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Summary

The method of HenniG 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 molluses 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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Korperabschnitts (Cephalosoma) der Pantopoda Gerstaecker, 1863

I. Entstehung und Struktur des Zentralnervensystems

Von G. WINTER

Eingegangen am 25. August 1979
1 Einleitung

Das Zentralnervensystem der Pantopoden wurde meist im Hinblick auf die Ganglien-
anordnung und die Innervierung bestimmter Strukturen untersucht (DocreL 1911, 1913;
Loman 1917; GorpeN 1932; Scrram 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 adulten Komplexgehirns wurde von Wiren (1918) und HansTROM (1919) ausfishr-
lich untersucht. WirEN weist auf ein deutliches pracoesophageales Rostralganglion hin, das er mit der
von HOLMGREN (1916) bei Arachniden beschriebenen Stomodealbriicke vergleicht. HANSTROM, der
sich sehr kritisch mit der Arbeit von WireN auseinandersetzt, findet weder ein Rostralganglion noch
eine der Stomodealbriicke vergleichbare Struktur bei Pantopoden. Deshalb deuter er ,,das ganze Schna-
belnervensystem der Pantopoden® als Frontalganglion, das ,,gemiss der gewaltigen Entwicklung des
Schnabeldarmes in besonderer Weise umgewandelt worden ist® (1919: 167).

Da8 an der Bildung des Gehirns und des Schlundrings das Chelicerenneuromer beteilige ist, geht
eindeutig aus den embryologischen Arbeiten von MEISENHEIMER (1902 b) iiber Achelia echinata und
Dogcier {1913) iiber Anoplodactylus und Chaetonymphon hervor. Im Gegensatz dazu gibt SancuEez
(1959: 55) eine ,,primir praeorale“ Lage des Chelicerenganglions und seiner Kommissur fiir Nymphon
gracile, Achelia echinata und Callipallene emaciata an.

Angeregt durch solche Widerspriiche und vor allem durch neuere Arbeiten, die die
Segmentierungsfrage des Gehims der Chelicerata aufgreifen (Pross 1966, 1977; WeyGoLDT
1975; ScHOLL 1977), und der daraus entstandenen Diskussion, erschien gerade eine embryo-
logisch gestiitzte Analyse des Zentralnervensystems der Pantopoden fiir das Verstindnis
des vorderen Kérperabschnittes notwendig.

Aufgabe der vorliegenden Arbeit war es, die Ontogenese des vorderen Kérperabschnitts
bei Pantopoden zu untersuchen, wobei die Differenzierung des Zentralnervensystems im
Vordergrund stand. Ausgewihlt wurde eine Art (Callipallene emaciata), bei der keine
Protonymphon-Larve auftritt, die deshalb keine Metamorphose durchliuft, so dafl eine
kontinuierliche Organogenese untersucht werden konnte. Eine direkte Entwicklung wurde
bisher bei folgenden Arten beobachtet oder untersucht: Nymphon brevicaudatum von
Hokx 1881; Callipallene emaciata (= Pallene emaciata, P. spectrum, P. tiberi) von DOHRN
1881, Sancugz 1959; Callipallene phantoma von DoHRN 1881; Neopallene campanellae
von DoHRN 1881; Propallene kempi von GNANAMUTHU 1950; Callipallene brevirostris
(= Pallene empusa) von MORGAN 1891. Parallel dazu wurde das Zentralnervensystem
weiterer drei Arten untersucht, um die gefundenen Ergebnisse auf breiterer Basis zu iiber-
priifen. Dariiber hinaus wurde die Protonymphon-Larve von Achelia echinata untersuche,
um die in der Literatur widerspriichlichen Angaben iiber den Verlauf der Hinterschlund-
kommissur zu kliren.

Von den fiir Pantopoden bisher beschriebenen Nerven wurden fiir diese Arbeit nur
solche herangezogen, die 1. eindeutig definierbar nach Ursprung und Innervationsbereich
sind und 2. auch ohne spezielle Nervenfirbung bei allen Schnittserien eindeutig erkenn- und

verfolgbar waren. Es waren dies:
. Ursprung :
Augennerven (nau)
Chelicerennerven (nch) Gehim
dorsaler Proboscisnerv (npd)——
ventrale Proboscisnerven (npv)™ |

. Palpennerven (npp) Unterschlundganglion
Owigernerven (nOV) o — | .
Nerven des 1. Laufbeinpaares (nl1) Cephalosoma

Nerven des 2. Laufbeinpaares (nl2)

Nerven des 3. Laufbeinpaares (nl3) Thorax
Nerven des 4. Laufbeinpaares (nl4)

Abdominalnerven (nab)

Abdomen
Die in Ein- oder Mehrzahl auftretenden Stomodealnerven, z. B. Nerv Nr. 5 oder Nr. 3
(WIREN 1918: 69), sind sehr diinn und kénnen daher auf den Priparaten selbst bei licken-
losen Paraffinschnittserien nicht immer identifiziert werden. Sie wurden aus diesem Grunde
in die Untersuchung nicht einbezogen.
" Zur Terminologie. Als Ganglien werden im folgenden rein deskriptiv anatomisch erkennbare Kon-
zentrationen des Nervensystems bezeichnet, die entweder 1 bis 3 echte Neuromere enthalten kdnnen

(z. B. Unterschlundganglion) oder als lokale Verdickungen des’ Nervensystems (z. B. Proboscis-
ganglien) auftreten. ,,Derjenige Abschnitt des Strickleiternervensystems, der zu einem Segment gehdre,
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evil. ein Segment markiert, wird mit den morphologischen Termini segmentales Ganglienpaar oder
Neuromer bezeichnet* (WeyGoLDT 1975: 164). Gehirn, Schlundring und Unterschlundgangtion wer-
den als weitgehend topographisch-anatomische Termini verwendet, wihrend Vorderhirn (i. S. WireNs
1918; = pnimirem Synceregrum WEBER 1952) als ontogenetischer Terminus die vom Kopflappen her
gebildeten Nervenzellen umfafit.

2 Material und Methode

Es wurden folgende Arten untersucht:

Pycnogonum littorale (Strém, 1762); Adultus.

Achelia echinata Hodge, 1864 (= Ammothea Zlifera); Adultus und Protonymphon.

Chilophoxus spinosus (Montague, 1808) (= Phoxichilus vslgaris); Adultus.

Callipallene emaciata emaciata (Dohm, 1881) (= Pallene emaciatz); Embryonen verschiedener Dif-
ferenzierungsstufen und Adultus. )

Pycnogonum littorale stammt vom Leitdamm bei Wilhelmshaven, die iibrigen 3 Arten vom Wellen-
brecher (Brise Lame) des Hafens von Séte.

Zur Fixierung wurden anfangs folgende Gemische ausprobiert: 1. Chrom-Osmium-Essigsiure nach
FLEMMING (starkes Gemisch); 2. Pikrinsiure-Formol-Eisessig nach Bouin und die alkoholische Modi-
fikation von DuBoscQ-BrasiL; 3. Sublimatgemische nach ZENkER und PETRUNKEWITSCH. DUBOSCQ-
BRASIL (mit 70%igem Alkohol) erwies sich als giinstg fiir Eier, Larven, Embryonen und Aduld, daher
wurden alle Objekte darin fixiert. Um das Eindringen zu erleichtern, wurden bei den Aduld die Ex-
tremititen endfernt, was besonders bei Pycnogonum wegen der extrem dicken Kudkula unumginglich
war. Die Aufbewahrung erfolgte in 80%igem Alkohol.

Vor dem Einbetten wurden die Larven und Embryonen mit Gallocyanin bzw. Trypanblau gefirbt
und nach Differenzierungsstufen sortiert. Uber eine aufsteigende Isopropylalkoholrethe wurden die
Objekte in Paraplast iiberfiihrt.

Die Schnittserien der Adula (5 um dick) wurden z. T. mit Azan nach HEIDENHAIN, z. T. mit Eisen-
hiimatoxylin nach WeIGeRT gefirbt. Die Eier und Larven (2,5 bis 3 um dick) wurden ausschlieflich
mit Eisenhimatoxylin gefirbt.

Von den dotten'eicien Embryonen von Callipallene wurden Semidiinnschnitte angefertigt: Nach
Umfixierung in Glutaraldehyd und Nachfixierung in Osmiumtetroxid wurden sie {iber Isopropylalko-
hol, Aceton und Propylenoxid in Durcupan ACM eingebettet. Die mit Glasmessern hergestellten 1um
dicken Schnitte wurden mit Toluidinblau nach LanNe 1972 (1%ige Toluidinblauldsung und 1%ige
Boraxlésung) auf der Heizplatte 2 Minuten gefirbt. Da diese Methode sehr gute Ergebnisse zeigte,
wurden auch von den Adulti Semidiinnschnitte angefertigt.

Uber die einzelnen Differenzierungsschritte konnen keine Zeitangaben gemacht werden, da nur
fixiertes Material untersucht wurde.

3 Ergebnisse

3.1 Entwicklung und Struktur des Zentralnervensystems von
Callipallene e. emaciata (Dohrn, 1881)

Das Nervensystem von Callipallene wird im wesentlichen von 3 Elementen unterschied-
licher Herkunft aufgebaut: 1. aus Neuromeren, die paarigen 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 Verstindnis der Entstehung des Zentralnervensystems werden kurz die
Vorginge am Keimstreif und die Bildung der Proboscis dargestellt.

3.1.1 Keimstrezfgliederung

Im Lauf der Ontogenese entsteht ein lingsovaler Keimstreif an der Ventralseite des
Embryos. Aus dem Keimstreif immigriert aus einer Lingsgerichteten, median liegenden
Zone das Mesentoderm. Die Mesodermzellen sammeln sich in 2 lateral liegenden Bindern.
In diesen Zellmassen treten zahlreiche Spaltriume auf. Diese auch von MorGaN beob-
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Abb. 1. Schema des Keimstreifs von Callipallene emaciata. 1.1: Beginnende Invagination der Ventral-

organe. 1.2: Keimstreif mit Ventralorganen und Proboscisanlage; 1.3: Keimstreif mit beginnender

Chelicerendifferenzierung. — cha = Chelicerenanlage; ki1 = vorderer Kopflappen (paarig); kl2 = hin-.

terer Kopflappen (unpaar); 1b1-3 = Laufbeinpaare 1-3; n1 = Chelicerenneuromer; n2 = Palpenneu-

romer; n3 = Ovigerneuromer; n4-7 = Neuromere der 4 Laufbeinpaare; n8 = Abdominalneuromer;

pb = Proboscis; pba = Proboscisanlage; sti = Invaginationsstelle des Stomodaeums; vo1-8 = Ventral-
organe 1 bis 8

achteten Hohlrdume konnen vielleicht mit aller Zuriickhaltung als Coelomhdhlen ange-
sprochen werden. Da sie weder serial angeordnet noch bei den verschiedenen Exemplaren
in Zahl und Lage iibereinstimmen, scheiden sie bei Callipallene auf jeden Fall als Indiz fiir-
metamere Gliederung aus.

