum (std, Abb. 2.1.) dringt zunehmend ins 
Innere vor, wobei sich die einschichtige Stomodaeumwand stark verdickt (hochstehende, 
prisrnatische Zellen). Zunachst weist das Stomodaeum noch einen querovalen Umrii3 rnit 
geringem Lumen auf. 
Nach dem Kontakt der proximalen Stomodaeurnspitze mit dem Mesenteron tritt irn 
Ektoderm rund um die Stomodaeumbasis eine hohe Mitoseaktivitat auf (Spindelstel- 
lungen tangential). Die Proboscis-Anlage (pba, Abb. 2.2.) zeigt sich als ringformiger, 
caudal unterbrochener Wulst. In den entstehenden Hohlraum wandern Zellen aus den 
paarigen Mesodermbkdern ein, die sich zu einzelnen, langgestreckten Muskelzellen 
differenzieren. Durch einen extremen Wachstumsschub der hinteren Probosciswand 
richtet sich die Proboscisanlage schrig nach vorne. Diese Proboscisstellung bleibt bis 
zurn Adultus erhalten. Dorsal wird die Proboscisanlage durch eine irisblendenartige 
Einschniirung des Ektoderms (=prospektives Proboscisapodem, Ansatz der Proboscis- 
levatoren; s. DENCKER 1974: 274) deutlich vom Korper abgegrenzt. -., 

Die weitere Entwicklung ist durch eine extreme Vehngerung der Proboscis und das 
Auftreten der Proboscisganglien (s. unten) charakterisiert. Dabei bildet sich das typische 
dreistrahlige Lumen des Vorderdarms aus, indem von der Stomodaeumspitze her die 
Dorsoventralsymmetrie auf die Proboscis und umgekehrt von der Proboscisspitze aus die 

Abb. 2. Schema zur Differen- 21 2.2 2.3 
zierung der Proboscis von 
CallQallene emaciata. 2.1: In- 
vagination des Stomodaeums; 
2.2: Aufwolbung der Probos- 
cisanlage; 2.3: Proboscisdiffe- 
renzierung. - ent = Entoderm; 
ekt = Ektoderm; oes = Oeso- 
phagus; pb = Proboscis; pba 
= Proboscisanlage; ph = Pha- 
rynx; sti = Invaginanonsstelle 

des Stomodaeums 
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Laterolateralsyrnmetrie auf das Stomodaeum ausgedehnt wird. Der dreistrahlige Vorder- 
d a m  differenziert sich anschlidend in den Pharynxapparat und den Oesophagus. WBrend 
der Oesophagus aus der urspriinglichen S t o m o d a d a g e  der 1. Phase hervorgeht, wird 
der Pharynx vor allem aus dem ektodexmalen Material gebildet, das sich in der 2. Phase dem 
Stomodaeum vorne angeschlossen haste. Sicher ist die Entstehung der 3 Antimere eine 
sekund*e Untergliederung der Proboscis, die durch das dreistrahlige Lumen und eine ent- 
sprechende Muskelanordnung angedeutet wird. 

Die Proboscis ?Is Saugorgan kann als autapomorphe Bildung, an der das gesamte Ekto- 
derm urn die Stomodaeummiindung beteiligt ist, interpretiert werden, bedingt durch die 
ektoparasitische Lebensweise der Pantopoden. Erne Beteiligung von Extrcmitatenele- 
menten am Aufbau der Proboscis kvrn mit Sicherheit ausgeschlossen werden. Am ehesten 
1&t sich die Proboscis der Pantopoda mit einem Teil-des embryonalen Pumporgans der 
Pseudoscorpione vergleichen. Dieses seut sich (WEYGOLDT 1965) aus der stark vergd3erten 
Oberlippe und der Meinen Unterlippe, beide von den Pedipalpencoxen flankiert, zu- 
sarnmen. WEYGOLDT schreibt @. 367): ,,. . . daf3 das Pumporgan der Embryonen der 
Pseudoscorpione gar kein neues, embryonales Organ ist, sondern der Saugapparat des fer- 
tigen Pseudoscorpions, reduziert a d  seine wichtigsten Bestandteile. Diese sind jedoch in 
Hinblick auf ihre Funkuon in fiir das Pumporgan typischer Weise umgestaltet; vor allem ist 
die Oberlippe vergroi3ex-t." Vergleichbar ist durchaus die Entwicklung der Pumpmuskeln 
des Pumporgans und die der Pharynxdilatoren. Das V-formige bzw. 3strahlige Lumen ist 
vennutlich auf funktioneller Basis analog. 

3.1.3 Ventralorgane und Neuromere 

Sog. Ventralorgane (MORGAN 1891) treten in der Ontogenese der Neuromere der Cheli- 
ceren bis einschlieglich dem des Abdomens bei allen Pantopoden (nur wenige Ausnahmen) 
auf (DOGIEL 1912, 1913; MEISENHEIMER 1902; SANCHEZ 1959). Man bezeichnet damit 
paarige, ektodermale Einstiilpungen von Neuroblasten mit metamerem Charakter. 

3.1 3.2 

exa 

Abb. 3. Schema zur Entwicklung der Ventral- 
o me von Calltpalkne emaciata. Querschnitte 
asHohe  des 1. Laufbeinpaares. 3.1 : Invagination 
der Venrlorgane; 3.2: Ablosung der Venrral- 
o p e ;  3.3: Neuromerenbddung. - do = Dotter; 
dod = Donerdivertikd; ekt = Ektoderm (0/*); 
em = Entoderm (0); exa = Extremitatenanlage; 
mes = Mesoderm (a); sv = sekundke Virelio- 

phagen (0); vo = Ventralorgan 
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Bei Callipullene emaciata treten die ersten 4 Paare (VO 1 bis VO4) gleichzeitig mit der 
Stomodaeuminvagination auf. Von auden sind sie zunachst als hellere Flecken im Keimstreif 
(Abb. 1.1 .) zu finden. Auf Schnitten erkennt man bei diesem Stadium 2-5 spindelformige 
Neuroblasten, die weit ins Korperinnere ragen (Abb. 4.1.). Die Kerne liegen in der inneren 
Zellspitze und zeigen oft radiale Spindelstellungen. Die bei Teilungen der Neuroblasten 
hervorgegangenen Zellen liegen in radialen Reihen. Mit zunehmender Liinge differenzieren 
sich bis zu 20 Neuroblasten auf engstem Raum, wodurch das Ventralorgan kugelig ins 
Innere gedriingt wird. (Abb. 3.2.; Abb. 4.2.). Die Neuromere vergrodern sich in radider 
und tangentialer Richtung, dabei behdt das Ventralorgan zunachst seine Offnung zur Kor- 
peroberflache (Abb. 6). Spatestens beim Erscheinen eines Neurilems um die Ganghen sind 
die Ventralorganpaare von der Obeflache getrennt und liegen als ovale, strukturell deutlich 
von den ubrigen Zellen des Neuromers unterscheidbare Bereiche an der Ventralseite der 
Neuromere. In der spateren Embyonalentwicklung atrophieren die Ventralorgane, so daf3 
bei geschlupften Jungtieren, wie bei allen anderen adulten Pantopoden, nie Ventralorgane zu 
erkennen sind. 

Ventralorgane mit der geschildenen Entwicklung treten bei Callipallene nur im ventralen 
Keimstreif, nicht im sekundar davon abgetrennten Kopflappen auf. Der Terminus Ventral- 
organ bezeichnet keine Organe im eigentlichen Si, sondern paarig auftretende, segmentale 
Bildungszentren von Neuromeren. Das Fehlen von Ventralorganen I a t  jedoch nicht den 
Schlud zu, da13 hier nichtsegmentale Ganglien vorliegen miiBten. 

Innerhalb der Arthropoda findet man a h  Ventralorgan oder Gangliengrube (HEYMONS 1901) 
bezeichnete Strukturen auch bei Onychophora (KENNEL 1888; PFLUGFELDER 1948 u.a.); HansenieUa, 
Symphyia (TIEGS 1940); Pawropws, Pauropoda (TIEGS 1947) und Glorneris, Diplopoda (DOHLE 1964). 

A&&. 4.  Entwicklung der Ventralorgane von Callipallene emaciata. 4.1 : Erste Andeutung eines Ventral- 
organs: die Neuroblasten verlagcrn sich nach innen; 4.2: Kugelige Ventralorgane an der Basis des Neu- 
romers. Der Pfeil zeigt auf den Porn des Ventralorgans. - do = Dotter; dod = Dotterdivercikel; ekt = 
Ektoderm; ent = Entoderm; exa = Enremitatendage; nb = Neuroblasten; vo = Ventralorgane 
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Ausfiihrliche Diskussion bei JUNQUA 1966: 16-32. Bei Paraperipatus (PFLUGFELDER 1948: 469) 
,,. . . handelt [es] sich zunachst urn nichts anderes als urn eine paarige Verdickung des rnedianen Keim- 
streifektoderms. . . . Eine Gliederung tria dadurch ein, dai3 die Bildung der Ganglienzellen sich immer 
rnehr auf bestimmte Stellen in jedem Segment konzenuiert." ,,Eine Sonderstellung nimrnt d u  in der 
Antennengegend enutehende Ventralorgan (VOz) ein, das sich t i d  einstiilpt und schliedlich ein Paar 
blasenformiger, den Corpora allata prirnitiver Insekten M i c h e r  (nicht hornologer) Hypocerebnl- 
organc bildet" (WEBER 1952:33-34). Irn Unterschied zu CaUipallene sind bei Paraperipatrs und 
anderen Arthropoden Ventralorgane auch an der Bildung des Vorderhirns beteiligt. WEYGOLDT 
(1975: 187) weist darauf hin, dad ,,an der Entwicklung der segmentalen Ganglien . . . bei Cheliceraten 
Einstiilpungen bei gleichzeidger Zellvermehxung entscheidend beteiligt [sind]. Die Invaginationen 
konnen nahe beieinander liegen, rniteinander venchmelzen, dann entstehen segmentale Ganglien- 
hohlen wie bei Uropygen und Pseudoskorpionen oder sogar sog. Ventralorgane wie bei den Panto- 
poden. Die Invaginationen konnen aber auch voneinander getrennt erfolgen, viele einzelne in jedem 
Segment, so wie hier fiir Turantuln beschrieben, und h l i c h  erfolgt die Ganglienbildung auch bei den 
Araneen." Eine unpaare, apikde Invaginadon tria bei der Bildung des nauplialen Nervensystems von 
Penaeus auf (ZILCH 1978: 87). 

