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Einleitung und Problemstellung

In den letzten 20 Jahren hat das Problem des Arthropoden-Kopfes die Aufmerksamkeit
der Forscher immer mehr auf sich gezogen. Dieses vergleichend morphologische Problem
ist aber nicht neu, es begann die Morphologen schon seit Mitte des 19. Jahrhunderts zu
interessieren. Die Frage iiber die den Arthropoden-Kopf bildende Segmentzahl bleibt bis
zum heutigen Tage eine Grundfrage sowohl der Ontogenese als auch der Stammesgeschichte.
In der vorliegenden Arbeit werden wir auf diese Frage nicht niher eingehen. Die Gesamt-
heit der zur Zeit vorliegenden morphologischen und embryologischen Befunde 158t unserer
Meinung nach folgende endgiiltige SchluBfolgerung zu: Der Arthropoden-Kopf setzt sich
aus dem Acron und sechs Segmenten zusammen. Diese These wurde schon von HUXLEY
(1858) und Hevmoxns (1901) formuliert, und in den letzten Jahren kam Srewine (1963)
zur gleichen SchluBfolgerung. Die Verfasser, die in Einklang mit StEwine (1963) den aus
Acron und sechs Segmenten bestehenden Arthropoden-Kopf akzeptieren, werfen aufs
neue die Frage auf, wie das Acron und das Prédantennalsegment abgegrenzt sind, und wie
die metamere Zugehorigkeit einer Reihe von morphologischen Strukturen des Arthro-
poden-Kopfes zu begriinden ist.

Bei der vergleichend-morphologischen Analyse lassen wir in A nbetracht der wenigen
Literatur die Onychophoren, die Pantopoden, die Tardigraden und andere auBler acht.
Wir beschrénken uns auf die als Arthropoden bekannten Hauptgr uppen der Mandibulaten
und der Cheliceraten sowie auf einige fossile Arthropoden, deren Zugehérigkeit zu diesem
Tierstamm nicht zu bezweifeln ist. Um den AnschluBl an die urspriinglichen Articulaten
herzustellen, werden die Arthropoden mit den Anneliden verglichen; breitere Vergleiche
werden jedoch nicht gezogen.

Unser Beitrag ist wie folgt gegliedert: Zunéchst soll der Ausgangsbauplan des aus dem
Acron und sechs cephalisierten Korpersegmenten zusammengesetzten Arthropoden-Kopfes
dargelegt werden. Die grofte Aufmerksamkeit wird dem Acron und dem Priéantennal-
segment der Arthropoden, insbesondere den Nervenstrukturen zugewendet, deren Deutung
die groBten Schwierigkeiten fiir die Bildung einer geschlossenen Theorie des Arthropoden-
Kopfes bereitet. Es wird auch eine Lésung des mit dem Mundteil und dem Vorderdarm
verbundenen, theoretisch und terminologisch verbundenen Fragenkomplexes gesucht.

Folgende Arbeitshypothese sei vorangestellt: Die mit der Entstehung der Arthropoden
einhergehende Cephalisation hat nicht nur eine funktionsmorphologische Vereinigung
einiger Vordersegmente zum Procephalon, dem Kopf- oder Prosoma-Hauptabschnitt zur
Folge, sondern auch eine Kriimmung der morphologischen Korperachse in diesem Bereich,
die durch die gegenseitige Segmentverlagerung und die Forménderung eines jeden mit-
betroffenen Segmentes bedingt war.

Ehe wir mit der Analyse des Aufbaus des Arthropoden-Kopfes beginnen, postulieren
wir, daB die Promorphologie der Articulaten im allgemeinen und der Arthropoden im be-
sonderen jegliche Verlagerung der Anlagen irgendwelcher metameren (und der acronalen)
morphologischen Strukturen aus einem Metamer (und dem Acron) in ein anderes Metamer
ausschlieBt. Dies gilt natiirlich keinesfalls fiir nichtsegmentale Strukturen, die den Arti-
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culaten und ihren nichtmetameren Vorfahren gemeinsam sind (endodermaler Mitteldarm,
Geschlechtszellen). Diese Postulation bezieht andererseits die Existenz der von der Seg-
mentbildung nicht betroffenen Organe (zum Beispiel den Pharynx der Insekten, siehe
IBraHIM 1958 und andere; das Labralganglion der Copepoden, sieche PEDASCHEENKO 1896)
mit ein.

In unserem Beitrag werden Erkenntnisse aus der Entwicklungsmorphologie und der
experimentellen Morphologie zur Stiitze unserer Theorie besonderes Gewicht haben. Die
rein morphologischen Befunde (Morphologie des ausgebildeten Tieres) dienen in unserer
Abhandlung nur dann als Material fiir die theoretische Bearbeitung, wenn Angaben iiber
die Entwicklungsmorphologie (zum Beispiel bei Proturen) fehlen, und auch da werden sie
nur als Erginzung betrachtet. Die vergleichend-morphologischen SchluBfolgerungen er-
halten fiir uns erst einen Wert, wenn sie eine auf anderem Weg gewonnene und logisch
geordnete Theorie stiitzen. Die Verfasser setzen voraus, daB schon die Moglichkeit an sich,
eine einfache und logische Theorie aufzubauen, deren Glaubwiirdigkeit a priori starkt.