Im weiteren Verlauf der Keimstreifentwicklung treten in den lateralen Zonen die ersten
Extremititenanlagen auf (Abb. 1.1.): die der Chelicere (1. Paar) und des 1. Laufbeinpaares
(4. Paar) fast gleichzeitig, die der folgenden Laufbeinpaare (5.-7. Paar) sukzessiv nachein-
anderfolgend. Ovigera (3. Paar) entwickeln sich erst nach dem Schliipfen des jungen Panto-
poden. _

Median am Keimstreif senken sich als paarige Vertiefungen die sog. Ventralorgane ein,
die zundchst 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
auflen immer deutlicher sichtbar werdenden Stomodaeum (mit beginnender Vorwdlbung
der Proboscis) vorbei. Dadurch wird der Keimstreif sekundir durch Cheliceren- und Pro-
boscisanlage vollstindig 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 vollstindig von einer medianen Falte der Chelicerenanlage iiber-
deckt, so dafl es von auflen nicht mehr zu erkennen ist (Abb. 1.3.).

Ein solches Stadium entspricht dem von Morcan (1891; Tafel IV, Tund IT) dargestellten frithesten
Embryo. Eine Lage der Chelicerenganglien an der Oberfliche neben der Proboscis (SancrEez 1959 :54,

Fig. 19) erscheint mir aufgrund der oben geschilderten Verhiltnisse nicht wahrscheinlich. Es handelt
sich vermutlich eher um die vorgeriickte Chelicerenanlage.

3.1.2 Stomodaenm- und Proboscisanlage

Die Proboscis ist eine der charakreristischen Strukturen der Pantopoden und war deshalb
Anreiz fiir alle Bearbeiter, Homologien mit anderen Arthropoden zu suchen.
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Wihrend DoHRN (1881:247) die Proboscis als ,,Bildung sui generis“ betrachtet, ist sie nach Henry
(1953:20) ,,composed of elements of the first and second body segments; 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 appendages.“ Eine Beteiligung postoraler
Extremititen an der Proboscis vermuten ADLERZ (1888) und WIREN (1918:105): ,,Der Pantopoden-
schnabel ist entstanden durch Verschmelzung eines oberen Antimers, bestehend aus Rostrum und
Oberlippe, mit zwei unteren Antimeren, welche vorspringende Verlingerungen des Pedipalpen-
segments bilden, die an der Spitze die sehr kleinen Pantopodenpedipalpen tragen.« Begriindet wird es
durch die Innervation der Palpen und ventralen Proboscisantimeren durch dasselbe Ganglion. Hoex
(1881) schreibt (p. 14): ,,It is to be considered as an unpaired outgrowth of the region surrounding the
mouth‘!, wihrend er im Summary (p. 145) vermerkt: ,,The cephalic part of the cephalothoracic segment
bears anteriorly a proboscis, consisting of three coalesced parts, one prae-oral (labrum?), two post-oral
ones (mandibles?), and three pair o? cephalic appendages .... The first pair of these appendages
represents the antennae, the two others are post-oral.“

Die einzige ontogenetische Untersuchung tiber die Proboscis stammt von MEISENHEIMER (1902 b)
an Achelia ecginata (p- 208): ,, . . . aus einer schwachen Vertiefung am vorderen Pole ging . . . [die Anlage
des Vorderdarms] in eine tiefe Einsenkung iiber, die ein deutliches Lumen aufweist. Wihrend diese
unter nicht unbetrichdicher Verdickung der Wandung tief nach innen und hinten wichst, beginnt sich
ihre duflere Miindung von der Dorsalseite {iber die Vorderseite hinweg auf die Ventralseite zu ver-
schieben, und beginnen sich zugleich die dufleren Rinder der Miindung ringférmig aufzuwulsten und
zum Schnabel vorzuwachsen.“ ’

Die Differenzierung 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.

1. Die Stomodaenm-Anlage ist zunichst als lokale Verdickung des Ektoderms auf Schnitten
zu erkennen. Eine deutliche Einsenkung des Ektoderms konnte auch bei spiteren Stadien
nicht beobachtet werden. Das Stomodaeum (std, Abb. 2.1.) dringt zunehmend ins
Innere vor, wobei sich die einschichtige Stomodaeumwand stark verdicke (hochstehende,
prismatische Zellen). Zunichst weist das Stomodaeum noch einen querovalen Umriff mit
geringem Lumen auf.

2. Nach dem Kontakt der proximalen Stomodaeumspitze mit dem Mesenteron tritt im
Ektoderm rund um die Stomodaeumbasis eine hohe Mitoseaktivitit auf (Spindelstel-
lungen tangential). Die Proboscis-Anlage (pba, Abb. 2.2.) zeigt sich als ringférmiger,
caudal unterbrochener Wulst. In den entstehenden Hohlraum wandern Zellen aus den
paarigen Mesodermbindern 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
zum Adultus erhalten. Dorsal wird die Proboscisanlage durch eine irisblendenartige
Einschniirung des Ektoderms (=prospektives Proboscisapodem, Ansatz der Proboscis-
levatoren; s. DENCKER 1974:274) deutlich vom Ké&rper abgegrenzt.

Die weitere Entwicklung ist durch eine extreme Verlingerung 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

21 22 23

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




32 G. Winter

Laterolateralsymmetrie auf das Stomodaeum ausgedehnt wird. Der dreistrahlige Vorder-
darm differenziert sich anschlieBend in den Pharynxapparat und den Oesophagus. Wihrend
der Oesophagus aus der urspriinglichen Stomodaeumanlage der 1. Phase hervorgeht, wird
der Pharynx vor allem aus dem ektodermalen Material gebilder, das sich in der 2. Phase dem
Stomodaeum vorne angeschlossen hatte. Sicher ist die Entstehung der 3 Antimere eine
sekundire Untergliederung der Proboscis, die durch das dreistrahlige Lumen und eine ent-
sprechende Muskelanordnung angedeutet wird.

Die Proboscis als Saugorgan kann als autapomorphe Bildung, an der das gesamte Ekto-
derm um die Stomodaeummiindung beteiligt ist, interpretiert werden, bedingt durch die
ektoparasitische Lebensweise der Pantopoden. Eine Beteiligung von Extremititenele-
menten am Aufbau der Proboscis kann mit Sicherheit ausgeschlossen werden. Am ehesten
138t sich die Proboscis der Pantopoda mit einem Teil. des embryonalen Pumporgans der
Pseudoscorpione vergleichen. Dieses setzt sich (WeYGOLDT 1965) aus der stark vergréflerten
Oberlippe und der kleinen Unterlippe, beide von den Pedipalpencoxen flankiert, zu-
sammen. WEYGOLDT schreibt (p. 367): ,,. . . dafl das Pumporgan der Embryonen der
Pseudoscorpione gar kein neues, embryonales Organ ist, sondern der Saugapparat des fer-
tigen Pseudoscorpions, reduziert auf seine wichtigsten Bestandteile. Diese sind jedoch in
Hinblick auf ihre Funktion in fiir das Pumporgan typischer Weise umgestaltet; vor allem ist
die Oberlippe vergroflert.“ Vergleichbar ist durchaus die Entwicklung der Pumpmuskeln
des Pumporgans und die der Pharynxdilatoren, Das V-férmige bzw. 3strahlige Lumen ist
vermutlich auf funktioneller Basis analog.

3.1.3 Ventralorgane und Neuromere

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

31

Abb. 3. Schema zur Entwicklung der Ventral-
organe von Callipallene emaciata. Querschnitte
auf Hohe des 1. Laufbeinpaares. 3.1: Invagination
der Ventralorgane; 3.2: Ablosung der Ventral-
organe; 3.3: Neuromerenbildung. — do = Dotter;
dod = Dotterdivertikel; ekt = Ektoderm (O/@);
ent = Entoderm ((J); exa = Extremititenanlage;
mes = Mesoderm ((®); sv = sekundire Vitello-
phagen (O); vo = Ventralorgan
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Bei Callipallene emaciata treten die ersten 4 Paare (VO1 bis VO 4) gleichzeitig mit der
Stomodaeuminvagination auf. Von aufien sind sie zunichst als hellere Flecken im Keimstreif
(Abb. 1.1.) zu finden. Auf Schnitten erkennt man bei diesem Stadium 2-5 spindelférmige
Neuroblasten, die weit ins Kérperinnere 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 Linge differenzieren
sich bis zu 20 Neuroblasten auf engstem Raum, wodurch das Ventralorgan kugelig ins
Innere gedringt wird. (Abb. 3.2.; Abb. 4.2.). Die Neuromere vergrofiern sich in radialer
und tangentialer Richtung, dabei behilt das Ventralorgan zunichst seine Offnung zur Kér-
peroberfliche (Abb. 6). Spitestens beim Erscheinen eines Neurilems um die Ganglien sind
die Ventralorganpaare von der Oberfliche getrennt und liegen als ovale, strukturell deutlich
von den iibrigen Zellen des Neuromers unterscheidbare Bereiche an der Ventralseite der
Neuromere. In der spiteren Embyonalentwicklung atrophieren die Ventralorgane, so dafl
bei geschliipften Jungtieren, wie bei allen anderen adulten Pantopoden, nie Ventralorgane zu
erkennen sind.

Ventralorgane mit der geschilderten Entwicklung treten bei Callipallene nur im ventralen
Keimstreif, nicht im sekundir davon abgetrennten Kopflappen auf. Der Terminus Ventral-
organ bezeichnet keine Organe im eigentlichen Sinn, sondern paarig auftretende, segmentale
Bildungszentren von Neuromeren. Das Fehlen von Ventralorganen liflt jedoch nicht den
Schluf zu, daf} hier nichtsegmentale Ganglien vorliegen miifiten.