D e r  zuvor geschilderte Differenzierungsablauf der Ventralorgane trifft fu r  alle 8 Ventral- 
organpaare zu,  jedoch mit zeitlicher Verschiebung. Anhand voi Schnitten konnren folgende 
Entwicklungsstufen erkannt werden: 
a. VO 1 bis V 0 4  treten als schwache Vertiefungen gleichzeitig rnir der beginnenden Stomodaeurn- 

invagination auf. 
b. V O  1 bis VO 6 vorhanden, wobei VO 1 bis V 0 3  schon halbkugelig vertieft sind. 
c. VO 1 bis V O 7  vorhanden; VO 1 liegt bereits dicht neben der Stomodaeumanla e; V 0 2  und V 0 3  

liegen nahe beieinander; VO 1 bis V 0 3  mit porenformiger Uffnung zur Oberffiche und V 0 4  bis 
V 0 6  halbkugelig vertieft. 

d. V 0 2  bis VO 8 sichtbar; VO 1 wird von der medianen Fake der Chelicrrenanlageverdeckt; V 0 2  und 
V 0 3  oval ohne Porus, ihre Neurornere irn 1. Ganglion der Ventralkette (= Unterschlundganglion) 
vereinigt; V 0 4  bis VO6 kugeiig mit Porus; V 0 7  halbkugelig; VO 8 als Einstiilpung. 

e. Alle Venrralorgane mit Ausnahrne von VO 1 oval, ohne Porus im jeweiligen Neurorner; VO I noch 
mit Porus. 

A&&. 5.  Friihes Embryonalsdiurn von Cafli- 
pallene emaciata rnit Stornodaeum und begin- 
nender Proboscisanlage. 5.1 : Mediosagittal- 
schnitt; 5.2: Parasagittalschnitt. der die lateral 
der Proboscis liegenden paarigen Rostral- 
ganglienanlagen und die begnnende Ein- 
stiilpung des vorderen Augenpaares zeigt. 
Die zwischen der punknerten Grenze des 
Neurornen 1 und der gestrichelten Linie 
liegenden Primordialzellm werden dem Un- 
terschlundganglion eingegliedert. - aua = 
Anlage des vorderen Augenpaares; do = Dot- 
ter; ekt = Ekcoderm; ent = Entoderm; gro 
= Rostralganglien; mes = Mesoderm; nl  = 
Chelicerenneuromer; n2 = Palpenneuromer; 
n3 = Ovigemeuromer; n4-6 = Neuromere 
der ersten 3 Laufbeinpaare; nbp = Neuro- 
blastenplatre; pba = Proboscisanlage; std = 

Stornodaeum; v02 = Ventralorgan 2 
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3.1.4 Verlagerung und Differenzierung des Chelicerenneuromers 

Wahrend der Elevation des Keimstreifs im Frontalbereich des Embryos findet eine Ver- 
lagerung des Chelicerenneuromers statt: das Ventralorgan 1 riickt seitlich an der Proboscis- 
anlage vorbei nach vorne. Die Diff erenzierung typischer Nervenzellen des Neuromers 
beginnt bereits, solange das Cheliceren-Ventralorgan (VO 1) noch direkt vor dem 2.Ventral- 
organ liegt. Wahrend der Verlagerung werden bevorzugt in caudaler Richtung neue Nerven- 
zellen gebildet. Dabei bleiben die Primordialzellen des Chelicerenneuromers (nl) immer im 
direkten Kontakt mit denen des Palpenneuromers (= 2. Neuromer, n2; Abb. 5.2; Abb. 9.3.). 
Das Chelicerenneuromer ist a d  Schniaen als waagerechter Zellstreifen zu beiden Seiten 
der Stomodaeumadage zu erkennen. Auf diesem Stadium treten ersunals 2 parallele Faser- 
bundel (Adage der Konnektive des Unterschlundganglions) in Liingsrichtung dorsal der 
Palpen- und Ovigerneuromere (2. und 3. Neuromer) auf, die zunachst im Bereich der 
Primordialzellen des Chelicerenneuromers enden. Die weitere Entwicklung wird durch die 
Verlagerung des Cheliceren-Ventralorgans (VO 1) und die Drehung des Chelicerenneuro- 
mers charakterisien; es ist nun mit ca. 30" schrag nach vorne oben gerichtet. Parasagittal- 
schnitte zeigen auf diesem Stadium 2 paarige Faserbundel (prospektive Konnektive I), die 

6.1 

ch 

50 prn 
I 

6.2 

\ do 

Abb. 6. Lage des Ventralorgans 1 nach der Verlagerung an die Frontalflache bei Callipallene emucia&. 
6.1: Querschnitt, der die Lage des Ventralorgans 1 zwischen Proboscis und Cheliceren zeigt. 6.2: Pan- 
sagittalschnia. - aua = Anlage des vorderen Augenpaares; ch = Cheliceren; do = Dotter; ekt = Ekto- 
derm; ent = Entoderm; nb = Neuroblasten des Ventralorgans 1; nbp = Neuroblastenplaae; nzl = 
Nervenzellen als Derivate der Neuroblastenp1atte;apb = Proboscis; PO = Poms des Ventralorgans 1; 

vol-3 = Ventr organe 1 bis 3 
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von sich inzwischen differenzierenden Zellen der vorderen Gehirnanlage ausgehend in den 
Bereich der Primordialzellen des Chelicerenneuromen sich erstrecken. Damit entsteht ein 
laterales Faserbundelsystem (Konnektive), das sich von der vorderen Gehirnanlage aus- 
gehend uber den Bereich des Chelicerenneuromen bis zum Ovigeraneuromer (3. Neuro- 
mer) entreckt. Sukzessiv tritt auch bei den folgenden (= Laufbein-)Neuromeren 4 bis 7 
donalliegendes Neuropilem auf. An der Frondlache lost sich das Chebcerenneuromer von 
der Obefliche ab und riickt seitlich an den v e n d e n  Vorderrand der vorderen Gehim- 
anlage, wobei das Ventralorgan atrophiert. 

3.1 .I Differenziernng des Vorderhinzs 

Erstmals treten auf einem Stadium mit leicht V-formigem, von dem v e n d e n  Keimstreif 
vollig getrennten, Kopflappen einzelne zentreut liegende Neuroblasten auf. Eine Anord- 
nung dieser Neuroblasten wie bei Ventralorganen konnte hier nicht beobachtet werden. 
Aufgrund des Verhaltens der Neuroblasten konnen 2 hintereinander liegende Arede unter- 
schieden werden (MI und kl2; Abb. 1.2.). 

Im Kopflappenareal 1, das den weitaus grodten Bereich einnimmt, losen sich die meisten 
der Neuroblasten aus dem ektodermalen Gewebeverband und wandern ins Innere des Em- 
bryos ein. Unter Teilungen vermehrt sich die Zahl der immigrierten Neuroblasten, die bei 
maximaler Ausdehnung als leicht gebogene Platte (nbp; Abb. 6.2.) vor der den Dotter um- 
schliedenden Entodermschicht liegen, sie sind deutlich anhand ihrer Grode von letzterer 
zu untencheiden. Die aus der ,Neuroblastenplatte' nach vorne proliferierten Nervenzellen 
sind anfangs als  paarige Zellgruppe (nzl; Abb. 6.2.) angeordnet, die friih (ab 10 Zellen im 
Parasagittalschnitt) paarige Faserbundel aufweist, die ventralwarts ziehen. Im weiteren 
Verlauf der Entwicklung verliert sich die paarige Anordnung und es entsteht eine kompakte, 
halbkugelige Zellanhaufung, die im ausdifferenzierten Gehim die dorsale und caudale Wand 
einnimmt. Sie umgibt dorsal die Sehmassen, warend die Zellen um den Nebenlappen die 
ventrale Grenze bilden. 

Gleichzeitg mit der Neuroblastenimmigration findet im Bereich des Kopflappenareals 1 
eine paarige Einfaltung des einschichtigen Ektoderms statt. Die eingestiilpte, dorsal liegende 
Ektodermwand verdickt sich und bildet die Anlage des ersten Augenpaares (au2; Abb. 9.). 
Das 2. Augenpaar wird erst spater vor dem 1. Augenpaar ausdifferenziert (aul, au2; 
Abb. 10.3.). 

Das Kopflappenareal2 liegt dicht vor der Proboscisanlage. In ihm sind 2-9 Neuroblasten 
gleichmaflig verteilt, die immer im ektodermalen Gewebeverband verbleiben. Die von ihnen 
proliferierten Zellen schlieden sich zu einer von Anfang an unpaaren Zellgruppe (1122; 
Abb. 9.1.) zusammen, die lateral paarige Faserstrukturen aufweist. Diese Zellgruppe (nz2) 
schliedt sich im weiteren Verlauf an die Zellgruppe (nzl) frontal an, wobei die paarigen 
Faserstrukturen in die paarigen Faserbiindel von nz 1 integrien werden. Im ausdifferen- 
zierten Gehirn formt die Zellgruppe (1122) den medianen Bereich der Frontalflache ober- 
halb des Rostralganglions. 

3.1.6 Proboscisnerven, Rostralganglwn nnd Proboscisganglien 

Bei Callipalkne treten, wie bei allen Arten, 3 Proboscisnerven und 3 Proboscisganglien 
auf . 

Auf einem Stadium (Abb. 5), bei dem das Sromodaeum ca. ein Viertel der gesamten Kor- 
perliinge erreicht hat - die Probosciserhebung ist noch nicht angedeutet -, treten erste An- 
deutungen neurogenen Materials auf. Knapp vor der Mine der Stomodaeumanlage treten 
paarig angeordnete Zellgruppen (friihestes Stadium mit 4 Zellen) dorsolateral an der ein- 
schichtigen Stomodaeumwand auf. Typische Neuroblasten oder ventralorgan&nliche 
Strukturen konnten auf den Schnitten nicht gefunden werden. Mit zunehmender Verlk- 
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gerung des Stomodaeums vergroSert sich die Zahl der Zellen. Die beiden kugeligen Zell- 
gruppen (mit ca. je 20 Zellen) vereinigen sich median und liegen als leicht gekriimmte 
Struktur quer auf der dorsalen Sromodaeumwand. Auf Schnitten dieses Stadiums tritt erst- 
mals ventral liegendes Neuropilem zwischen den beiden Zellgruppen auf. Es ist vom Stomo- 
daeum nur durch wenige Ganglienzellen getrennt und setzt sich orad - zur Stromodaeum- 
basis hin - in ein deutliches Faserbundel (= prospektiver dorsaler Proboscisnerv) fort. Die 

Abb. 7 .  Querschnitt irn Bereich der Proboscis rnit ventden Proboscisganglien von Callipallene 
ernaciata. - ch = Chelicere; dch = Donerdivertikel der Cheliceren; ph = Pharynx; gpv = ventrale 

Abb. 8. Querschnitte durch einen Embryo von Cu p d e n c  emucicrtn im Bereich des Schlundrings. - 
au = vorderes Augenpaar; dch = Dorterdivemkel der Chelicm; fo = Fronralorgan (,,Gipfelauge"); 
gh = Gehirn; gus = Unterschlundganglion; kml = Kornmissur des Chelicerenneurornen; knl = 
Schlundkonnekav; nl = Chelicerenneurorner; pcb = Protocerebdbriicke; ph = Pharynx; srn = 

Sehrnasse 

, I ,  , Proboscisplien 

weitere Enwicklung (Einbeziehung ins Gehim) erlaubt es, diese Nervenzellgruppe mit dem 
Rostralganglion bei WXREN (1918) zu identifizieren. Daher wurde der Terminus Rostral- 
ganglion in dieser k b e i t  beibehalten. 