Die Verfasser bringen ihren aufrichtigsten Dank Prof. Dr. M. I. LEVI (Zentrales Kontroll-Forschungs-Laboratorium der
M. S. D. 8., Moskau) und Prof. Dr. B. B. ROEDENDORF (Palidontologisches Institut der Akademie der Wissenschaften der
TUASSR, Moskau) fiir die Moglichkeit zum Ausdruck, an diesem Beitrag zu arbeiten. Wir danken auch Prof. Dr. M. LIN-

DAUER (Zoologisches Institut der Universitit Wiirzburg) fiir das Redigieren des deutschen Textes und L. N. PRITYKINA
fiir die Hilfe bei der Bildgestaltung.

I. Das Acron

Eine Definition des Acron muf zum einen auf die Arthropoden bezogen sein, zum andern
muB sie diesen Korperabschnitt eindeutig von den anderen unterscheiden. Diesen Be-
dingungen entspricht folgende Formulierung: Das Arthropoden-Acron ist ein nichtmeta-
merer unpaarer Abschnitt, der sich am morphologischen Vorderende des Koérpers befindet
und kein Serialhomologon der hinter ihm liegenden Koérperabschnitte ist; auch besitzt
jede seiner Strukturen fiir sich keine entsprechenden Serialhomologa.

Im Gegensatz zu den Arthropoden-Segmenten vermag das Acron Spuren der Radial-
symmetrie innerhalb seiner Sinnes- und Nervenbildungen zu zeigen. Ein negatives Kenn-
zeichen des Acron nimmt auf die Mesodermbildungen Bezug: Jeder Korperabschnitt der
Arthropoden, dem das eigentliche Mesoderm zugeordnet werden kann, ist kein Acron.
Beweise, ob es sich innerhalb des Arthropoden-Kopfes jeweils um Acron-Strukturen han-
delt oder nicht, sind in erster Linie von der vergleichenden Embryologie und der verglei-
chenden Morphologie zu erwarten. Solche sind: Anteromediane, ektodermale Bildungen,
die am morphologisch vordersten Korperende liegen und keine Serialhomologa bei den
nachfolgenden segmentalen Anlagen haben. Als vergleichend-embryologisches Kennzeichen
wird bei den verschiedenen Arthropoden-Gruppen die einheitliche embryonale Bildung der
erwidhnten anteromedianen Strukturen aus der vordersten medianen, streng unpaaren
Ektodermregion des Keimes betrachtet, bei dem das Mesoderm immer fehlt. Aber unsere
Beweisfithrung wird erst unanfechtbar sein, wenn es uns gelingt, ein widerspruchsloses
Schema des Gesamtbauplanes des Arthropoden-Kopfes aufzustellen, welches das Acron
einschlieBt und dem verwandter Gruppen (Anneliden) entspricht, ferner, wenn sich dieses
Schema konstruktiver als mbgliche Alternativhypothesen erweist.

1. Vergleichende Morphologie der Pars intercerebralis des ausgebildeten
Arthropoden-Gehirns und der in der Frontalregion liegenden
Sinnesorgane

Alle Arthropoden besitzen zwischen den Hirnhélften unpaare Einzelstrukturen, deren
Gesamtheit gewdhnlich als Pars intercerebralis bezeichnet wird (HALLER 1905). Als der-
artige Medianbildungen gelten im Gehirn aller Arthropoden ein Zentralkorper, bei der
Mehrheit der Vertreter dieser Gruppe eine Protocerebralbriicke und bei allen Arthropoden,
welche {iber Ocellen und Frontalorgane verfiigen, ein Gehirnocellenzentrum. Im Ober-
schlundganglion der Anneliden, das besonders oft mit dem Gehirn der Arthropoden ver-
glichen wird, wurde nichts vorgefunden, was den Strukturen der Pars intercerebralis ent-
sprochen hitte (HaNsTROM 1928, StEwINGg 1963). Alle morphologisch ausreichend unter-
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suchten Arthropoden besitzen Sinnesorgane, die vom Ocellenzentrum aus innerviert wer-
den. Selbstversténdlich ist der vollstéindige Satz dieser Organe bei weitem nicht in allen
Arthropoden-Gruppen vertreten.

A. Ocellen

Die Ocellen® der Arthropoden stellen die medianen, in der morphologisch vordersten
Region des Arthropoden-Kérpers (der Frontalregion, ein neutraler Terminus, der auch
weiterhin gebraucht wird) liegenden becherformigen Augen dar. Sie werden immer vom
Ocellenzentrum aus oder im einfacheren Fall direkt aus dem Zentralkdrper innerviert.
AuBer einigen Ateloceraten besitzen alle Arthropoden diese Bildungen.