Innerhalb der Arthropoda findet man als Ventralorgan oder Gangliengrube (Heymons 1901)

bezeichnete Strukturen auch bei Onychophora (KENNEL 1888; PFLUGFELDER 1948 u.a.); Hanseniella,
Symphyla (T1eGs 1940); Panropus, Pauropoda (T1EGs 1947) und Glomeris, Diplopoda (DoHLE 1964).

Abb. 4. Entwicklung der Ventralorgane von Callipallene emaciata. 4.1: Erste Andeutung eines Ventral-
organs: die Neuroblasten verlagern sich nach innen; 4.2: Kugelige Ventralorgane an der Basis des Neu-
romers. Der Pfeil zeigt auf den Porus des Ventralorgans. — do = Dotter; dod = Dotterdivertikel; ekt =
Ektoderm; ent = Entoderm; exa = Extremititenanlage; nb = Neuroblasten; vo = Ventralorgane



34 G. Winter

Ausfiihrliche Diskussion bei JuNQua 1966:16-32. Bei Paraperipatus (PFLUGFELDER 1948:469)
»- - - handelt [es] sich zunichst um nichts anderes als um eine paarige Verdickung des medianen Keim-
streifektoderms. . .. Eine Gliederung tritt dadurch ein, daf} die Bildung der Ganglienzellen sich immer
mehr auf bestimmte Stellen in jedem Segment konzentriert.“ ,,Eine Sonderstellung nimme das in der
Antennengegend entstehende Ventralorgan (VO,) ein, das sich tief einstiilpt und schlieflich ein Paar
blasenférmiger, den Corpora allata primitiver Insekten dhnlicher (nicht homologer) Hypocerebral-
organe bildet* (WEBER 1952:33-34). Im Unterschied zu Callipallene sind bei Paraperipatws und
anderen Arthropoden Ventralorgane auch an der Bildung des Vorderhirns beteiligt. WeycoLDT
(1975:187) weist darauf hin, dafl ,,an der Entwicklung der segmentalen Ganglien . . . bei Cheliceraten
Einstillpungen bei gleichzeitiger Zellvermehrung entscheidend beteiligt {sind]. Die Invaginationen
kénnen nahe beieinander liegen, miteinander verschmelzen, 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 Tarantwla beschrieben, und dhnlich erfolgt die Ganglienbildung auch bei den
Araneen.* Eine unpaare, apikale Invagination tritt bei der Bildung des nauphalen Nervensystems von
Penaeus auf (ZiLcH 1978:87).

Der zuvor geschilderte Differenzierungsablauf der Ventralorgane trifft fiir alle 8 Ventral-
organpaare zu, jedoch mit zeitlicher Verschiebung. Anhand von Schnitten konnten folgende
Entwicklungsstufen erkannt werden:

a. VO1 bis VO4 treten als schwache Vertiefungen gleichzeitig mit der beginnenden Stomodaeum-
invagination auf. )

b. VO1 bis VO 6 vorhanden, wobei VO 1 bis VO 3 schon halbkugelig vertieft sind.

¢. VO1 bis VO7 vorhanden; VO 1 liegt bereits dicht neben der Stomodaeumanlage; VO2 und VO3
liegen nahe beieinander; VO 1 bis VO 3 mit porenférmiger Offnung zur Obertliche und VO 4 bis
VO 6 halbkugelig vertieft.

d. VO2bis VO 8sichtbar; VO 1 wird von der medianen Falte der Chelicerenanlage verdeckt; VO 2 und
VO3 oval ohne Porus, ihre Neuromere im 1. Ganglion der Ventralkette (= Unterschlundganglion)
vereinigt; VO 4 bis VO 6 kugelig mit Porus; VO 7 halbkugelig; VO 8 als Einstiilpung.

e. Alle Ventralorgane mit Ausnahme von VO 1 oval, ohne Porus im jeweiligen Neuromer; VO | noch
mit Porus.

Abb. 5. Frithes Embryonalstadium von Calli-
pallene emaciata mit Stomodaeum und begin-
nender Proboscisanlage. 5.1: Mediosagittal-
schnitt; 5.2: Parasagittalschnitt, der die lateral
der Proboscis liegenden paarigen Rostral-
ganglienanlagen und die beginnende Ein-
stiilpung des vorderen Augenpaares zeigt.
Die zwischen der punktierten Grenze des
Neuromers 1 und der gestrichelten Linie
liegenden Primordialzellen werden dem Un-
terschlundganglion eingegliedert. — aua =
Anlage des vorderen Augenpaares; do = Dot-
ter; ekt = Ektoderm; ent = Entoderm; gro
= Rostralganglien; mes = Mesoderm; nl =
Chelicerenneuromer; n2 = Palpenneuromer;
n3 = Ovigerneuromer; né—6 = Neuromere
der ersten 3 Laufbeinpaare; nbp = Neuro-
blastenplatte; pba = Proboscisanlage; std =
Stomodaeum; vo2 = Ventralorgan 2
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3.1.4 Verlagerung und Differenzierung des Chelicerenneuromers

Wihrend der Elevation des Keimstreifs im Frontalbereich des Embryos findet eine Ver-
lagerung des Chelicerenneuromers statt: das Ventralorgan 1 riicke seitlich an der Proboscis-
anlage vorbei nach vorne. Die Differenzierung typischer Nervenzellen des Neuromers
beginnt bereits, solange das Cheliceren-Ventralorgan (VO 1) noch direkt vor dem 2. Ventral-
organ liegt. Wihrend der Verlagerung werden bevorzugt in caudaler Richtung neue Nerven-
zellen gebildet. Dabei bleiben die Primordialzellen des Chelicerenneuromers (n1) immer im
direkten Kontakt mit denen des Palpenneuromers (= 2. Neuromer, n2; Abb.5.2; Abb.9.3.).
Das Chelicerenneuromer ist auf Schnitten als waagerechter Zellstreifen zu beiden Seiten
der Stomodaeumanlage zu erkennen. Auf diesem Stadium treten erstmals 2 parallele Faser-
biindel (Anlage der Konnektive des Unterschlundganglions) in Lingsrichtung dorsal der
Palpen- und Ovigerneuromere (2. und 3. Neuromer) auf, die zunichst 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 charakterisiert; es ist nun mit ca. 30° schrig nach vorne oben gerichtet. Parasagittal-
schnitte zeigen auf diesem Stadium 2 paarige Faserbiindel (prospektive Konnektive 1), die

Abb. 6. Lage des Ventralorgans 1 nach der Verlagerung an die Frontalfliche bei Callipallene emaciata.

6.1: Querschnirr, der die Lage des Ventralorgans 1 zwischen Proboscis und Cheliceren zeigt. 6.2: Para-

sagittalschnitt. — aua = Anlage des vorderen Augenpaares; ch = Cheliceren; do = Dotter; ekt = Ekto-

derm; ent = Entoderm; nb = Neuroblasten des Ventralorgans 1; nbp = Neuroblastenplatte; nzl =

Nervenzellen als Derivate der Neuroblastenplatte; pb = Proboscis; po = Porus des Ventralorgans 1;
vol-3 = Ventraforgane 1bis3



36 G. Winter

von sich inzwischen differenzierenden Zellen der vorderen Gehirnanlage ausgehend in den
Bereich der Primordialzellen des Chelicerenneuromers sich erstrecken. Damit entsteht ein
laterales Faserbiindelsystem (Konnektive), das sich von der vorderen Gehirnanlage aus-
gehend iiber den Bereich des Chelicerenneuromers bis zum Ovigeraneuromer (3. Neuro-
mer) erstreckt. Sukzessiv tritt auch bei den folgenden (= Laufbein-)Neuromeren 4 bis 7
dorsalliegendes Neuropilem auf. An der Frontalfliche l6st sich das Chelicerenneuromer von
der Oberfliche ab und riickt seitlich an den ventralen Vorderrand der vorderen Gehirn-
anlage, wobei das Ventralorgan atrophiert.

3.1.5 Differenzierung des Vorderbirns

Erstmals treten auf einem Stadium mit leicht V-férmigem, von dem ventralen Keimstreif
vollig getrennten, Kopflappen einzelne zerstreut liegende Neuroblasten auf. Eine Anord-
nung dieser Neuroblasten wie bei Ventralorganen konnte hier nicht beobachtet werden.
Aufgrund des Verhaltens der Neuroblasten kénnen 2 hintereinander liegende Areale unter-
schieden werden (kl1 und kl2; Abb.1.2.). .

Im Kopflappenareal 1, das den weitaus gréfiten Bereich einnimmt, 16sen 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-
schlieflenden Entodermschicht liegen, sie sind deudich anhand ihrer Grofle von letzterer
zu unterscheiden. Die aus der ,Neuroblastenplatte‘ nach vorne proliferierten Nervenzellen
sind anfangs als paarige Zellgruppe (nz1; Abb. 6.2.) angeordnet, die frith (ab 10 Zellen im
Parasagittalschnitt) paarige Faserbiindel aufweist, die ventralwirts ziehen. Im weiteren
Verlauf der Entwicklung verliert sich die paarige Anordnung und es entsteht eine kompake,
halbkugelige Zellanhiufung, die im ausdifferenzierten Gehim die dorsale und caudale Wand
einnimmt. Sie umgibt dorsal die Sehmassen, wihrend 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 verdicke sich und bildet die Anlage des ersten Augenpaares (au2; Abb. 9.).
Das 2. Augenpaar wird erst spiter vor dem 1. Augenpaar ausdifferenziert (aul, au2;
Abb. 10.3.).

Das Kopflappenareal 2 liegt dicht vor der Proboscisanlage. In ihm sind 3-9 Neuroblasten
gleichmiflig verteilt, die immer im ektodermalen Gewebeverband verbleiben. Die von ihnen
proliferierten Zellen schliefen sich zu einer von Anfang an unpaaren Zellgruppe (nz2;
Abb. 9.1.) zusammen, die lateral paarige Faserstrukturen aufweist. Diese Zellgruppe (nz2)
schliefft sich im weiteren Verlauf an die Zellgruppe (nz1) frontal an, wobei die paarigen
Faserstrukturen in die paarigen Faserbiindel von nz1 integriert werden. Im ausdifferen-
zierten Gehirn formt die Zellgruppe (nz2) den medianen Bereich der Frontalfliche ober-
halb des Rostralganglions.