Wolbt sich die Proboscisanlage deutlich vor, entsteht in jedem prospektiven Antimer ein 
Meines Ganglion (= Proboscisganghen). Nirgends waren Hinweise auf die Entstehung 
dieser Ganglien zu erkennen. Das Ganglion des dorsalen Antimers (= dorsales Proboscis- 
ganglion) steht vom ersten Erscheinen an in direktem Kontakt mit dem dorsal des Stomo- 
daeums liegenden dorsalen Proboscisnerv. Die beiden Ganghen der unteren Proboscis- 
antimeren (= ventrale Proboscisganglien, gpv; Abb. 7) senden caudal feine Nervenfasern 
aus, die sehr spat Kontakt zum Unterschlundganglion finden. 

Die weitere Entwicklung ist durch die extreme Proboscisverl&gerung charakterisiert, 
wobei die Proboscisganglien ihre Lage nahe der Proboscisspitze im Bereich der Pharynx- 
muskelzellen beibehalten. Mit Ausdehnung der Stomodaeumspitze zum Mesenteron hm 
riickt das zwischenzeitlich vergrijflerte Rostralganglion zwischen das paarig ausgebildete 
Chelicerenneuromer (1. Neuromer) an die Ventralseite des entstehenden Gehims. 



Abb. 9. Sagittalschnitte eines Embryos von Cullipullene emaciata mit ins Gehim eingeriitktem, aber 
noch deutlich getrenntem Rostnlganglion und voll entwickeltem vorderen Augmpaar (= au 2). 
9.1 : Mediosagimlschnitt; 9.2: Parasaginalschnitt mit Abgrenzung der Kopflappenareale; 9.3 : Pan- 
sagidschnitt. --- prospekdve Grenze des Gehims; . .. hintere Grenze des Chelicerenneuromers; 
a d  = vorderes Augenpaar; dd = Dotterdivercikel; do = Dotter; ent = Entoderm; gro = R o s d -  
ganglion; kll = paariger 1. Kopflappen; kU = unpaarer 2. Kopflappen; fb = laterales Faserbundel des 
Gehirns; kn5 = Konnekriv zwischen 4. und 5. Neuromer; nl = Chelicerenneuromer; n2 = Pdpen- 
neuromer; n3 = Ovigerneuromer; 114-7 = Neuromere der 4 Lnufbeinpaare; n8 = Abdominalneuromer; 
nbp = Neuroblastenplatte; nz2 = Nervenzellen als Derivate des 2. Kopflappens; vol4 = Ventral- 

organe 1 bis 6 
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Abb. 10. Sagittalschnitre eines Embryos von Callipallene emaciata mit im Gehirn integriertem Rosrral- 
ganglion. Das hintere Augenpaar (= aul) beginnr sich einzusdpen. 10.1 : Mediosagittalschnitt mit 
Rostralganglion und dorsalen Proboscisganglien; 10.2: Parasagittalschnitt mit dorsalem Proboscisnerv 
und Konnektiv zwischen Rostralganglion und Chelicerenneuromer; 10.3 : Parasagittalschnitt mir 
Schlundring. - aul = hinteres Augenpaar; au2 = vorderes Augenpaar; dd = Dotterdivenikel; do = 
Dotter; gh = Gehirn; gpd = dorsaler Proboscisnerv; gpv = venrraler Proboscisnerv; gro = Rostral- 
ganglion; knl = Schlundkonnektiv; knr = Konnektiv zwischen Rosrralganglion und Chelicerenneu- 
romer; nl  = Chelicerenneuromer; n2 = Palpenneuromer; n3 = Ovigerneuromer; n4/5 = Neuromer 

des 1. bzw. 2. Laufbeinpaares 
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3.1.7 Organisation des Zentralnmensystems beim scblupfreifen Embryo 

Die schliipfreifen Embryonen von CallipaUene weisen bereits die Grundorganisation des 
Nervensystems wie die Adulten auf. 

Im kugelformigen Gehirn umschlief3en die an der Peripherie liegenden Kerne ein zen- 
trales Neuropilem. Es enthat ein U-formig gebogenes Faserbundel: von den dorsal in der 
peripheren Kernschicht liegenden Sehmassen ziehen parallele Faserstrukturen zunachst ven- 
trad und vereinigen sich vor dem noch nicht deutlich erkennbaren Zentralkorper. Caudal 
des prospektiven Zentralkorpers 
dringen einige Zellkerne ins Neu- 
ropilem vor. Sie konnen als Zen- 
tralkorperzellen identifiziert wer- 
den. Auf Sagittalschnitten ist 
frontal im Gehirn das Rostral- 
ganglion als halbkugelige Zell- 
anhaufung iiber dem hier ent- 
springenden dorsalen Proboscis- 
nerv zu erkennen. Das Neuro- 
pilem des Rostralganglions geht 
dorsad ohne deutliche Grenze 
direkt in das des Vordergehirns 
iiber (Abb. 9.1.; 10.1.). Lateral 
steht es iiber eine paarige Faser- 
briicke (knr; Abb. 10.2.) mit den 
paarigen Neuropilembereichen 
des Chelicerenneuromers, an de- 
ren frontalen Spitzen die beiden 
Chelicerennerven entspringen, in 
Verbindung. 

Lateroventral geht das Gehirn 
direkt in das Untenchlundgan- 
glion uber. Der dem Oesophagus 
eng anliegende, kurze Scblund- 
ring wird aus 2 Elementen aufge- 
baut: 1. aus dem Neuropilem und 
den Kernen des Chelicerenneuro- 
mers und 2. aus einem Faserbiin- 
del (kn l ;  Abb. 8.3.), das im 
Vorderhirn (kurz vor dem Zen- 
tralkorper) entspringt und sich im 
Unterschlundganglion mit dem 
Neuropilem des Chelicerenneu- 
romers vereinigt. 

Im Unterschlundganglion fin- 
den sich 3 Neuropileme mit je 
einer Kornmissur, die den Neuro- 
meren 1 (= Chelicerenneuromer) 
bis 3 zugeordnet werden konnen 
(n1-d; Abb. 10.2.). Die vorder- 
ste Kommissur ist nur schwach 
angedeutet und liegt zwischen 
den Enden des Konnektivs 1 in 



Morphologie nnd Embryologie des vorderen Korperabscbnitts der Pantopoda I .  41 

der schmalen Zone der sich vereinigenden Neuropilembereiche des Chelicerenneuromers. 
Frontomedian inserieren an diesem auch die beiden v e n d e n  Proboscisnerven. Es ist die 
Kommissur des Chelicerenneuromers und entspricht damit der weitverbreiteten Hinter- 
schlundkommissur. 

Schrag nach hinten liegt darunter im Neuropilem des 2. Neuromers (= Palpenneuromer) 
die dazugehorige Palpenkommissur (= Kommissur 2). Die hintere Hdfte des Unter- 
schlundganglions wird vom Neuromer 3 (= Ovigerneuromer), das spater die Ovigera in- 
nervien, eingenommen. Sein Neuropilem zeigt eine breite Kommissur. Das Untenchlund- 
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ganglion enthdt das 2. und 3. Neuromer (,= Palpen- und Ovigerneuromer) voUstZndig, 
wahrend vom 1. Neuromer (= Chelicerenneuromer) nur die ventrale Verbindung der 
beiden Neuromerhilften median an der Dorsalseite des Unterschlundganglions integriert 
ist. Der weitaus grodte Teil des Chelicerenneuromers nimmt an der Bildung des Schlund- 
rings und des Gehirns teil. 

In der Buuchgunglienkette folgen die Neuromere 4-8. Wiihrend die Neuromere 4-7, die 
je 1 Laufbeinpaar innervieren, etwa gleichgrod wie das Unterschlundganglion sind, bleibt 
das 8. Neuromer (n8; Abb. 11.5.) winzig. Es sitzt als Abdominalganglion dorsal an der 
Hinterflache des Neuromers des 4. Laufbeinpaares. Zwischen den sehr dicht hinterein- 
anderliegenden Neuromeren sind deutliche Konnektivevorhanden (z. B. kn4-kn8; Abb. 11). 

3 .I .8 Zentrulnervensystem des Adultus 
Callipullene ist eine Art, bei der d d wie 0 9 Cheliceren und Ovigera tragen. Palpen fehlen 
bei beiden Geschlechtern (Abb. 12 und 22.1). 

Palpenneruen konnten weder beim Adultus noch bei Embryonen nachgewiesen werden. 
Bei vielen Pantopodenarten tritt, obwohl die Extremidt fehlt, dennoch der entsprechende 
Nerv - wenn oft auch stark reduziert- auf. Dieses Phhomen kann dadurch erklart werden, 

auh 
12 

A&&. 12. Mediosagittalschnirt eines Adultus von CuffipaUmc emuMtu (s. Abb. 22.1). - abd = Abdo- 
men; an = Anus; auh = Augenhugel; cph = Cephalosoma; dch = Chelicerendivertikel; gh = Gehirn; 
gpd = donales Proboscisganglion; md E Mitteldam; 114-7 = Neuromere der 4 Laufbeinpaare; oes = 

Oesophagus; pb = Proboscis; ph = Pharynx; va = Valvula 

da8 sich alle diese Arten iiber eine Protonymphon-Larve mit 3 Larvalextremitaten ent- 
wickeln. Obwohl durch Reduktion eines der 3 oder aller 3 wiihrend der Posternbryonal- 
entwicklung die Extremitat beim Adultus fehlt, ist von der Larvalextremitat der Protonym- 
phon-Lawe her die entsprechende Innervierung vorhanden. Bei CuUipallene dagegen tritt 
zu keiner Zeit irgendeine Andeutung der Palpen auf, womit das Fehlen der Palpennerven in 
Einklang steht. 

Im Vorderhirn des Adultus ist der caudal liegende Zentralkorper mit den ihn umgeben- 
den Faserbiindeln der.Nebenlappen auf allen Sdmittserien deutlich zu erkennen. Aus den 
paarigen Nebenlappen ziehen horizontale Faserbiindel zur Frondwand des Vorderhirns. 
Im Gegensae zu den Angaben von HANSTROM (1919,1928) fmden sich bei C d h j d e n e ,  wie 
bei den anderen untersuchten Arten, 2 Sehmassen. Weitere Details waren im Gehirn von 
Cuflipullene nicht zu erkennen. 

Um hier Wiederholungen zu vermeiden, wurden nur die im Nervensystem des Embryos 
noch nicht vorhandenen Strukturen erwiihnt. 
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Achelia echinata entwickelt sich uber eine typische Protonymphon-Lame. Sie wurde von 
MEISENHEIMER (1902 b) bis zu diesem Stadium untersucht. Die weitere Entwicklung konnte 
DOGIEL (1913: 659-665) an einer nahe verwandten Art (Ammothea hevis) beobachten. 
Beide stimmen in der Aussage uberein, dai3 das Chelicerenneuromer (= 1 .  Bauchganglion 
bei MEISENHEIMER, = Ganglion der Schlundkommissur bei DOGIEL) den Schlundring bildet. 
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, 0,2 mm 
Abb. 14. Sa idschniaserie 
durch das Gekn  und Unter- 
schlundganglion von Callipal- 
h e  emaciata (Adultus). (14.1 
liegt nahezu rnediosagiaal, 
14.2 bis 14.4 liegen lateral da- 
von.) .... Grenze des Rostral- 
ganglions bzw. der Neuro- 
mere 1 bis 3; ---- Grenze des 
Gehirns zurn Umerschlund- 
ganglion, aul/au2 = Augen- 
pair 1 bzw. 2; auh = Augen- 
hiigel; dch = Darmdivertikel 
der Cheliceren; gro = Rostral- 
ganglion; knl = Schlundkon- 
nektiv; rnd = Mitteldarm; 
n l  = Chelicerenneurorner; n2 
= Palpenneurorner; n3 = 
Ovigerneurorner; n4 = Neu- 
rorner des 1 .  Laufbeinpaares; 
nl = Nebenlappen; npd = 
dorsaler Proboscisnerv; nz2 = 
Nervenzellen als Derivare des 
Kopflappenareals 2; oes = 
Oesophagus; va = Valvula; 

zk = Zentralkorper 

Die genaue Struktur des Schlundrings wurde mittels Semidunnschnittechnik bei noch nicht 
geschlupften Protonymphon-Larven ermittelt, die aus den Eiballen herausprapariert 
wurden. 

3.2.1 Zentralnervensystem der Protonymphon-Lame 

Auf Sagittalschnitten dieses Stadiums ist das Chelicerenneuromer (nrl ; Abb. 15.2. ; Abb. 
16.2.) lateral des Oesophagus als senkrechtes Band zu erkennen. Ventrad schliefit, schrag 
nach hinten unten, sich das aus den Neuromeren 2 und 3 (= Palpen- und Ovigerneuromer, 
n2+3; Abb. 15) entstandene 1. Ganglion der Ventralkette an, in dessen Vorderkante das 
Chelicerenneuromer median eingesenkt ist. Aus dem eingesenkten Bereich ziehen 2 Neuro- 
pileme dorsalwarts: 1. ein faseriger Neuropilemstrang (knl; Abb. 15.2.)), der direkt in das 
Neuropilem des Vorderhirns ubergeht; 2. das Neuropilem des Chelicerenneuromers (nl ; 
Abb. 15.2.). Beide sind auf Horizontalschnitten eindeutig unterscheidbar. Das faserige 
Neuropilem (knl) liegt direkt dem Oesophagus an und wird lateral vom Neuropilem und 
den dariiberliegenden Zellen des Chelicerenneuromers haibkreisformig eingefafit. Auf 
Sagittalschnittserien mit uber 3 pm Dicke, d. h. bei der Paraffintechnik, sind beide nicht 
voneinander zu unterscheiden. 

Das Vorderhirn liegt unterhalb der paarigen Augenanlage und zeigt eine halbkugelige 
Anordnung der Nervenzellen, die lateral in das Che1ic;renneuromer iibergehen. Fronto- 
median setzt sich das zentrale Neuropilem des Vorderhims ohne deutliche Grenze in den 
dorsalen Proboscisnerv fort. Die zwischen seiner Austrittsstelle und dem zentralen Neuro- 
pilem des Vorderhirns an der Ventralseite des Gehims liegenden Zellen (Abb. 15.1 .) k" onnen 
als Rostralgang!ienzellen interpretiert werden, zumal sich diese Zellgruppe lateral der Aus- 
mttsstelle des dorsalen Proboscisnervs (Abb. 15.2.) zur Frontalseite hin erstreckt und hier 
von der des Vorderhims abgegrenzt ist. 
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Abb. 1 5 .  Zentralnervensystem einer Pro- 
tonymphon-Larve von Achelia echinata. 
15.1: Mediosagittalschnitt; 15.2 und 15.3: 
Parasagittalschnitte. - au = Augen; ch = 
Chelicere; chd = Chelicerendriise; dd = 
Darmdivertikel; gpv = ventrale Pro- 
boscisganglien; gro = Rostralganglion; 
kml = Kornmissur des Chelicerenneuro- 
mers; km2 = Kommissur des Palpenneu- 
romers; knl = Schlundkonnektiv; M = 
Konnektiv zwischen Cheliceren- und 
Palpenneuromer; kn3= Konnektiv zwi- 
schen Pal en und Ovigerneuromer; kn4 
= Konnefk; zwischen Ovigerneuromer 
und Neuromer des 1. Laufbeinpaares; 
md = Mitteldarm; n l  = Chelicerenneuro- 
mer; n2 = Palpenneuromer; n3 = Oviger- 
neuromer; n4 = Neuromer des 1. Lauf- 
beinpaares; nch = Chelicerennerv; nov = 
Ovigernerv; npd = dorsaler Proboscis- 
nerv; npp = Palpennerv; npv = v e n d e r  
Proboscisnerv; oes = Oesophagus; pb = 
Proboscis; spd = Spinndriise; vh = Vor- 

derhirn 

Auf Schnitten, die ,weiter lateral 
liegen (Abb. 15.3.), sind vom Zen- 
tralnervensystem nur noch die seit- 
liche Wand des Gehirns, die distalen 
Enden iles Chelicerenneurorners mit 
der Austrittsstelle des Cheliceren- 
nervs und die Austrittsstellen der in 
die Extemitaten 2 und 3 der Proto- 
nymphon-Lame ziehenden Nerven 
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15.2 

z; eikennen. Lateral wird der Schlundring von Darmdivertikeln umschlossen, die in die 
Chelicerenbasis hineinreichen. 

Auf Querschnitten zeigte das Neuropilem im unpaaren, ventralen Bereich des Cheli- 
cerenneuromers faserige Struktur, die als Hinterschlundkommissur (kml ; Abb. 16.1 .) 
interpretiert wird. Ahnlich wie bei dern Embryo von Callipallene enden an dieser Korn- 

Abb. 16. 

16.1 r 

Schema des Zentralnervensystems einer Proronymphon-Lane von Achelia echinata. 
Frontalansicht; 16.2: Lateralansichr. Legende s. Abb. 15 

16.1: 
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rnissur die vom Vorderhirn ausgehenden Faserbundel (= Konnektiv 1, knl; Abb. 16) bzw. 
biegt sich das Neuropilern hier zu den paarigen, lateral liegenden Neuropilernarealen auf. 

3.2.2 Zentralnervensystem des Adultus 

Bei den Adulti von Acbeliu ecbinata (Abb. 22.2.) sind bei 6 6 wie 0 P d e  Cephalosorna- 
extremitaten (Cheliceren, Palpen, Ovigera, 1. Laufbeinpaar) vorhanden, wenn auch bei 
Palpen und Ovigera ein geringer Sexualdimorphisrnus auftritt. Ausgehend von der Proto- 
nyrnphon-Lawe werden w h e n d  der Posternbryonalentwicklung sukzessive die nach 
hinten folgenden Extremitaten ausdifferenziert, wiihrend die 3. Larvalextrcmitat zu einern 
kleinen Hocker reduziert wird (DOGIEL 1913:663). An derselben Stelle enutehen spater 

die Ovigera, die ebenfalls vorn 
17. 1 

122 

17 . I  .. 

0.2 mm 

zugehorenden 3. Neurorner in- 
nerviert werden. 

- Das Zentralnervensystern 
des Adultus zeigt keine wesent- 
lichen Abweichungen von dern 
des Adultus von Callipdene. 
Die gleich groflen Ganglien der 
Ventralkette schlieien dicht an- 
einander an. Der Schlundring, 
der neben dern Oesophagus 
auch von den Levatormuskeln 
der Proboscis durchzogen wird 
(Abb. 17), ist bedeutend ver- 
liingert, so da13 Gehirn und 
Unterschlundganglion Marvon- 
einander getrennt liegen. Die 
beiden Elemente des Schlund- 

Abb. 17. Sagittalschnittserie durch 
das Gehirn und Unterschlundgan- 
glion eines Adultus von Achelk 
echinutu. ... Grenze des Cheliceren- 
neuromers; auh = Augenhiigel; cp 
= Corpora pedunculata; dch = 
Darmdiverrikel der Cheliceren; dll 
= Darmdivemkel des 1. Laufbein- 
paares; gro = Rostralganglion; knl 
= Schlundkonnekuv; mde = De- 
pressormuskel der Proboscis; mle 
= Levatormuskel der Proboscis 
(zieht lateral des Oesopham durch 
den Schlundring); n l  = Cheliceren- 
neuromer; n2 = Palpenneuromer; 
n3 = Ovigerneuromer; n4 = Neu- 
romer des 1. Laufbeinpaares; nl = 
Nebenlappen; npv = v e n d e r  Pro- 
boscisnerv; nsz = neurosekreto- 
rische ZeUen; ph = Pharynx; sm = 

Sehmassen; zk = Zentralkorper 
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rings, das Konnektiv 1 und das Chelicerenneuromer, sind frei und liegen parallel neben- 
einander (Abb. 17). 

Auf Sagittalschnitten (Abb. 17.3.) sind im Unterschlundganglion 3 Neuropileme, die der 
ersten 3 Neuromere (= Cheliceren-, Palpen-, Ovigerneuromere), erkennbar. In jedem tritt 
eine Kommissur auf. Frontomedian am Chelicerenneuromer inserieren die paarigen ven- 
tralen Proboscisnerven. Dicht neben den Proboscisnerven tritt das Chelicerenneuromer als 
Teil des Schlundrings aus dem Unterschlundganglion, so dai3 auf lateral im Unterschlund- 
ganglion gefiihrten Schnitten nur noch Anteile des 2. und 3. Neuromers (= Palpen- und 
Ovigerneuromer) angetroffen werden (Abb. 17.1 .). Im laterofrontalen Bereich des Unter- 
schlundganglions entspringen die Palpennerven, die seitlich des Oesophagus schrag nach 
vorne oben in die Palpen ziehen. 

Im Gehirn nimmt das Chehcerenneuromer die Lateralflachen fast ganz ein. Die Cheli- 
cerennerven entspringen im dorsalen Bereich der Frontalflache, weit vom Ursprung des dor- 
salen Proboscisnervs getrennt. Die paarigen Sehnerven treten lateral am Gehirn aus. Sie ver- 
zweigen sich erst kurz vor der Einmiindung in die Augen. Unterhalb der Dorsalwand des 
Gehirns liegeri paarige, kraftig adarbbare Neuropilembereiche, die - nach Vergleich mit 
Chilopboxus - als Corpora pedunculata benannt werden konnen. 