3.1.6 Proboscisnerven, Rostralganglion und Proboscisganglien

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

Auf einem Stadium (Abb. 5), bei dem das Stomodaeum ca. ein Viertel der gesamten Kor-
perlinge erreicht hat — die Probosciserhebung ist noch nicht angedeutet —, treten erste An-
deutungen neurogenen Materials auf. Knapp vor der Mitte der Stomodaeumanlage treten
paarig angeordnete Zellgruppen (friihestes Stadium mit 4 Zellen) dorsolateral an der ein-
schichtigen Stomodaeumwand auf. Typische Neuroblasten oder ventralorganihnliche
Strukturen konnten auf den Schnitten nicht gefunden werden. Mit zunehmender Verlin-
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gerung des Stomodaeums vergroflert sich die Zahl der Zellen. Die beiden kngelige? Zell-
gruppen (mit ca. je 20 Zellen) vereinigen sich median und liegen als leicht gekriimmte
Struktur quer auf der dorsalen Stomodacumwand. 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 Faserbiindel (= prospektiver dorsaler Proboscisnerv) fort. Die

Abb. 7. Querschnitt im Bereich der Proboscis mit ventralen Proboscisganglien von Callipallene
emaciata. — ch = Chelicere; dch = Dotterdivertikel der Cheliceren; ph = Pharynx; gpv = ventrale
¢t .- " Proboscisganglien
Abb. 8. Querschnitte durch einen Embryo. von Caﬁil;allene emaciata im Bereich des Schlundrings. ~
au = vorderes Augenpaar; dch = Dotterdivertikel der Chelicere; fo = Frontalorgan (,,Gipfelauge®);
gh = Gehirn; gus = Unterschlundganglion; km1 = Kommissur des Chelicerenneuromers; knl
Schlundkonnektiv; n1 = Chelicerenneuromer; }f‘:b = Protocerebralbriicke; ph = Pharynx; sm
Sehmasse

weitere Entwicklung (Einbeziehung ins Gehirn) erlaubt es, diese Nervenzellgruppe mit dem
Rostralganglion bet WiREN (1918) zu identifizieren. Daher wurde der Terminus Rostral-
ganglion in dieser Arbeit beibehalten.

Wolbt sich die Proboscisanlage deutlich vor, entsteht in jedem prospektiven Antimer ein
kleines Ganglion (= Proboscisganglien). 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 Kontake mit dem dorsal des Stomo-
daeums liegenden dorsalen Proboscisnerv. Die beiden Ganglien der unteren Proboscis-
antimeren (= ventrale Proboscisganglien, gpv; Abb. 7) senden caudal feine Nervenfasern
aus, die sehr spit Kontakt zum Unterschlundganglion finden.

Die weitere Entwicklung ist durch die extreme Proboscisverlingerung charakterisiert,
wobei die Proboscisganglien ihre Lage nahe der Proboscisspitze im Bereich der Pharynx-
muskelzellen beibehalten. Mit Ausdehnung der Stomodaeumspitze zum Mesenteron hin
riicke das zwischenzeitlich vergrofierte Rostralganglion zwischen das paarig ausgebildete
Chelicerenneuromer (1. Neuromer) an die Ventralseite des entstehenden Gehirns.



Abb. 9. Sagittalschnitte eines Embryos von Callipallene emaciata mit ins Gehirn eingeriitktem, aber
noch deutlich getrenntem Rostralganglion und voll entwickeltem vorderen Augenpaar (= au 2).
9.1: Mediosagittalschnitt; 9.2: Parasagitialschnitt mit Abgrenzung der Kopflappenareale; 9.3: Para-
sagittalschnitt. ——— prospektive Grenze des Gehirns; -+- hintere Grenze des Chelicerenneuromers;
au2 = vorderes Augenpaar; dd = Douerdivertikel; do = Dotter; ent = Entoderm; gro = Rostral-
ganglion; kl1 = paariger 1. Kopflappen; kl2 = unpaarer 2. Kopflappen; fb = laterales Faserbiindel des
Gehirns; kn5 = Konnektiv-zwischen 4. und 5. Neuromer; n1 = Chelicerenneuromer; n2 = Palpen-
neuromer; n3 = Qvigerneuromer; n4—7 = Neuromere der 4 Laufbeinpaare; n8 = Abdominalneuromer;
nbp = Neuroblastenplatte; nz2 = Nervenzellen als Derivate des 2. Kopflappens; vol—6 = Ventral-
organe 1 bis 6
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Abb. 10. Sagittalschnitte eines Embryos von Callipallene emaciata mit im Gehirn integriertem Rostral-
ganglion. Das hintere Augenpaar (= aul) beginnt sich einzustiilpen. 10.1: Mediosagittalschnitt mit
Rostralganglion und dorsalen Proboscisganglien; 10.2: Parasagittalschnitt mit dorsalem Proboscisnerv
und Konnektiv zwischen Rostralganglion und Chelicerenneuromer; 10.3: Parasagittalschnitt mit
Schlundring. — aul = hinteres Augenpaar; au2 = vorderes Augenpaar; dd = Dotterdivertikel; do =
Dotter; gh = Gehirn; gpd = dorsaler Proboscisnerv; gpv = ventraler Proboscisnerv; gro = Rostral-
ganglion; knl = Schlundkonnektiv; knr = Konnektiv zwischen Rostralganglion 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 Zentralnervensystems beim schliipfreifen Embryo

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

Im kugelformigen Gebirn umschlieflen die an der Peripherie liegenden Kerne ein zen-
trales Neuropilem. Es enthilt ein U-férmig gebogenes Faserbiindel: von den dorsal in der
peripheren Kernschicht liegenden Sehmassen ziehen parallele Faserstrukturen zunichst ven-
trad und vereinigen sich vor dem noch nicht deutlich erkennbaren Zentralkérper. Caudal
des prospektiven Zentralkdrpers
dringen einige Zellkerne ins Neu-
ropilem vor. Sie kénnen als Zen-
tralkGrperzellen identifiziert wer-
den. Auf Sagittalschnitten ist
frontal im Gehirn das Rostral-
ganglion als halbkugelige Zell-
anhiufung iber dem hier ent-
springenden dorsalen Proboscis-
nerv zu erkennen. Das Neuro-
pilem des Rostralganglions geht
dorsad ohne deutliche Grenze
direkt in das des Vordergehirns
iber (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 Unterschlundgan-
glion iiber. Der dem Oesophagus
eng anliegende, kurze Schlund-
ring wird aus 2 Elementen aufge-
baut: 1. aus dem Neuropilem und
den Kernen des Chelicerenneuro-
mers und 2. aus einem Faserbiin-
del (kn1; Abb. 8.3)), das im
Vorderhirn (kurz vor dem Zen-
tralkdrper) entspringt und sich im
Unterschlundganglion mit dem
Neuropilem des Chelicerenneu-
romers vereinigt.

Im Unterschiundganglion fin-
den sich 3 Neuropileme mit je
einer Kommissur, die den Neuro-
meren 1 (= Chelicerenneuromer)
bis 3 zugeordnet werden kénnen
(n1-n3; Abb. 10.2.). Die vorder-
ste Kommissur ist nur schwach
angedeutet und liegt zwischen
den Enden des Konnektivs 1 in
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ganglion enthilt das 2. und 3. Neuromer (= Palpen- und Ovigerneuromer) vollstindig,
wihrend vom 1. Neuromer (= Chelicerenneuromer) nur die ventrale Verbindung der
beiden Neuromerhilften median an der Dorsalseite des Unterschlundganglions integriert
ist. Der weitaus grofite Teil des Chelicerenneuromers nimmt an der Bildung des Schlund-
rings und des Gehirns teil.

In der Bauchganglienkette folgen die Neuromere 4-8. Wihrend die Neuromere 4-7, die
je 1 Laufbeinpaar innervieren, etwa gleichgrof wie das Unterschlundganglion sind, bleibt
das 8. Neuromer (n8; Abb. 11.5.) winzig. Es sitzt als Abdominalganglion dorsal an der
Hinterfliche des Neuromers des 4. Laufbeinpaares. Zwischen den sebr dicht hinterein-
anderliegenden Neuromeren sind deutliche Konnektive vorhanden (z. B. kn4—kn8; Abb.11).

3.1.8 Zentralnervensystem des Adultus

Callipallene ist eine Art, bei der 3 8 wie @ @ Cheliceren und Ovigera tragen. Palpen fehlen
bei beiden Geschlechtern (Abb. 12 und 22.1).

Palpennerven konnten weder beim Aduleus noch bei Embryonen nachgewiesen werden.
Bei vielen Pantopodenarten tritt, obwohl die Extremitit fehlt, dennoch der entsprechende
Nerv — wenn oft auch stark reduziert— auf. Dieses Phinomen kann dadurch erklirt werden,

Abb. 12. Mediosagitralschnitt eines Adultus von Callipallene emaciata (s. Abb. 22.1). — abd = Abdo-

men; an = Anus; auh = Augenhiigel; cph = Cephalosoma; dch = Chelicerendivertikel; gh = Gehirn;

gpd = dorsales Proboscisganglion; md = Mitteldarm; n4-7 = Neuromere der 4 Laufbeinpaare; oes =
Oesophagus; pb = Proboscis; ph = Pharynx; va = Valvula

dafl sich alle diese Arten iiber eine Protonymphon-Larve mit 3 Larvalextremititen ent-
wickeln. Obwohl durch Reduktion eines der 3 oder aller 3 wihrend der Postembryonal-
entwicklung die Extremirit beim Adulrus fehlt, ist von der Larvalextremitit der Protonym-
phon-Larve her die entsprechende Innervierung vorhanden. Bei Callipallene dagegen tritt
zu keiner Zeit irgendeine Andeutung der Palpen auf, womit das Fehlen der Palpennerven in
Einklang steht.

Im Vorderhim des Adultus ist der caudal liegende Zentralkdrper mit den ihn umgeben-
den Faserbiindeln der Nebenlappen auf allen Schnittserien deutlich zu erkennen. Aus den
paarigen Nebenlappen ziehen horizontale Faserbiindel zur Frontalwand des Vorderhirns.
Im Gegensatz zu den Angaben von HansTrOM (1919, 1928) finden sich bei Callipallene, wie
bei den anderen untersuchten Arten, 2 Sehmassen. Weitere Details waren im Gehirn von
Callipallene nicht zu erkennen.

Um hier Wiederholungen zu vermeiden, wurden nur die im Nervensystem des Embryos
noch nicht vorhandenen Strukturen erwihnt.
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ia echinata Hodge, 1864

3.2 Zentralnervensystem von Achel

dafl das Chelicerenneuromer (= 1. Bauchganglion

iiberein,
Ganglion der Schlundkommissur bei Docier) den Schlundring bildet.

DogcieL (1913:659—665) an einer nahe verwandten Art (Ammothea laevis) beobachten.

Beide stimmen in der Aussage

MEISENHEIMER (1902 b) bis zu diesem Stadium untersucht. Die weitere Entwicklung konnte
bei MEISENHEIMER,

Achelia echinata entwickelt sich iiber eine typische Protonymphon-Larve. Sie wurde von
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| 0,2 mm

Abb. 14. Sagittalschnittserie
durch das Gehim und Unter-
schlundganglion von Callipal-
lene emaciata (Adultus). (14.1
liegt nahezu mediosagitral,
14.2 bis 14.4 liegen lateral da-
von.) --+- Grenze des Rostral-
ganglions bzw. der Neuro-
mere 1 bis 3; ~——— Grenze des
Gehirns zum Unterschlund-
ganglion, aul/au2 = Augen-
paar 1 bzw. 2; auh = Augen-
hiigel; dch = Darmdivertikel
der Cheliceren; gro = Rostral-
ganglion; knl = Schlundkon-
nektiv; md = Mitteldarm;
n1 = Chelicerenneuromer; n2
= Palpenneuromer; n3 =
Ovigerneuromer; n4 = Neu-
romer des 1. Laufbeinpaares;
nl = Nebenlappen; npd =
dorsaler Proboscisnerv; nz2 =
Nervenzellen als Derivate des
Kopflappenareals 2; oes =
Oesophagus; va = Valvula;
zk = Zentralk&rper

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

3.2.1 Zentralnervensystem der Protonymphon-Larve

Auf Sagittalschnitten dieses Stadiums ist das Chelicerenneuromer (nr1; Abb. 15.2.; Abb.
16.2.) lateral des Oesophagus als senkrechtes Band zu erkennen. Ventrad schliefit, schrig
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 dorsalwirts: 1. ein faseriger Neuropilemstrang (kn1; Abb. 15.2.)), der direkt in das
Neuropilem des Vorderhirns iibergeht; 2. das Neuropilem des Chelicerenneuromers (nl;
Abb. 15.2.). Beide sind auf Horizontalschnitten eindeutig unterscheidbar. Das faserige
Neuropilem (kn1) liegt direkt dem Oesophagus-an und wird lateral vom Neuropilem und
den dariiberliegenden Zellen des Chelicerenneuromers halbkreisformig eingefafft. Auf
Sagittalschnittserien mit iiber 3 um 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 Chelicerenneuromer iibergehen. Fronto-
median setzt sich das zentrale Neuropilem des Vorderhims ohne deutliche Grenze in den
dorsalen Proboscisnery fort. Die zwischen seiner Austrittsstelle und dem zentralen Neuro-
pilem des Vorderhirns an der Ventralseite des Gehirns liegenden Zellen (Abb. 15.1.) kénnen
als Rostralganglienzellen interpretiert werden, zumal sich diese Zellgruppe lateral der Aus-
tritesstelle des dorsalen Proboscisnervs (Abb. 15.2.) zur Frontalseite hin erstreckt und hier
von der des Vorderhirns abgegrenzt ist.
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Abb. 15. Zentralnervensystem einer Pro-
tonymphon-Larve von Achelia echinata.
15.1: Mediosagittalschnite; 15.2 und 15.3:
Parasagittalschnitte. — au = Augen; ch =
Chelicere; chd = Chelicerendriise; dd =
Darmdivertikel; gpv = ventrale Pro-
boscisganglien; gro = Rostralganglion;
km1 = Kommissur des Chelicerenneuro-
mers; km2 = Kommissur des Palpenneu-
romers; knl = Schlundkonnektiv; kn2 =
Konnektiv zwischen Cheliceren- und
Palpenneuromer; kn3= Konnektiv zwi-
schen Palpen- und Ovigerneuromer; kn4
= Konnei

und Neuromer des 1. Laufbeinpaares;
md = Mitteldarm; n1 = Chelicerenneuro-
mer; n2 = Palpenneuromer; n3 = Oviger-
neuromer; n4 = Neuromer des 1. Lauf-
beinpaares; nch = Chelicerennerv; nov =
Ovigernerv; npd = dorsaler Proboscis-
nerv; npp = Palpennerv; npv = ventraler
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 des Chelicerenneuromers mit
der Austrittsstelle des Cheliceren-
nervs und die Austrittsstellen der in
die Extemititen 2 und 3 der Proto-
nymphon-Larve ziehenden Nerven

151

tiv zwischen Ovigerneuromer -

zu erkennen. 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 (km1; Abb. 16.1.)
interpretiert wird. Ahnlich wie bei dem Embryo von Callipallene enden an dieser Kom-

16.1

16.2

Abb. 16. Schema des Zentralnervensystems einer Protonymphon-Larve von Achelia echinata. 16.1:
Frontalansicht; 16.2: Lateralansicht. Legende s. Abb. 15
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missur die vom Vorderhirn ausgehenden Faserbiindel (= Konnektiv 1, kn1; Abb. 16) bzw.
biegt sich das Neuropilem hier zu den paarigen, lateral liegenden Neuropilemarealen auf.

3.2.2 Zentralnervensystem des Adultus

Bei den Adulti von Achelia echinata (Abb. 22.2.) sind bei 3 & wie ¢ @ alle Cephalosoma-
extremititen (Cheliceren, Palpen, Ovigera, 1. Laufbeinpaar) vorhanden, wenn auch bei
Palpen und Ovigera ein geringer Sexualdimorphismus auftritt. Ausgehend von der Proto-
nymphon-Larve werden wihrend der Postembryonalentwicklung sukzessive die nach
hinten folgenden Extremititen ausdifferenziert, wihrend die 3. Larvalextremitit zu einem
kleinen Hocker reduziert wird (DoGIeL 1913:663). An derselben Stelle entstehen spiter
die Ovigera, die ebenfalls vom
zugehdrenden 3. Neuromer in-
nerviert werden.

- Das Zentralnervensystem
des Adultus zeigt keine wesent-
lichen Abweichungen von dem
des Adultus von Callipallene.
Die gleich grofien Ganglien der
Ventralkette schlieflen dicht an-
einander an. Der Schlundring,
der neben dem Oesophagus
auch von den Levatormuskeln
der Proboscis durchzogen wird
(Abb. 17), ist bedeutend ver-
lingert, so dafl Gehirn und
Unterschlundganglionklarvon-
einander getrennt liegen. Die

beiden Elemente des Schlund-

Abb. 17. Sagittalschnittserie durch
das Gehirn und Unterschlundgan-
glion eines Adultus von Achelia
echinata. --- Grenze des Cheliceren-
neuromers; auh = Augenhiigel; cp
= Corpora pedunculata; dch =
Darmdivertikel der Cheliceren; dl1
= Darmdivertikel des 1. Laufbein-
paares; gro = Rostralganglion; knl
= Schlundkonnektiv; mde = De-
pressormuskel der Proboscis; mle
= Levatormuskel der Proboscis
(zieht lateral des Oesophagus durch
den Schlundring); n1 = Cheliceren-
neuromer; n2 = Palpenneuromer;
n3 = Ovigerneuromer; n4 = Neu-
romer des 1. Laufbeinpaares; nl-=
Nebenlappen; npv = ventraler Pro-
boscisnerv; nsz = neurosekreto-
rische Zellen; ph = Pharynx; sm =
Sehmassen; zk = Zentralkérper
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rings, das Konnektiv 1 und das Chelicerenneuromer, sind frei und liegen parallel neben-
einander (Abb. 17).

Auf Sagirtalschnitten (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 dafl 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 schrig nach
vorne oben in die Palpen ziehen.’

Im Gehirn nimmt das Chelicerennéuromer die Lateralflichen fast ganz ein. Die Cheli-
cerennerven entspringen im dorsalen Bereich der Frontalfliche, 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 liegen paarige, kriftig anfirbbare Neuropilembereiche, die - nach Vergleich mit
Chilophoxus — als Corpora pedunculata benannt werden kénnen.
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Abb. 18. Horizontalschnite durch das Gehirn eines
Adultus von Chilophoxus spinosus in Hohe des Zen-
tralkrpers. 18.1: liegt dorsal von 18.2. Die Schniut-
ebenen sind auf Abb. 20.1 und 20.5 eingezeichnet. -
ba = Balken; gro = Rostralganglion; n1 = Chelice-
renneuromer; nl = Nebenlappen; nlf = Faserbiindel
der Nebenlappen; nlk = Kommissur der Nebenlap-
pen; sm2 = Sehmassen 2; st = Stiel; zk = Zentral-
korper

Abb. 139. Horizontalschnitt des Zentralnervensystems
im Cephalosoma eines Adultus von Chilophoxus spi-
nosus. —dch = Darmdivertikel der Cheliceren; kmil =
Kommissur des Chelicerenneuromers; mde = De-
pressormuskel der Proboscis; n1 = Chelicerenneuro-
mer; n2'= Palpenneuromer; n3 = Ovigerneuromer;
n4 = Neuromer des 1. Laufbeinpaares; nlt = Nerv
des 1. Laufbeinpaares; npp = Palpennerv
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Abb. 20. Querschnittserie durch das Gehirn und Unterschlundganglion eines Adultus von Chilophoxus
spinosus im Bereich des Schlundrings. Die Schnittebenen sind auf Abb. 18.2 eingezeichnet. — ba = Bal-
ken; cp = Corpora pedunculata; dch = Darmdivertikel der Cheliceren; gro = Rostralganglion; km! =
Kommissur des Chelicerenneuromers; km2 = Kommissur des Palpenneuromers; knl = Schlund-
konnektv; kn2 = Konnektiv zwischen Cheliceren und Palpenneuromer; n1 = Chelicerenneuromer;
n2 = Palpenneuromer; nl = Nebenlappen; nau = Augennerv; nlf = Faserbiindel des Nebenlappens; nlk
= Kommissur der Nebenlappen; oes = Oesophagus; pcb = Protocerebralbriicke; sm1/sm2 = Sehmasse
1bzw. 2; smk = Kommissur der 2. Sehmassen; st = Stiel; str = riicklaufender Stiel; zk = Zentralkdrper

3.3 Zentralnervensystem von Chilophoxus spinosus (Montague, 1808)

Bei Chilophoxus spinosus (Abb. 22.2.) sind weder bei & 8 noch bei ? ? Palpen oder Cheli-
ceren vorhanden. Beiden @ @ fehlen auch noch die Ovigera.