. nl  kml 

- 
0,15mm 

Abb. 28. Horizonralschnitte durch das Gehirn cines. 
Adultus von Chilopboxus spinosus in Hohe des Zen- 
rmlkorpers. 18.1: liegr dorsal von 18.2. Die Schnirt- 
ebenen sind auf Abb. 20.1 und 20.5 eingezeichnet. - 
ba = Balken; gro = Rosrmlganglion; nl  = Chelice- 
renneurorner; nl = Nebenlappen; nlf = Faserbiindel 
der Nebenlappen; nlk = Kornrnissur der Nebenlap- 
pen; sm2 = Sehmassen 2; s t  = Stiel; zk = Zencral- 

korper 

Abb. 19. Horizontalschnitt des Zentralnervensystems 
im Cephdosoma eines Adultus von Chilopboxus spi- 
nosws. -dch = Darmdivertikel der Cheliceren; kml = 
Kornmissur des Chelicerenneurorners; rnde = De- 
pressoimuskel der Proboscis; nl  = Chelicerenneuro- 
mer; n2 .= Palpenneurorner; n3 = Ovigerneurorner; 
n4 = Neurorner des 1. Laufbeinpaares; nll = Nerv 

des I .  Laufbeinpaares; npp = Palpennerv 
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0,2 mm. 

Abb. 20. Querschnitrserie durch das Gehirn und Unterschlundganglion eines Adultus von Chilophoxrs 
spinosvs irn Bereich des Schlundrings. Die Schnittebenen sind auf Abb. 18.2 eingezeichnet. - ba = Bal- 
ken; cp. = Corpora pedunculata; dch = Darmdivertikel der Cheliceren; gro = R o s t r a l ~ l g l ~ ;  krnt = 
Komrntssur des ChJicerenneurornen; km2 = Kornmissur des Palpenneuromen; Schlund- 
konnekuv; kn2 = Konnektiv zwischen Cheliceren und Palpenneurorner; nl = Chelicerenneuromer; 
n2 = Palpenneurorner; nl = Nebenlappen; nau = Augennerv; nlf = Faserbiindel des Nebenlappens; nlk 
= Kornmissur d a  Nebenlappen; oes = Oesophagus; pcb = Prorocerebnlbriicke; sml/srnZ = Sehmasse 
1 bzw. 2; srnk = Kornrnissur der 2. Sehrnassen; SK = Snel; str = riicklaufender Stiel; zk = Zentnlkorper 

3.3 Zentralnervensystem von Chilophoxus spinosus (Montague, 1808) 

Bei Chilopboxus spinosus (Abb. 22.2.) sind weder bei 6 6 noch bei P P Palpen oder Cheli- 
ceren vorhanden. Bei den 9 0 fehlen auch noch die Ovigera. 

Im langgestreckten Korper findet eine Verschiebung der Ganglien der Ventrakette nach 
vorne statt. So riickr das Ganglion des 4. Laufbeinpaares zusammen mit dem Abdominal- 
ganglion in das 2. Thoraxsegment ein. Unterschlundganglion und Ganglion des 1. Laufbein- 
paares liegen dicht nebeneinander. Die von der Protonymphon-Lame uberkommenen Pal- 
pen- und Chelicerennerven (DOGIEL 1913: 624-632 beschreibt die schrittweise Reduktion 
dieser Extremitiiten w&rend der Postembryonalenrwicklung) enden in dem die Proboscis- 
basis umgebenden Ringwulst. 

Anhand von Schnittserien von Chilopboxus konnten erstmals die f i r  die ubrigen Arthro- 
poden charakteristischen, bei Pantopoden noch nicht bekannten Struknuen des Gehirns in 
groben Umrissen rekonstruiert werden (Schema Abb. 21): 
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Unter der dorsalen Zellschicht des Gehirns liegen quer nebeneinander die paarigen 
Coqoya pedunculata (cp; Abb. 20.1.; 20.2.), die ventrad deutliche Stiele entsenden. Im 
&&ren Drittel dieser treten kwze, median gerichtete Stielelemente (riicklaufender Stiel) 
auf, wiihrend sie im unteren Drinel in den halbkreisformig gebogenen Balken ubergehen. 
Die a d e r e  Sehmasse (sml; Abb. 20.4.) liegt caudal dicht an den Corpora pedunculata. Sie 
steht in Verbindung mit den ventral davon liegenden Sehmassen 2 (sm2; Abb. 20.5.), die 
untereinander durch eine uber dem Zentralkorper verlaufende Sehmassenkommissur (smk; 
Abb. 20.4.) in Verbindung stehen. 

Seitlich des Zenualkorpers liegen die beiden Nebenkappen, deren Kommissur unterhalb 
des Zentralkorpers verlauft. Die Nebenlappen entsenden je ein Faserbiindel (nlf; Abb. 
18.1.) zur Frontalflache des Vorderhirns, die lateral vom Neuropilem des Rostralganglions 
verlaufen. Ventral der Corpora pedunculata liegt die Protocerebralbriicke (pcb; Abb. 20.2.), 
die mit ihnen durch deutliche Fortsatze verbunden ist. 

Unterhalb der Protocelebralbriicke liegen die paarigen Neuropileme des integrierten 
Rostralganglwns (gro; Abb. IS), die lateral vom Neuropilem des Chelicerenneuromers (nl ; 
Abb. 21) umschlossen werden. Zwischen dem Neuropilem des Rostralganglions und dem 
des Chelicerenneuromers sind Nervenverbindungen zu erkennen. Rostralganglion und 
Chelicerenneuromer nehmen ca. ein Drittel des Gehirns ein. 

Zwischen Zentralkorper und Nebenlappen entspringen die Konnektive 1, die das Gehirn 
zusammen mit dem Chelicerenneuromer ah Schlundring verlassen. 

Das Unterschlundganglion (Abb. 19) zeigt im Horizontalschnitt 3 Neuropileme mit je 
einem faserigen Bundelsystem (Kommissuren), die den Neuromeren der Cheliceren, Palpen 
und Ovigera (= Neuromere 1-3) entsprechen. 

21 .-I 

+ 
sr 

21.2 

Abb. 21. Schemarische Darstellung des Gehims eines Adultus von Chilophoxlcs spinosrrc. 21.1: Lateral- 
ansicht; 21.2: Frontalansicht. - ba = Balken; cp = Corporapedunculata; gro = Rostralgmglion; knt = 
Schlundkonnekriv; nl = Chelicerenneuromer; nau = Augennerv; nch = Chelicerennenr; nl = Neben- 
lappen; nlf = Faserbiindel der Nebenlappen; nlk = Kommissur der Nebenlappen; npd = dorsaler Pro- 
boscisnerv; pcb = Protocerebralbriicke; sml/sm2 = Sehmasse 1 bzw. 2; smk = Kommissur der 2. Seh- 
massen; sr = SchIundring (nit nl und knf); st = Stiel; str = riicklaufender Stiel; zk = Zentralkorper 
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Abb. 22. Zentnlnervensystem adulter Pantopoden. 22.1: Callipallene e. emaciata (s .  auch Abb. 12); 
22.2: Ache& echinata; 22.3: Chrlophoxns J inosns; 22.4: F'ymogonum littorale. ExtremitZtennerven 
stark schematisiert. - abd = Abdomen; a d  = Augenhiigel; ch = Chelicere; cph = Cephalosoma; 
dch = Darmdivertikel der Cheliceren; gab = Abdominalganglion; gh = Gehirn; goo = Gonaden; 
gpd = dorsales Proboscisganglion; gpv = ventnles Proboscisganglion; gus = Unterschlundganglion; 
md = Mitteldam (punktiext); nab = Abdominalnerven; nau = Augennerven; nch = Chelicerennerven; 
n l l 4  = Nerven der 4 Laufbeinpaare; nov = Ovigernerven; npd = dorsaler Proboscisnerv; npg = 
ganglioser Nervenstamm, der dem dorsalen Proboscisganglion enrspringt; npp = Palpennew; npv = 

ventraler Prohowisnew: oer = Oesoohnrus: ob = Proboscis: DD = Paloen 
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3.4 Zentralnervensystem von Pycnogonum littorale (Strom, 1762) 

Von allen untersuchten Arten zeigt Pycnogonum littorale (Abb. 22.4.) die stiirkste Reduktion 
der vorderen Cephalosomaextremitaten. Nur bei den d d treten noch winzige Ovigera auf. 

. Das Zentralnervensystem weist eine starke Konzentration und Verlagerung der Neuro- 
mere auf. So ist das Neuromer des 1. Laufbeinpaares voll ins Unterschlundganglion inte- 
griert, bei dem 4 Neuropilembereiche unterscheidbar sind. Der groi3te liegt am Hinterrand 
des Unterschlundganglions, innerviert das 1. Laufbeinpaar und kann als 4. Neuromer 
identifiziert werden. Das zweitkriftigste Neuropilem liegt am Vorderrand des Unter- 
schlundganglions und sendet die ventralen Proboscisnerven aus. Dorsal geht es direkt in 
den vom Chelicerenneuromer gebildeten Bereich des Schlundrings iiber. 

Das Neuromer des 2. Laufbeinpaares ist als einziges nicht mit den anderen verschmolzen 
und liegt von den benachbarten Neuromeren durch lange Konnekdve getrennt. Das 6. und 
7. Neuromer ist bei den meisten Individuen verschmolzen. Dorsal des 7. Neuromers konnte 
ein kleiner Neuropilembereich gefunden werden, der die paarigen Abdominalnerven abgibt 
und sicherlich das ehemals freie Abdorninalneuromer darstellt. Der Komplex aus 6., 7. und 
8. Neuromer riickt bis zur Mitte des 1 .Thoraxsegmentes vor. 

Obwohl bei den Adulten Palpen und Cheliceren fehlen, sind rudimentare Palpen- und 
Chelicerennerven vorhanden, die an der Proboscisbasis enden. 

Diskussion 

4.1 Zusammenfassung und Diskussion des Zentralnervensystems der Pantopoden 

Bei allen 4 Pantopodenarten konnte gezeigt werden, da13, wie bei Callipallene, das Unter- 
schlundganglion Anteile von 3 Neuromeren mit 3 Kommissuren enthdt, wobei die 
1 .  Kommissur dem Chelicerenneuromer (1. Neuromer) zugerechnet werden kann. Das 
Chelicerenneurorner bildet nicht nur einen Teil des Schlundrings, sondern ist auch an der 
Bildung des Gehirns und des Unterschlundganglions beteiligt. 

Die im Unterschlundganglion enthaltene Kommissur des Chelicerenneuromers fuhrt 
WIREN 1918 zu dervermutung, dai3 im Unterschlundganglion neben dem Palpen- und Eier- 
tegersegment ein Pedipalpensegment enthdten ist, das zwischen Cheliceral- und Palpen- 
segment eingeordnet ist. HANSTR~M (1919: 153) findet im Unterschlundganglion ,,. . . nur 
zwei Systeme von Kommissuren . . . die den Palpen- und EiertrZgerganglien zukomrnen. 
Diese zwei Ganglien besitzen auch die auffdigen, glomemliartigen Verdichtungen, die zu 
dern Cheliceralganglion und den Beinganghen gehoren, die aber nicht bei den Centren der 
Nerven der unteren Schnabelantimeren zu finden sind. Weiter sind die fraglichen Centren so 
klein, dai3 sic ganz und gar mit den Schlundkommissuren einverleibt werden und man mit 
gleichem Recht annehmen kann, da3 die zugehorigen Ganglienzellen in den gangliosen 
Schlundkommissuren gelegen shd. " 

Die VorwZrtsverlagerung des Chelicerenneuromers - wie bei Callipallene beschrieben - 
fiihrt dam, dai3 die Prirnordialzellen des Chelicerenneuromers zusammen mit der 
Kommissur (ganz oder nur deren medianer Teil) kn Unterschlundganglion liegen, warend 
die an der Ausuittsstelle der Extremitatennerven liegenden ,,glomeruliartigen Verdich- 
tungen" (HANSTR~M 1919) im Gehirn liegen. 

Die Proboscisnerven - bei allen untersuchten Arten in identischer Weise angeordnet, 
daher bei den einzelnen Arten nicht besonden e r w h t  - stehen in direktern Kontakt mit 
dern Chelicerenneuromer. Die ventralen Proboscisnerven entspringen direkt am Chelice- 
renneuromer frontal des Unterschlundganglions, warend der dorsale Proboscisnerv iiber 
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das Neuropilem des Rostralganglions durch Konnektive (knr; Abb. 25.2.) mit dem Cheli- 
cerenneuromer in Verbindung steht. Die in Ein- oder Mehnahl vorhandenen Stomodeal- 
neruen inserieren ebenfalls an den dem Chelicerenneuromer entsprechenden Anteilen des 
Schlundrings. Man konnte daher das Chelicerenneuromer als zentrale Struktur der Pro- 
boscis bezeichnen. 

Der Schlundring enthdt 2 verschiedene Elemente: 1. das Konnektiv 1 und 2. das Neuro- 
pilem des Chelicerenneuromers. Daf3 zwei paarige Verbindungen zwischen dem Gehirn und 
Unterschlundganglion auftreten, hat (Abb. 23) bereits HANSTROM (1919: 148) erkannt: 
,,Diese Wand [= Neurilemma der beiden Ganglien] ist an zwei Stellen durchbrochen, um 

23.1 23.2 

Abb. 23. Gehirn der Pantopoden nach WIREN und HANSTROM. 23.1: Gehirn von Nymphon stromii. 
Rekonstrukdon von HANSTROM 1919: 151, Fig. 62, veranden; 23.2: Gehim einer Larve von Boreo- 
nympbon mbirstxm Bell. Nach WIREN 1918: 68, Texdig. 9, veriinden. Hinterhirn schnffien und 
gepunkret, Vorderhirn nicht rnarkiert. On inallegenden wurden in Anfangs- und SchluBzeichen 
(,,. . . ") gesettt. - gc = ,,ungef5hre Grenze 8es Cheliceralganglionneuropilems"; gch = ,,Chelicenl- 
ganglion rnir Neuropilemkern"; gh = Gehirn; gro = ,,Rosrdganglion rnir Neuropilemkem"; gus = 
Unrerschlundganglion; nru = Augennerv; nch = Chelicerennerv; ned .= ,,Neuropilernmasse des 
Deutocerebrums"; nep = Neuropilemmasse des Protocerebrums"; npd = donaler Proboscisnerv 
(,.Schnabelnerv des oberen Anumers"); nst * Stomodealnerv (,,New Nr. 5"); oes = Oesophagus; 
skml = Chelicerenneurorner (,,Schlundkommissur 1"); skm2 = Schlundkonnektiv (,,Schlundkom- 

missur 2"); sm = Sehrnasse; sr = Schlundring (schrag gestrichelr); zk = Zentnlkorper 

einem Paar von vorderen und einem Paar von hinteren Verbindungen zwischen dem Gehim 
und dem ersten Bauchganglion Plae zu geben (Schlk, Schlkz . . .)." Das Neuropilem des 
Chelicerenneuromers zieht bei Callipallene (Abb. 14) als breites Band in das Gehirn, bei 
Achelia echinuta (Abb. 17) zeigt es ein Wiches  Erscheinungsbild wie das Konnektiv 1 und 
ist bei Pyozogonum nur noch im Querschnitt des Schlundrings als eigenstkdige Struktur zu 
erkennen. 

Die beim Adultus im Komplexgehirn integrierten Rosrralganglien konnen nur bei friihen 
Embryonalstadien als eigenstiindige Strukturen gefunden werden. Deshalb erscheint es ver- 
standlich, daf3 WIREN die Rostralganglien aufgrund einer Untersuchung der Larve von 
Boreonymphon (Abb. 23) findet, whrend sie von HANSTX~M bei Adultstadien nicht als 
eigenstiindige Struktur gefunden werden. WIREN geht in der Deutung der Rostralganglien 
jedoch so weit, sie als Ganglien eines eigenstiindigen Metamers zu interprederen. SCHLOTIKE 
hat die PGparate von WIREN bei der Erstellung der Monographie uber Pantopoden (HELFER 
und SCHLOTIXE 1935: 85) nachuntenucht und kommt zu der Ansicht: ,,Zu weit geht die 
Sonderung des ,Rosdganglions' und des ,Pedipalpganglions' als selbstkdige Abschnitte 
des Nervensystems. Hier ist also die Kritik von HANSTR~M (1919) berechtigt. Es ist dem- 
nach nicht notwendig, fiir das obere Riisselantimer und die unteren Antimeren besondere 
Segmente anzunehmen." 
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Gleichzeitg mit der Theorie von der Existenz eines Rostralsegments wurde auch die Exi- 
stenz der Rostralganglien und ihre Einbeziehung ins Gehirn abgelehnt, so da5 HANSTR~M 
(1928: 415) schreibt: ,,Ein wichtiger Unterschied besteht aber darin, da5 die Pantopoden 
keine Stomodealbriicke besitzen, sondern wie die Crustaceen-Insekten ein freies Oeso- 
phageal-(Frontal-)ganglion (den Reusenapparat) haben." Rostralganglien sind zwar nicht 
metamere Strukturen, jedoch sekundar ins Gehin eingeriickte Teile des Nervensystems, die 
aufgrund ihrer Entstehung an der dorsden Stomodaeumwand und der Lagebeziehung zum 

24.2 

km2 
kml 

Abb. 24. Zentralnervensysrern verschiedener Cheliceraten. 24.1 : Sagidschnirr durch den Cephalo-. 
rhorax eines Trochosa-Embryo. Aus HANSTR~M 1928: 354 nach HOLMGREN 1920, verbden; 24.2: 
Lingsschnirr durch den seidichen Teil des Zentrahervensysrerns von Gafeodes fatafk Lichrensrein. 
Nach KAESTNER 193141, Handb. d. Zool. I11 2 (2): 229, verindert. Originallegenden wurden in An- 
fangs- und SchluCzeichen (,, . . .") geserzr. - au = Augen; gro = Rostrdganglion; gs = ,,Sehganglion"; 
krnl /kd = Kornrnissur des Cheliceren- bzw. Palpenneurorners (,,Cheliceralkornmissuren"); nl = 
Chelicerenneurorner; n2 = ,,Pedipalpcnneuromer"; n3/n4 = Neurorner des 1 .  und 2. Laufbeinpaares; 
nau = Augennerv; nch = Chelicerennerv; nel = Neuropilem d a  Chelicerenneurorners; ne2 = Neuro- 
pilem des Pedipalpenneurorners (,,Ganglion des Pedipalsegrnents"); ne3-6 = Neuropilem der Lauf- 
beinneuromere; npp = ,,Pedipalpennerv"; nro = Rosrralnerv; oes = Oesophagus; pror = ,,Proro- 

cerebrum"; srn = Sehmsse; vh = Vordcrhirn; zk = Zentralkorper 

Chelicerenneuromer (Verbindung durch Konnektive) mit dem Frontalganglion der Mandi- 
bulata bzw. der Stomodealbriicke der Chelicerata homologisien werden konnen. Die von 
HANSTROM mit den Frontalganglien homologisienen Proboscisganglien sind m. E. eher mit 
epipharyngealen Ganglien der Mandibulaten vergleichbar. 

Der Hauptanteil des Gehirns wird vom Vorderhirn eingenommen. Die beim Keimstreif 
von Callipallene vorgenommene Einteilung in 1. und 2.  Kopflappenareal bezog sich rein auf 
das ontogenetische Verhalten der Neuroblasten und ist an sich kein Indiz fiir die Gliederung 
des Vorderhirns. Innerhalb des Vorderhirns konnen bei Chilophoxus fur Pantopoden die 
typischen Elemente des Protocerebrums der Euanhropoden nachgewiesen werden: Cor- 
pora pedunculata, Protocerebralbriicke, Balken, Nebenlappen mit Kommissur, Zentral- 
korper. Corpora pedunculata und die in unmittelbarer N i e  liegenden auBeren Sehmassen 
wurden den Bereich des Acrons der Mandibulaten, entsprechend dem Oberschlundganglion 
der Anneliden, kennzeichnen (WEYCOLDT, PROSS, SCHOLL). Zentrdkorper und Neben- 
lappen mit Kommissur gehoren aus den gleichen Griinden einem Prosocephalon an, einem 
weit vor dem Chelicerensegment liegenden rudimentaren Segment,. das dem Praeantennen- 
segment der Mandibulaten entspricht. 

Die dem 2. Kopflappenared entstammenden Zellen des Vorderhirns liegen zwischen den 
Strukturen des Prosocerebrums und des Chehcerenneuromers (= Tritocerebrum) und 
konnten daher vielleicht mit d e r  Zuriickhaltung als Rudiment eines Deutocerebrums ge- 
deutet werden (vgl. PROSS 1966). 
Das in der Literatur ofter zitierte Venwalorganpuar im vorderen Gehirnbereich geht auf 

eine kurze Notiz von DOGIEL (1913: 695) zuriick. Die von ihr angegebene Textfigur zeigt 
den Querschnitt eines sehr spaten Embryodstadiums, bei dem isoliert vom Gehirn ein 
Ventralorganpaar auftritt. Bei Calltpaffene konnte keine ventralorganiihnliche Struktur im 
betreffenden Kopfabschnitt gefunden werden. 
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4.2 Vergleich des Cephalosomas der Pantopoden mit dern Kopf der Euarehropodm 
anhand der Homologim des Zentralnervemystems 

Da metamer angeordnete Coelomhohlen bei Pantopoden fehlen, kann allein aufgrund des 
Zentralnervensystems ein Vergleich mit anderen Euarthropoden durchgcfiihrr werden. 