Im langgestreckten Korper findet eine Verschiebung der Ganglien der Ventralkette nach
vorne statt. So riickt 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-Larve iiberkommenen Pal-
pen- und Chelicerennerven (DOGIEL 1913:624—632 beschreibt die schrittweise Reduktion
dieser Extremititen wihrend der Postembryonalentwicklung) enden in dem die Proboscis-
basis umgebenden Ringwulst.

Anhand von Schnittserien von Chilophoxus konnten erstmals die fiir die iibrigen Arthro-
poden charakteristischen, bei Pantopoden noch nicht bekannten Strukturen 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
Corpora pedunculata (cp; Abb. 20.1.5 20.2.), die ventrad deutliche Stiele entsenden. Im
mittleren Drittel dieser treten kurze, median gerichtete Stielelemente (riicklaufender Stiel)
auf, wihrend sie im unteren Drittel in den halbkreisférmig gebogenen Balken iibergehen.
Die duflere Sehmasse (sm1; 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 iiber dem Zentralkdrper verlaufende Sehmassenkommissur (smk;
Abb. 20.4.) in Verbindung stchen.

Seitlich des Zentralkdrpers liegen die beiden Nebenlapper, deren Kommissur unterhalb
des Zentralkorpers verliuft. Die Nebenlappen entsenden je ein Faserbiindel (nlf; Abb.
18.1.) zur Frontalfliche 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 Fortsitze verbunden ist.

Unterhalb der Protocelebralbriicke liegen die paarigen Neuropileme des integrierten
Rostralganglions (gro; Abb. 18), die lateral vom Neuropilem des Chelicerenneuromers (n1;
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 Zentralkdrper und Nebenlappen entspringen die Konnektive 1, die das Gehirn
zusammen mit dem Chelicerenneuromer als Schlundring verlassen.

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

211 21.2

Abb. 21. Schematische Darstellung des Gehimns eines Adultus von Chilophoxss spinosus. 21.1: Lateral-
ansicht; 21.2: Frontalansicht. — ba = Balken; cp = Corpora pedunculata; gro = Rostralganglion; knt =
Schlundkonnektiv; n1 = Chelicerenneuromer; nau = Augennerv; nch = Chelicerennerv; nl = Neben-
lappen; nlf = Faserbiindel der Nebenlappen; nlk = Kommissur der Nebenlappen; npd = dorsaler Pro-
boscisnerv; pcb = Protocerebralbriicke; sm1/sm2 = Sehmasse 1 bzw. 2; smk = Kommissur der 2. Seh-
massen; st = Schlundring (mit n1 und kn1); st = Stiel; str = riicklaufender Stiel; zk = ZentralkSrper
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Abb. 22. Zentralnervensystem adulter Pantopoden. 22.1: Callipallene e. emaciata (s. auch Abb. 12);
22.2: Achelia echinata; 22.3: Chilophoxus spinosus; 22.4: Pycnogonum littorale. Extremititennerven
stark schematisiert. — abd = Abdomen; zuﬁ = Augenhiigel; ch = Chelicere; cph = Cephalosoma;
dch = Darmdivertikel der Cheliceren; gab = Abdominalganglion; gh = Gehirn; goo = Gonaden;
gpd = dorsales Proboscisganglion; gpv = ventrales Proboscisganglion; gus = Unterschlundganglion;
md = Mitteldarm (punktiert); nab = Abdominalnerven; nau = Augennerven; nch = Chelicerennerven;
nl1=4 = Nerven der 4 Laufbeinpaare; nov = Ovigernerven; npd = dorsaler Proboscisnerv; npg =
ganglidser Nervenstamm, der dem dorsalen Proboscisganglion entspringt; npp = Palpennerv; npv =
ventraler Proboscisnerv: oes = Qesophagus: b = Proboscis: op = Palpen
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3.4 Zentralnervensystem von Pycnogonum littorale (Strom, 1762)

Von allen untersuchten Arten zeigt Pyonogonum littorale (Abb. 22.4.) die stirkste Reduktion
der vorderen Cephalosomaextremititen. Nur bei den & 8 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 grofite 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 direke 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 Konnektive 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 Abdominalneuromer darstellt. Der Komplex aus 6., 7. und
8. Neuromer riicke bis zur Mitte des 1. Thoraxsegmentes vor.

Obwohl bei den Adulten Palpen und Cheliceren fehlen, sind rudimentire 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, dafl, wie bei Callipallene, das Unter-
schlundganglion Anteile von 3 Neuromeren mit 3 Kommissuren enthilt, wobei die
1. Kommissur dem Chelicerenneuromer (1. Neuromer) zugerechnet werden kann. Das
Chelicerenneuromer 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 fiihrt
WiREN 1918 zu der Vermutung, dafl im Unterschlundganglion neben dem Palpen- und Eier-
trigersegment ein Pedipalpensegment enthalten ist, das zwischen Cheliceral- und Palpen-
segment eingeordnet ist. HANSTROM (1919: 153) findet im Unterschlundganglion ,,. . . nur
zwei Systeme von Kommissuren . . . die den Palpen- und Eiertrigerganglien zukommen.
Diese zwei Ganglien besitzen auch die auffilligen, glomeruliartigen Verdichtungen, die zu
dem Cheliceralganglion und den Beinganglien gehéren, die aber nicht bei den Centren der
Nerven der unteren Schnabelantimeren zu finden sind. Weiter sind die fraglichen Centren so
klein, dafl sie ganz und gar mit den Schlundkommissuren einverleibt werden und man mit
gleichem Recht annehmen kann, daf die zugehdrigen Ganglienzellen in den ganglidsen
Schlundkommissuren gelegen sind.“ v

Die Vorwirtsverlagerung des Chelicerenneuromers — wie bei Callipallene beschrieben -
fihrt dazu, dafl die Primordialzellen des Chelicerenneuromers zusammen mit der
Kommissur (ganz oder nur deren medianer Teil) im Unterschlundganglion liegen, wihrend
die an der Austrittsstelle der Extremititennerven liegenden ,,glomeruliartigen Verdich-
tungen® (HansTROM 1919) im Gehirn liegen.

Die Proboscisnerven — bei allen untersuchten Arten in identischer Weise angeordnet,
daher bei den einzelnen Arten nicht besonders erwihnt — stehen in direktem Kontakt mit
dem Chelicerenneuromer. Die ventralen Proboscisnerven entspringen direkt am Chelice-
renneuromer frontal des Unterschlundganglions, wihrend 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 Mehrzahl vorhandenen Stomodeal-
nerven inserieren ebenfalls an den dem Chelicerenneuromer entsprechenden Anteilen des
Schlundrings. Man kénnte daher das Chelicerenneuromer als zentrale Struktur der Pro-
boscis bezeichnen.

Der Schlundring enthilt 2 verschiedene Elemente: 1. das Konnektiv 1 und 2. das Neuro-
pilem des Chelicerenneuromers. Dafl 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

231

Abb. 23. Gehirn der Pantopoden nach WIREN und HANSTROM. 23.1: Gehirn von Nympbon stromii.
Rekonstruktion von HansTrOM 1919: 151, Fig. 62, verindert; 23.2: Gehirn einer Larve von Boreo-
nymphon robustum Bell. Nach WireN 1918: 68, Textfig. 9, veriindert. Hinterhirn schraffiert und
gepunkret, Vorderhirn nicht markiert. Originallegenden wurden in Anfangs- und Schluffzeichen
(- - . “) gesetzt. — gc = ,,ungefihre Grenze §es Cheliceralganglionneuropilems®; gch = ,,Cheliceral-
ganglion mit Neuropilemkern“; gh = Gehirn; gro = ,,Rostralganglion mit Neuropilemkermn®; gus =
Unterschlundganglion; nau = Augennerv; nch = Chelicerennerv; ned = ,,Neuropilemmasse des
Deutocerebrums“; nep = Neuropilemmasse des Protocerebrums®; npd = dorsaler Proboscisnerv
(»Schnabelnerv des oberen Antimers“); nst = Stomodealnerv (,,Nerv Nr. 5); oes = Oesophagus;
skm1 = Chelicerenneuromer (,,Schlundkommissur 1*); skm2 = Schlundkonnektiv (,,Schlundkom-
missur 2%); sm = Sehmasse; sr = Schlundring (schrig gestrichelt); zk = Zentralkorper

einem Paar von vorderen und einem Paar von hinteren Verbindungen zwischen dem Gehirn
und dem ersten Bauchganglion Platz zu geben (Schlk, Schlk; ...).“ Das Neuropilem des
Chelicerenneuromers zieht bei Callipallene (Abb. 14) als breites Band in das Gehirn, bei
Achelia echinata (Abb. 17) zeigt es ein dhnliches Erscheinungsbild wie das Konnektiv 1 und
ist bei Pycnogonum nur noch im Querschnitt des Schlundrings als eigenstindige Struktur zu
erkennen.