Ah geeigneter Vergleichspunkt zwischen Mandibulata und Chelicerata gilt nach SIEWING 
(1963: 449) ,, . . . das Ganglion der Cheliceren . . .: Es ist homolog dem Tritocerebrum der 
Mandibulaten auf Grund seiner Lagebeziehung zum Stomodaeum und durch folgende 
strukturelle Ubereinstimmungen: 1. In beiden Gruppen geht von diesem Ganglienpaar die 
Hinterschlundkommjssur aus, die zwar bei hoheren Formen in die Subiisophagealmadse 
einbezogen wird, bei Limulus jedoch noch frei ist. 2. In beiden Gruppen entspringt an die- 
sem Ganglienpaar das vordere stomatogastrische Nervensystem, das als Stomodaealbriicke 
mit dem Chelicerenganglion verschmilzt, bei Limnlns aber ebenfalls noch frei ist (I-IAN- 
STROM 1928; HENRY 1950)." 

Ubenragen auf das hier dargestellte Zentralnervensystem 'der Pantopoden wiirde das 
Chelicerenneuromer dem Tritocerebrum der Mandibulata, ausgehend von folgenden Krite- 
rien, homolog sein: 1. Der im Unterschlundganglion enthaltene Abschnitt des 1. (Chelice- 
ren-)Neuromers enthat die Hinterschlundkommissur. 2. Das stomodeale Nervensystem 
steht in direktem Zusammenhang mit dem Chelicerenneuromer. 

ad 1. Die Kommissur des Chelicerenneuromers liegt frontomedian im Unterschlund- 
ganglion zwischen den ZentTen (auf Abb. 25 als X - x  dargestellt), die Ausgangspunkt der 
ventralen Proboscisnerven und des 1. Konnektivs sind. Beim Tritocerebrum der Mandibu- 
lata liegen die entsprechenden Zentren dem Deutocerebrum + (Abb. 25.1.). Sie sind hier 
ebenfalls Ausgangspunkt der Hintenchlundkommissur, der Frontalkonnektive und der 
Labralnerven. 

ad 2. Fur eine Homologie des Chelicerenneuromers mit dem Tritocerebrum ergeben sich 
folgende Argumente: 

Mandibulata 

Hinterschlundkommissur (= 3. Kommissur 

Schiundkonnektive 
Fronralkonnektiv 

Frontalganglion 
Nervus procurrens 
Labnlnerv 

Pantopoda 

Hinterschlundkommissur (= Kommissur des 
1 .  Neuromers 
Konnektiv 2 
Konnekuv zwischen Rostnlganglion und 
Chelicerenneuromer (knr) 
Rostnlganglion 
dorsaler Proboscisnerv 
ventde Proboscisnerven und Stomodeal- 
nerven 

Die Homologie des Frontalganglions der Mandibulata mit der Stomodealbriicke der Cheli- 
cerata wurde von HOLMGREN (1920) ubeneugend dargestellt. Auch das von SCHOLL (1977) 
beschriebene Stornodealganglion bei Limnlns kann mit dem Rostralganglion der Panto- 
poden aufgrund der Entstehung an der dorsalen Stomodaeumwand und der Lagebeziehung 
zum Chelicerenneuromer homologisiert werden. 

Die Homologien beschrkken sich nicht nur auf das 1. (Cheliceren-)Neuromer und das 
Tritocerebrum, sondern konnen aufgrund der vorliegenden Untersuchungen auch auf den 
davorliegenden Abschnitt des Gehirns ausgedehnt werden. Dort konnen typische Struk- 
turen des Mandibulatengehirns nachgewiesen werden. 

Vergleicht man das dem Chelicerenneuromer folgende Zentralnervensystem mit dem der 
Mandibulata, so sind dort 3 weitere Metamere (+ Neuromere) cephahsiert (Abb. 25). Der 
vordere Kopfabschnitt entspricht also in seiner segmentalen Zusammensetzung dem Kopf 
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der Mandibulata, wobei seine strukturelle Differenzierung (Reduktion der Antenne; erste 
Extremitat als Chelicere, die der Antenne 2 der Crustaceen entspricht und die bei Tracheaten 
fehlt) dem Cheliceratenkopf entspricht. Bei Pantopoden existiert also ein Cheliceratenkopf 
(SIEVING 1963: 457), bei dern die Hintergrenze des Kopfes ebenso lokalisiert ist wie bei den 
Mandibulaten. Die gemeinsame Grundorganisation des Mandibulaten- und Cheliceraten- 
kopfes gilt als wichtigste Synapomorphie der Euarthropoda. 
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Abb. 21. Vergleich des Zentralnervensystems irn Cephalosorna der Pantopoden (25.2) mit dem irn 
Caput der Insekten (25.1, nach SNOOGRASS verjhdert). - cph = Grenze des Cephalosorna; cpt = 
Grenze des Caput; deut = Deutocerebrurn; gfr = Frondganglion; gh = Gehirn; gro = Rostral- 
ganglion; gus = Unterxhlundganglion; kml = Kornrnissur des Chelicerenneurorners; k r d  = 
Kornrnissur des Palpmneurorners; km3 = Kornmissur des Ovigerneuromers; km4 = Kornrnissur des 
Neurornen des 1. Laufbeinpaans; kmh = Hinterschlundkommissur; knI = Schlundkonnekuv (Pan- 
topoda: zwischen Vorderhirn und Chelicerenneurorner); knf = Frondkonnekuv; knr = Konnektiv 
zwischen Rosvzlganglion und Chelicerenneuromer; kns = Schlundkonnekuv (Insecta: zwischen Trito- 
cerebrum und Unterschlundganglion); nl = Chelicerenneuromer; n2 = Pdpenneuromer; n3 = Oviger- 
neurorner; n4/n5 = Neurorner des 1. bzw. 2. Laufbeinpaares; nat = Antennennerv; nau = Au ennerv; 
nch = Cheliceremerv; nli = Labialnerv; nlr = Labnlnerv; nll/n12 = Nerven des 1. Lbzw. 2. 
Laufbeinpures (Nurnerierung in 25.1 und 25.2 nicht homolog); nmd = Mandibelnerv; nmx = 
Mdennerv ;  npc = Nervus procurrens; npd = donaler Proboscisnerv; npp = Pdpennerv; npv = ven- 
d e r  Proboscisnew; nst = Stornodnlnerv; prot = Protocerebm; sr = Schlundring; uir = Trito- 
cerebrum; vh = Vorderhirn. Vergleichbare Strukturen sind a d  25.1 und 25.2 glach gekennzeichnet: 

Frontalganglion Rostral anglion; N. procurrens dorsrler Proboscisnerv; Labnlnerven P 
Stornodealnerven; Hinterscklundkommissur Kommissur des Chelicerenneurorners; X Zentren 

d u  Tritocerebrums Zencren des Chelicerenneurorners 
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4.3 Tagmosis und Phylogenie der Pycnogonida' 

Die Tagmosis der adulten Pantopoden wurde sehr unterschiedlich charakterisiert (Abb. 26), 
wobei terminologische Fachbegriffe verwendet wurden, die fur andere Taxa eingefihrt 
wurden und fiir diese Mar defhiert sind. Warend Termini technici wie Prosoma, Opistho- 
soma, Proterosoma den Arachniden, Caput den Tracheaten, sind solche wie Cephalothorax 
den Crustaceen entlehnt. Bei Anwendung auf die Tagmata de Pantopoden geht m. E. 

Terminus technicus Homologien impliziert, die nicht vorhanden sind. 
So ist das Prosoma charakterisiert (KAESTNER 1969: 628,630) als typischer Vorderkorper 

der Chelicerata mit vorwiegend lokomotorischer Funkdon, der 6 Paar Extremidten (Cheb- 
cere, Pedipalpus und 4 Laufbeinpaare) enthdt und eine einheidiche Dorsalplatte (= Pel- 
tidium) besitzt. Gleichzeitig impliziert das Prosoma ein f deudiches Stielglied und ein 
Opisthosoma (Syn. Abdomen) rnit Genitaloffnung am 8. Metamer. Vergleicht man die 
4 Ladbeinpaare der Arachniden mit denen der Pantopoderi, miissen nach der Abzhl- 
methode sekundke Extrernitatenteilungen im Vorderkorper der Pycnogonida vermutet 
werden (HENNIG 1972: 42). Andernfalls enthat das ,,Prosoma" der Pycnogonida, &nlich 
wie das ,,Prosoma" der Merostomata, ein zusaaliches extremitatentragendes Metamer. Mit 
der sich ergebenden Konsequenz: Prosoma ?= (ist nicht gleich) Prosoma, diirfte man nicht 
mehr von Prosoma sprechen, sondern nur von dem Prosoma der Arachnida, dem Prosoma 
der Merostomata und dem Prosoma der Pycnogonida, und mit jedem dieser Termini 
technici w&e ein anderer Sinninhalt verbunden. 

Ahnliches gilt auch, wenn der Terminus ,,Cephalon", urspriinglich ds typischer ,,Kopf- 
abschnitt" der Trilobita Walch definiert, auf Pantopoden wie auf andere Arthropoden an- 
gewandt wird. Aus neueren Untersuchungen ( CAMPBELL 1974; S ~ R M E R  und BERGSTROM 
1973,1976; CISNE 1975; WHIT~NGTON 1975) ergibt sich, da13 irn Cephalon neben einer An- 
tenne nur 3 extremitatentragende Segmente enthalten sind. ,,Unter Zugrundelegung der fast 
allgemein akzeptierten Annahme, da13 die Antennen der Trilobiten den 1. Anrennen der 
Mandibulaten homolog sind" (SKEWING 1963: 455), und unter Annahme, da13 keine Extre- 
mitaten reduziert sind, enthdt das Cephalon 1 Segment weniger als der Euarthropodenkopf. 

Um diese Schwierigkeiten a priori zu vermeiden, wird fur den bei allen Pantopodenarten 
in identischer Ausstattung vorhandenen vorderen Korperabschnitt der Terminus Cephalo- 
soma vorgeschlagen. 

1. der Sinngehalt der Termini verloren und 2. werden durch die \ Verwendung desselben 

Cephalosoma: Vorderer Korperabschnitt der Pycnogonida rnit k beweglicher Proboscis, Augen- 
hugel und primir 4 Paar Extremitaten (Cheliceren, Ovigera, Pdpen und 1. Laufbeinpau). 