Die beim Adultus im Komplexgehim integrierten Rostralganglien konnen nur bei frithen
Embryonalstadien als eigenstandige Strukturen gefunden werden. Deshalb erscheint es ver-
stindlich, dal Wiren die Rostralganglien aufgrund einer Untersuchung der Larve von
Boreonymphon (Abb. 23) findet, wihrend sie von HaNsTROM bei Adultstadien nicht als
eigenstindige Struktur gefunden werden. WireN geht in der Deutung der Rostralganglien
jedoch so weit, sie als Ganglien eines eigenstindigen Metamers zu interpretieren. SCHLOTTKE
hat die Priparate von WIREN bei der Erstellung der Monographie tiber Pantopoden (HELFER
und SCHLOTTKE 1935: 85) nachuntersucht und kommt zu der Ansicht: ,,Zu weit geht die
Sonderung des ,Rostralganglions* und des ,Pedipalpganglions* als selbstindige Abschnitte
des Nervensystems. Hier ist also die Kritik von HansTrROM (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 dafi HansTROM
(1928: 415) schreibt: ,,Ein wichtiger Unterschied besteht aber darin, daf} die Pantopoden
keine Stomodealbriicke besitzen, sondern wie die Crustaceen-Insekten ein freies Oeso-
phageal-(Frontal-)ganglion (den Reusenapparat) haben.“ Rostralganglien sind zwar nicht
metamere Strukruren, jedoch sekundir ins Gehirr eingeriickte Teile des Nervensystems, die
aufgrund ihrer Entstehung an der dorsalen Stomodaeumwand und der Lagebeziehung zum

24 1 orot 24.2

Abb. 24. Zentralnervensystem verschiedener Cheliceraten. 24.1: Sagittalschnitt durch den Cephalo-_
thorax eines Trochosa-Embryo. Aus HANSTROM 1928: 354 nach HOLMGREN 1920, verindert; 24.2:
Lingsschnitt durch den seitlichen Teil des Zentralnervensystems von Galeodes fatalis Lichtenstein.
Nach KaesTnER 193141, Handb. d. Zool. III 2 (2): 229, verindert. Originallegenden wurden in An-
fangs- und Schlufizeichen (,, . . .“) gesetzt. —au = Augen; gro = Rostralganglion; gs = ,,Sehganglion®;
km1/km2 = Kommissur des Cheliceren- bzw. Palpenneuromers (,,Cheliceralkommissuren®); nl =
Chelicerenneuromer; n2 = ,,Pedipalpenneuromer”; n3/n4 = Neuromer des 1. und 2. Laufbeinpaares;
nau = Augennerv; nch = Chelicerennerv; net = Neuropilem des Chelicerenneuromers; ne2 = Neuro-
pilem des Pedipalpenneuromers (,,Ganglion des Pedipalsegments*); ne3-6 = Neuropilem der Lauf-
beinneuromere; npp = ,,Pedipalpennerv*; nro = Rostralnerv; oes = Oesophagus; prot = ,,Proto-
cerebrum*; sm = Sehmasse; vh = Vorderhirn; zk = Zentralkdrper

Chelicerenneuromer (Verbindung durch Konnektive) mit dem Frontalganglion der Mandi-
bulata bzw. der Stomodealbriicke der Chelicerata homologisiert werden kénnen. Die von
HaNsTROM mit den Frontalganglien homologisierten Proboscisganglien sind m. E. eher mit
epipharyngealen Ganglien der Mandibulaten vergleichbar.

Der Hauptanteil des Gehirns wird vom Vorderbirn 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 kénnen bei Chilophoxus fiir Pantopoden die
typischen Elemente des Protocerebrums der Euarthropoden nachgewiesen werden: Cor-
pora pedunculata, Protocerebralbriicke, Balken, Nebenlappen mit Kommissur, Zentral-
kérper. Corpora pedunculata und die in unmittelbarer Nihe liegenden dufieren Sehmassen
wiirden den Bereich des Acrons der Mandibulaten, entsprechend dem Oberschlundganglion
der Anneliden, kennzeichnen (WeYcoLDT, Pross, SCHOLL). Zentralkérper und Neben-
lappen mit Kommissur gehdren aus den gleichen Griinden einem Prosocephalon an, einem.
weit vor dem Chelicerensegment liegenden rudimentiren Segment, das dem Praeantennen-
segment der Mandibulaten entspricht. '

Die dem 2. Kopflappenareal entstammenden Zellen des Vorderhirns liegen zwischen den
Strukturen des Prosocerebrums und des Chelicerenneuromers (= Tritocerebrum) und
kénnten daher vielleicht mit aller Zuriickhaltung als Rudiment eines Deutocerebrums ge-
deutet werden (vgl. Pross 1966).

Das in der Literatur 6fter zitierte Ventralorganpaar im vorderen Gehirnbereich geht auf
eine kurze Notiz von DOGIEL (1913: 695) zuriick. Die von ihr angegebene Textfigur zeigt
den Querschnitt eines sehr spiten Embryonalstadiums, bei dem isoliert vom Gehirn ein
Ventralorganpaar auftritt. Bei Callipallene konnte keine ventralorganihnliche Struktur im
betreffenden Kopfabschnitt gefunden werden. :
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4.2 Vergleich des Cephalosomas der Pantopoden mit dem Kopf der Euarthropoden
anhand der Homologien des Zentralnervensystems

Da metamer angeordnete Coelomhéhlen bei Pantopoden fehlen, kann allein aufgrund des
Zentralnervensystems ein Vergleich mit anderen Evarthropoden durchgefiihrt werden.

Als 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
Hinterschlundkommissur aus, die zwar bei hheren Formen in die Subdsophagealmasse
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 Limulus aber ebenfalls noch frei ist (Han-
STROM 1928; HENRY 1950).“

Ubertragen 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 enthilt 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 Zentren (auf Abb. 25 als x - x dargestelit), die Ausgangspunkt der
ventralen Proboscisnerven und des 1. Konnektivs sind. Beim Tritocerebrum der Mandibu-
lata liegen die entsprechenden Zentren dem Deutocerebrum an (Abb. 25.1.). Sie sind hier

.ebenfalls Ausgangspunkt der Hinterschlundkommissur, der Frontalkonnektive und der
Labralnerven. A »

ad 2. Fiir etne Homologie des Chelicerenneuromers mit dem Tritocerebrum ergeben sich

folgende Argumente:

Mandibulata I Pantopoda

Hinterschlundkommissur (= 3. Kommissur Hinterschlundkommissur (= Kommissur des
1. Neuromers

Schiundkonnektive ' Konnekuv 2

Frontalkonnekzv Konnektiv zwischen Rostralganglion und
Chelicerenneuromer (knr)

Frontalganglion Rostralganglion

Nervus procurrens dorsaler Proboscisnerv

Labralnerv ventrale Proboscisnerven und Stomodeal-
nervep

Die Homologie des Frontalganglions der Mandibulata mit der Stomodealbriicke der Cheli-
cerata wurde von HoLMGREN (1920) iiberzeugend dargestellt. Auch das von ScHotLL (1977)
beschriebene Stomodealganglion bei Limulus kann mit dem Rostralganglion der Panto-
poden aufgrund der Entstehung an der dorsalen Stomodaeumwand und der Lagebeziehung
zum Chelicerenneuromer homologisiert werden.

Die Homologien beschrinken sich nicht nur auf das 1. (Cheliceren-)Neuromer und das
Tritocerebrum, sondern kénnen aufgrund der vorliegenden Untersuchungen auch auf den
davorliegenden Abschnitt des Gehirns ausgedehnt werden. Dort kdnnen 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) cephalisiert (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
Extremitit als Chelicere, die der Antenne 2 der Crustaceen entspricht und die bei Tracheaten
fehlt) dem Cheliceratenkopf entspricht. Bei Pantopoden existiert also ein Ch§lice1:aten.kopf
(SIEWING 1963: 457), bei dem 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.

251 25.2

nau

nau

n4

Abb. 25. Vergleich des Zentralnervensystems im Cephalosoma der Pantopoden (25.2) mit dem im
Caput der Insekten (25.1, nach SNODGRAss verindert). — cph = Grenze des Cephalosoma; cpt =
Grenze des Caput; deut = Deutocerebrum; gfr = Frontalganglion; gh = Gehirn; gro = Rostral-
ganglion; gus = Unterschlundganglion; km1 = Kommissur des Chelicerenneuromers; km2 =
Kommissur des Palpenneuromers; km3 = Kommissur des Ovigerneuromers; km4 = Kommissur des
Neuromers des 1. Laufbeinpaares; kmh = Hinterschlundkommissur; kni = Schlundkonnektiv (Pan-
topoda: zwischen Vorderhirn und Chelicerenneuromer); knf = Frontalkonnektiv; knr = Konnektiv
zwischen Rostralganglion und Chelicerenneuromer; kns = Schlundkonnektiv (Insecta: zwischen Trito-
cerebrum und Unterschlundganglion); n1 = Chelicerenneuromer; n2 = Palpenneuromer; n3 = Oviger-
neuromer; n4/n5 = Neuromer des 1. bzw. 2. Laufbeinpaares; nat = Antennennerv; nau = Augennerv;
nch = Chelicerennerv; nli = Labialnerv; nlr = Labralnerv; nl1/nl2 = Nerven des 1. bzw. 2.
Laufbeinpaares (Numerierung in 25.1 und 25.2 nicht homolog); nmd = Mandibelnerv; nmx =
illennerv; npc = Nervus procurrens; npd = dorsaler Proboscisnerv; npp = Palpennerv; npv = ven-
traler Proboscisnerv; nst = Stomodealnerv; prot = Protocerebrum; sr = Schlundring; trit = Trito-
cerebrum; vh = Vorderhim. Vergleichbare Strukturen sind auf 25.1 und 25.2 gleich gekennzeichnet:
@ Frontalganglion £ Rostralganglion; N. procurrens = dorsaler Proboscisnerv; Labralnerven =
tomodealnerven; Hinterscglundkommissur % Kommissur des Chelicerenneuromers; X Zentren
des Tritocerebrums = Zentren des Chelicerenneuromers

x
3
-

I

gh

sr
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4.3 Tagmosis und Phylogenie der Pycnogonida'!

Die Tagmosis der adulten Pantopoden wurde sehr unterschiedlich charakrerisiert (Abb. 26),
wobei terminologische Fachbegriffe verwendet wurden, die fiir andere Taxa eingefiihrt
wurden und fiir diese klar definiert sind. Wihrend Termini technici wie Prosoma, Opistho-
soma, Proterosoma den Arachniden, Caput den Tracheaten, sind solche wie Cephalothorax
den Crustaceen entlehnt. Bei Anwendung auf die Tagmata deKPantopoden geht m. E.
1. der Sinngehalt der Termini verloren und 2. werden durch di¢ Verwendung desselben
Terminus technicus Homologien impliziert, die nicht vorhanden sind. -

So ist das Prosoma charakterisiert (KAESTNER 1969: 628, 630) als typischer Vorderkérper
der Chelicerata mit vorwiegend lokomotorischer Funktion, der 6 Paar Extremititen (Cheli-
cere, Pedipalpus und 4 Laufbeinpaare) enthilt und eine einheitliche Dorsalplatte (= Pel-
tidium) besitzt. Gleichzeitig impliziert das Prosoma ein + deutliches Stelglied und ein
Opisthosoma (Syn. Abdomen) mit Genitaléffnung am 8. Metamer. Vergleicht man die
4 Laufbeinpaare der Arachniden mit denen der Pantopoden, miissen nach der Abzihl-
methode sekundire Extremititenteilungen im Vorderkdrper der Pycnogonida vermutet
werden (HENNIG 1972: 42). Andernfalls enthilt das ,,Prosoma“ der Pycnogonida, ihnlich
wie das ,,Prosoma” der Merostomata, ein zusirzliches extremititentragendes Metamer. Mit
der sich ergebenden Konsequenz: Prosoma = (ist nicht gleich) Prosoma, diirfte man niche
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 wire ein anderer Sinninhalt verbunden.