Eine Grenzziehung vor dem 1. Laufbeinpaar - etwa in Hohe des Augenhiigels (HELPER 
1934; KING 1973) - kann, auBer mit der Abziihlmethode beziiglich der 4 Laufbeinpaare nicht 
begriindet werden. So wurde bisher bei keiner Pantopodenspezies ein freies Metamer des 
1. Laufbeinpaares beschrieben. Das Cephalosoma ist ein bei d e n  Arten auftretender, nie 
durch N a t e  unterteilter, kompakta vorderer Korperabschnitt. Er entspricht in seiner 
segmentalen Zusammensetzung, wie der Vergleich zeigt; d m  Caput der Mandibulaten. 

Im Bereich des Cephalosoma konnen, entsprechend der Lebensweise, Reduktionen bei 
den ersten drei Extremidten auftreten. Auf jeden Fall sind das 1. Laufbeinpaar und bei den 
d d die Ovigera (Brutpflege!) vorhanden. Eine extreme Reduktion tritt bei Pycnogonnm 
littorale auf, wo von den ersten drei Extremitatenpaaren nur noch die Ovigera bei den d d 
erhalten bleiben. Es encheint gerechtfertigt, von p s i  4 Extremitatenpaaren im Cephalo- 
soma auszugehen, denn ,,bei denjenigm Arten, welche weniger zeigen, I&t sich nachweisen, 

' Pycnogonida Latreille, 1810 als ubergeordnetes Taxon, das 3 Ordnungen umfdt: Pantopoda Ger- 
staecker, 1863 (rezent), Palaeopantopoda Broili, 1930 (fossil) und Palaeoisopoda Hedgpeth, 1978 (fossil). 
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daiJ sie einige oder eines im Verlaufe 
der Stammes-Entwicklung unter- 
diiickt haben, dieselben aber noch in 
der ontogenetischen Entwicklung 
voriibergehend aufweisen" (DOHRN 
1881:248). 

Dem Cephalosoma folgt ein Tho- 
rax' mit drei, gegeneinander & gut 
beweglichen Metameren rnit je einem 
Laufbeinpaar. Bei wenigen Arten 
wurden Formen mit 4 bzw. 5 Thorax- 
segmenten gefunden (ausfiihrliche 
Diskussion bei HEDGPETH 1947: 
10-33; HEDGPETH und FRY 1964). 

Das Abdomen3 ist bei rezenten 
Formen stark reduziert und ein- 
gliedrig, warend  bei fossilen For- 
men des Unterdevons (Palaeoisopus 
und Palaeopantopus) noch ein mehr- 
gliedriges Abdomen vorhanden war 
(s. BERGSTROM und S ~ R M E R  und 
WINTER 1979). 

Die im Komplexgehirn aufgefun- 
denen homologen Strukturen, die 
sich bei allen untersuchten Euarthro- 
poden nachweisen lassen, weisen zu- 
sammen mit anderen Merkmalen 
(SIEWING 1960) auf eine Monophylie 
der Euarthropoden hin. Die Struktur 
des Vorderhirns wie die vom Cheli- 
cerenneuromer (= Tritocerebrum) 
innervierten Cheliceren und das der 
Stomoddbriicke homologe Rostral- 
ganglion lassen eine Verwandtschaft 
der Pantopoden zu den Cheliceraten 
vermuten. Hierauf haben bereits, 
meist mit anderen Argumenten be- 
griindet, HEDGPETH 1954, HARO 
1967 und SCHRAM 1978 hingewiesen, 
wobei die Einordnung der Pycnogo- 
niden in die Cheliceraten jedoch ent- 
schieden abgelehnt wird. Begriindet 

Thorax: wird allgemein fur einen Kor- 
perabschnitt aus homonomen, gegenein- 
ander (donoventral) beweglichen Se- 
gmenten verwendet; z. B. bei Trilobita, 
Cntstacea, Insecta. 
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Abb. 27. Stark vereinfachtes Schema zur Phylogenie der Pycnogonida und Chelicerata unter dem 

besonderen Aspekt der Tagmosis (Erlauterungen im Text) 

werden kann dies durch Speziherkmale (Proboscis, Cephdosoma, Palpen und Ovigera, 
multiple Genitaloffnungen am 2. Podomer der Extremidten, Brutpflegedurch dd), die das 
homogene Taxon Pycnogonida klar von den Cheliceraten - beide sind sicher Schwester- 
gruppen - uennen. 

Fur die phylogenetische Beziehung der Pycnogonida zu den Chelicerata ergibt sich 
folgendes Bild: Ausgehend von einer gemeinsarnen Stamdorm mit Cheliceratenkopf 
(Antenne 1 reduziert; 1. vorhandene Extremitat chelat) und 3 Thonxsegmenten zweigten 
die Pycnogonida friihzeitg vom Cheliceratenstamm ab. Innerhalb der Pycnogonida traten 
folgende Ereignisse auf: 1. Reduktion des Abdomens und Telsons; 2. Proboscisdifferen- 
zierung als Saugorgan (Folge: nachfolgende Extremidten werden nicht in den Dienst der 
Nahrungsaufnahme gestellt und sind fiir andere Funktionen frei); 3. Differenzierung von 
Palpen und Ovigera aufgrund der speziellen Brutpflege; 4. Reduktion der ,,nicht mehr 
benotigten" Extremitaten im Cephdosoma aufgrund der speziellen Lebensweise (Rauber 
nit grol3en Cheliceren; Ektoparasiten, wie Pycnogonxm, mit fehlenden Cheliceren, Pdpen 
und Ovigera, letztere bei dd aus funktionellen Griinden erhdten). 



Morphologie und Emblyologie des vorderen Koverabschnitts der Pantopoda I .  59 

Bei den Chelicerata Heymons, 1901 ist der Kopf durch Adagerung von 2 Thorax- 
segmenten zum Prosoma erweitext. Das 7. Metamer (= 3. Thoraxsegment der Pycnoganida) 
ist bei den Arachnida Lamarck, 1801 ah Stielglied vorhanden oder vollig reduziert, warend  
bei den Merostomata Dana, 1852 auch das 7., hier noch extremitatentragende Metamer dem 
Prosoma angeschlossen ist (SCHOLL 1977). Bei einigen Arachniden tritt eine sekundare 
Gliederung des Peltidiums auf, wobei der vom Propelddium uberdeckte Abschnitt des Pro- 
somas (= Proterosoma) segmental rnit dem Cheliceratenkopf iibereinstimmt. Ein geglie- 
denes Proterosoma mit kapselformigem ,,Propeltidium" und einigen k freien Skleriten tritt 
bei den Solifugen a d .  Diese Hinweise zeigen, daf3 die Tagmosis der Pycnogonida und 
Chelicerata durchaus plausibel zueinander in Bezug gesetzt werden kann (Begriindung eines 
nahen Verwanduchafmerhdtnisses). Gegen die Einordnung der Pycnogonida sprechen 
ihre vielen Autapomorphien (s. oben). 

Zusammenfassung 

Es wurde die Encwicklung und Struktur des Zentralnervensystems bei Pantopoden untenucht. Es ist 
aus 3 Elementen unterschiedlicher Herkunft aufgebaut: 1. aus Neuromeren der Ventralkette, die iiber 
paarige Ventralorgane gebildet werden; 2. aus dem Vorderhirn, das den Neuroblasten des Kopflappens 
entstammt; 3. aus neurogenem Material (= Rostralganglion), das der Dorsalwand des Stomodaeums 
entstammt. WArend der Encwicklung findet die Verlagerung des aus dem 1. Ventralorgan entstehenden 
Chelicerenneuromen start, das am Aufbau des Gehirns, des Schlundrings und des Unterschlund- 
ganglions beteiligt ist. Seine Xommissur liegt ah Hinterschlundkommissur im Untenchlundganglion. 

Das Gehirn enthat: 1. ein Archicerebrum mit Augen, Sehmassen, Sehkommissur und Corpora 
pedunculata; 2. ein Prosocerebrum rnit Nebenlappen, Nebenlappenkornmissur, Zentralkorper und 
Protocerebnlbriicke; 3. Abschnitte des Chelicerenneuromers. Das Gehirn der Pantopoden kann rnit 
dem mderer Arthropoden iiber diese Homologien identifiziert werden. In das Gehirn wird das Rostral- 
ganglion eingelagert, das mit der Stomodealbriicke der Arachnida bzw. dem Frontalganglion der Man- 
dibulata moglicherweise homolog ist. Der Schlundring wird vom Konnektiv 1 und einem Teil des Che- 
licerenneurorners gebildet. Das Untenchlundganglion enthdt Teile des Chelicerenneuromen und das 
Palpen- und Ovigerneuromer ganz. Bei Pycnogonum wird auch das Neuromer des 1. Laufbeinpaares in 
das Unterschlundganglion inkorporiert. 

Die Struktur des Zentralnervensystems im vorderen Korperabschnitt (Cephalosoma) der Panto- 
poden teigt, daa dieser in seiner segmentalen Zusammensetzung mit dem Cheliceratenkopf identisch 
ist und die Chelicerata unter Vennitdung der Pycnogonida mit den Mandibulara verglichen werden 
konnen: ein weiterer Hinweis auf die Monophylie der Euarthropoda. 

Summary 

Contributions to the morphology and embryology of the body fore part (Cephalosoma) in Pantopoda 
Gwstaeckw, 1863. I .  Dwelopment and structure of the central nervous system 

The ontogeny and structure of the central nervous system of Pantopoda has been investigated. In con- 
sists of 3 elements of different origin: 1. the neuromers of the ventral chord which are being formed by 
paired ventral organs; 2.  the forebrain develo ing from the neuroblasts of the head lobe; 3. neurogenic 
tissue (= rostral ganglion) on inating from g e  dorsal wall of the stomodaeum. Characteristic in this 
connection is the shifting of i e  chelicerenneuromer which develops from the 1st ventral organ and 
which contributes to formin brain, circumesophageal ring and subesophageal ganglion. 

The brain contains: 1. arckcerebrum with eyes, optic masses, optic commissure and corpora pedun- 
culata; 2. prosocerebrum with accessory lobe, accessory lobe commissure, central body and protocere- 
b a l  bridge; 3. segments of the chelicerenneuromer. The rostral ganglion is incorporated into the brain 
and is possibly homologous with the stomodeal bridge of Arachnida and the f r o n d  ganglion of Man- 
dibulata, res ecrively. The circumesophageal ring is formed by connective 1 and part of the cheliceren- 
neuromer. d e  subesophageal ganglion incorporates segments of the chelicerenneuromer and the whole 
neuromer of the palps and ovigera. In case of 3cnogonrrm the neuromer of the 1st locomotory 
extremities, too, is incorporated into the subeso hageli ganglion. 

The structure of the c e n d  nervous system orthe body fore part (cephalosoma) of Pantopoda shows 
&at this one, as to segmentation, is identical with the Cheliceratenkopf. Thus, the Chelicerata by raking 
Pycnogonida into account can be closely linked up with Mandibulata: a further indication to the 
monophyly of E u d r o p o d a .  
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