Ahnliches gilt auch, wenn der Terminus ,,Cephalon®, urspriinglich als typischer ,,Kopf-
abschnitt“ der Trilobita Walch definiert, auf Pantopoden wie auf andere Arthropoden an-
gewandt wird. Aus neueren Untersuchungen (CAMPBELL 1974; STURMER und BERGSTROM
1973, 1976; C1SNE 1975 ; WHITTINGTON 1975) ergibt sich, dafl im Cephalon neben einer An-
tenne nur 3 extremititentragende Segmente enthalten sind. ,,Unter Zugrundelegung der fast
allgemein akzeptierten Annahme, dafl die Antennen der Trilobiten den 1. Antennen der
Mandibulaten homolog sind“ (S1EwING 1963: 455), und unter Annahme, daf} keine Extre-
mititen reduziert sind, enthilt das Cephalon 1 Segment weniger als der Euarthropodenkopf.

Um diese Schwierigkeiten a priori zu vermeiden, wird fiir den bei allen Pantopodenarten
in identischer Ausstattung vorhandenen vorderen K6rperabschnitt der Terminus Cephalo-
soma vorgeschlagen.

Cephalosoma: Vorderer Kérperabschnitt der Pycnogonida mit + beweglicher Proboscis, Augen-
hiigel und primir 4 Paar Extremititen (Cheliceren, Ovigera, Palpen und 1. Laufbeinpaar).

Eine Grenzziehung vor dem 1. Laufbeinpaar — etwa in Hohe des Augenhiigels (HELFER
1934; K1NG 1973) —kann, aufler mit der Abzihlmethode 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 allen Arten auftretender, nie
durch Nihte unterteilter, kompakter vorderer K6rperabschnitr. Er entspricht in seinef
segmentalen Zusammensetzung, wie der Vergleich zeigt; dem Caput der Mandibulaten.

Im Bereich des Cephalosoma kdnnen, entsprechend der Lebensweise, Reduktionen bei
den ersten drei Extremititen auftreten. Auf jeden Fall sind das 1. Laufbeinpaar und bei den
33 die Ovigera (Brutpflege!) vorhanden. Eine extreme Reduktion tritt bei Pycnogonum
lLittorale auf, wo von den ersten drei Extremititenpaaren nur noch die Ovigera bei den 38
erhalten bleiben. Es erscheint gerechtfertigt, von primir 4 Extremititenpaaren im Cephalo-
soma auszugehen, denn ,,bei denjenigen Arten, welche weniger zeigen, liflt sich nachweisen,

' Pycnogonida Latreille, 1810 als Gibergeordnetes Taxon, das 3 Ordnungen umfaft: Pantopoda Ger-
staecker, 1863 (rezent), Palaeopantopoda Broili, 1930 (fossil) und Palaeoisopoda Hedgpeth, 1978 (fossil).
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daf sie einige oder eines im Verlaufe
der Stammes-Entwicklung unter-
driickt 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 mit je einem
Laufbeinpaar. Bei wenigen Arten
wurden Formen mit 4 bzw. 5 Thorax-
segmenten gefunden (ausfithrliche
Diskussion bei HEDGPETH 1947:
10-33; HEpGPETH und FryY 1964).

Das Abdomen’® ist bei rezenten
Formen stark reduziert und ein-
gliedrig, wihrend bei fossilen For-
men des Unterdevons (Palacoisopus
und Palaeopantopus) noch ein mehr-
gliedriges Abdomen vorhanden war
(s. BERGSTROM und STURMER 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
Stomodealbriicke homologe Rostral-
ganglion lassen eine Verwandtschaft
der Pantopoden zu den Cheliceraten
vermuten. Hierauf haben Dbereits,
meist mit anderen Argumenten be-
grindet, HepGpeETH 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 fiir einen Kor-
perabschnitt aus homonomen, gegenein-
ander (dorsoventral) beweglichen Se-
gmenten verwendet; z. B. bei Tnlobita,
Crustacea, Insecta.

> Abdomen: wird allgemein fiir den Kér-
erabschnitt verwendet, der dem Thorax
olgt; entweder ohne Extremititen oder
mit "stark von den Thoraxextremititen
unterschiedlichen Extremititen; z. B. bei
Insecta, Crustacea.
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Abb. 26. Tagmosis der Pycnogonida nach verschiedenen Autoren
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Abb. 27. Stark vereinfachtes Schema zur Phylogenie der Pycnogonida und Chelicerata unter dem
besonderen Aspekt der Tagmosis (Erlduterungen im Texr)

werden kann dies durch Spezialmerkmale (Proboscis, Cephalosoma, Palpen und Ovigera,
multiple Genitalffnungen am 2. Podomer der Extremititen, Brutpflege durch & &), die das
homogene Taxon Pycnogonida klar von den Cheliceraten ~ beide sind sicher Schwester-
gruppen — trennen.

Fir die phylogenetische Beziehung der Pycnogonida zu den Chelicerata ergibt sich
folgendes Bild: Ausgehend von einer gemeinsamen Stammform mit Cheliceratenkopf
(Antenne 1 reduziert; 1. vorhandene Extremitiit chelat) und 3 Thoraxsegmenten zweigten
die Pycnogonida frithzeitg vom Cheliceratenstamm ab. Innerhalb der Pycnogonida traten
folgende Ereignisse auf: 1. Reduktion des Abdomens und Telsons; 2. Proboscisdifferen-
zierung als Saugorgan (Folge: nachfolgende Extremititen 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
bendtigten® Extremititen im Cephalosoma aufgrund der speziellen Lebensweise (Riuber
mut groflen Cheliceren; Ektoparasiten, wie Pycnogonum, mit fehlenden Cheliceren, Palpen
und Ovigera, letztere bei 3 3 aus funktionellen Griinden erhalten).
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Bei den Chelicerata Heymons, 1901 ist der Kopf durch Anlagerung von 2 Thorax-
segmenten zum Prosoma erweitert. Das 7. Metamer (= 3. Thoraxsegment der Pycnogonida)
ist bei den Arachnida Lamarck, 1801 als Stielglied vorhanden oder véllig reduziert, wihrend
bei den Merostomata Dana, 1852 auch das 7., hier noch extremititentragende Metamer dem
Prosoma angeschlossen ist (SCHOLL 1977). Bei einigen Arachniden tritt eine sekundire
Gliederung des Peltidiums auf, wobei der vom Propeltidium iiberdeckte Abschnitt des Pro-
somas (= Proterosoma) segmental mit dem Cheliceratenkopf iibereinstimmt. Ein geglie-
dertes Proterosoma mit kapselférmigem ,,Propeltidium* und einigen + freien Skleriten tritt
bei den Solifugen auf. Diese Hinweise zeigen, dafl die Tagmosis der Pycnogonida und
Chelicerata durchaus plausibel zueinander in Bezug gesetzt werden kann (Begriindung eines
nahen Verwandtschaftsverhiltnisses). Gegen die Einordnung der Pycnogonida sprechen
ihre vielen Autapomorphien (s. oben).

Zusammenfassung

Es wurde die Entwicklung und Struktur des Zentralnervensystems bei Pantopoden untersucht. Es ist
aus 3 Elementen unterschiedlicher Herkunft aufgebaut: 1. aus Neuromeren der Ventralkertte, 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. Wihrend der Encwicklung findet die Verlagerung des aus dem 1. Ventralorgan entstehenden
Chelicerenneuromers statt, das am Aufbau des Gehirns, des Schiundrings und des Unterschlund-
ganglions beteiligt ist. Seine Kommissur liegt als Hinterschlundkommissur im Unterschlundganglion.

Das Gehirn enthilt: 1. ein Archicerebrum mit Augen, Sehmassen, Sehkommissur und Corpora
pedunculara; 2. ein Prosocerebrum mit Nebenlappen, Nebenlappenkommissur, Zentralkérper und
Protocerebralbriicke; 3. Abschnitte des Chelicerenneuromers. Das Gehirn der Pantopoden kann mit
dem anderer 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 méglicherweise homolog ist. Der Schlundring wird vom Konnektiv 1 und einem Teil des Che-
licerenneuromers gebildet. Das Unterschlundganglion enthilt Teile des Chelicerenneuromers und das
Palpen- und Ovigemneuromer ganz. Bei Pycnogonum wird auch das Neuromer des 1. Laufbeinpaaresin
das Unterschlundganglion inkorporiert.

Die Struktur des Zentralnervensystems im vorderen Kérperabschnitt (Cephalosoma) der Panto-
poden zeigt, daf dieser in seiner segmentalen Zusammensetzung mit dem Cheliceratenkopf identisch
ist und die Chelicerata unter Vermittlung der Pycnogonida mit den Mandibulata verglichen werden
kénnen: ein weiterer Hinweis auf die Monophylie der Euarthropoda.

Summary

Contributions to the morphology and embryology of the body fore part (Cephalosoma) in Pantopoda
Gerstaecker, 1863. I. Development 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 developing from the neuroblasts of the head lobe; 3. neurogenic
tissue (= rostral ganglion) originating from the dorsal wall of the stomodaeum. Characteristic in this
connection is the shifting of the chelicerenneuromer which develops from the 1st ventral organ and
which contributes to forming brain, circumesophageal ring and subesophageal ganglion.

The brain contains: 1. archicerebrum with eyes, optic masses, optic commissure and corpora pedun-
culata; 2. prosocerebrum with accessory lobe, accessory lobe commissure, central body and protocere-
bral 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 frontal ganglion of Man-
dibulara, respectively. The circumesophageal ring is formed by connective 1 and part of the cheliceren-
neuromer. The subesophageal ganglion incorporates segments of the chelicerenneuromer and the whole
neuromer of the palps and ovigera. In case of Pycnogonsm the neuromer of the 1st locomotory
extremities, too, is incorporated into the subesophageal ganglion.

The structure of the central nervous system of the body fore part (cephalosoma) of Pantopoda shows
tha this one, as to segmentation, is identical with the Cheliceratenkopf. Thus, the Chelicerata by taking
Pycnogonida into account can be closely linked up with Mandibulata: a further indication to the
monophyly of Euarthropoda.
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