Die Crustaceen besitzen in den meisten Féllen Ocellen in der Form des sogenannten
Naupliusauges. Die Vertreter der Mystacocariden haben vier selbstédndige Ocellen (PENNAK
& ZInNN 1943, DAHL 1952). Im definitiven Zustand besteht das Naupliusauge der meisten
Crustaceen aus drei Bechern: zwei lateralen und einem ventralen. Der ventrale Becher
wird aber durch zwei Nerven versorgt (Copepoda — PEDASCHENKO 1896, Lowz 1936;
Cladocera — ErorssonN 1966b) und embryologisch paarig angelegt (Copepoda — PEDA-
SCHENKO 1896; Cirripedia — KUuNERT 1935), das heiBit, er kann als Verschmelzungspro-
dukt zweier urspriinglich gesonderter Ocellen gelten.

Die Vierteiligkeit des Naupliusauges wird von mehreren Autoren nicht erwahnt; die
Ungenauigkeit ihrer Beobachtungen und SchluBfolgerungen kann durch folgende Gegen-
uberstellungen veranschaulicht werden: NOVIKOFF (1905) beschrieb das vierteilige Nau-
pliusauge bei Tanymastiz (Branchipus); er selbst (1906) sowie ELoFssow (1966b) und Bx-
NESCH (1969) kamen jedoch zur SchluBfolgerung, das Naupliusauge sei dreiteilig, wobei
sie einen anderen Anostrakenvertreter — Artemia — heranzogen. In der Tat ist die Paarig-
keit des Ventralbechers beim erwachsenen Tier mehr oder weniger schwer festzustellen.
So beschrieben einige #ltere Autoren ein dreiteiliges Naupliusauge bei Noto- und Concho-
straken (CLAUS 1891, vON Z0GRAF 1904, NOVIKOFF 1905), wéhrend andere éltere, aber auch
moderne Forscher (WENKE 1908, DAEL 1959, ELoFSsoN 1966b) dessen Vierteiligkeit fest-
stellten. FAERENBACH 1964, ELoFssoN 1966b und DupLry 1969 meinten, daB bei Cope-
poden das Naupliusauge aus drei Teilen besteht, obwohl Low® schon im J. ahre 1936 Merk-
male der Vierteiligkeit in dem ausgebildeten N aupliusauge der Copepoden aufdeckte.

In der Ontogenese der Copepoden sind jedoch die vier das Naupliusauge bildenden Teile
schon léngst entdeckt worden (PEDASCHENKO 1896). Obwohl also bei morphologischer
Untersuchung des erwachsenen Tieres nur drei Teile des Naupliusauges (zum Beispiel bei
Malacostraken — Erorssox 1965, 1966a) zu finden sind, wire es voreilig, einfach zu be-
haupten, die Zahl seiner Elemente schwanke bei den verschiedenen Crustaceen. Erst Be-
funde aus der Entwicklungsmorphologie kénnen unsere Frage beantworten.

Aus den vorstehenden Ausfithrungen ist ersichtlich, da die Entwicklung der Nauplius-
auges der Crustaceen (PEDASCHENKO 1896, KUHNERT 1935) mit den Befunden der defini-
tiven Morphologie bei den primitivsten Vertretern dieser Klasse (Mystacocariden, Phyllo-
poden, Cladoceren, Copepoden) (PENNAR & ZINN 1943, DagL 1952, 1959, ELoFssoN 1966 b,
Lowe 1936) gut iibereinstimmt. Wir diirfen also das Naupliusauge als Verschmelzungs-
produkt von vier urspriinglich selbstdndigen Ocellen betrachten.

Ubrigens kénnen sich Elemente von Ocellen bei einigen Crustaceen zuriickbilden: Bei
Cephalophana (Copepoda) fehlt der Ventralbecher génzlich (STEUER 1928). Wahrschein-
lich sind auch die Anlagen von nur drei gesonderten Ocellen bei Ostracoden (WeycoLpT
1960) ein Beispiel solcher Riickbildung.

Das Naupliusauge wird in der Regel durch die dreilappige optische Sehmasse innerviert:
die lateralen Becher (zwei seitliche Ocellen) durch ihre Lateralloben, der Ventralbecher
(zwei zentrale Ocellen) aus dem Medianlobus (BeENEscH 1969). Es entwickelt sich im Ekto-
derm der Frontalregion (PEDASCHENKO 1896, HrcxmaN 1937, DauL 1959), und die Nerven
wachsen zu ihm vom Gehirn aus (Smrrxo 1950). Das Ocellenzentrum ist mit dem Zentral-
kérper eng verbunden (BENEScH 1969).

. * Der Terminus ,,Ocellus* wird in unserer Arbeit nur auf solche Gebilde bezogen, die mit der Pars intercerebralis ver-
unden sind.
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‘Wenden wir uns nun dem Linsenauge zu: Bei den Xiphosuren besteht das Linsenauge
der Cheliceraten (Medianauge) aus vier Teilen, zu denen vier gesonderte Nerven ziehen
(PaTTEN 1892, PATTEN & REDENBAUGH 1899, HansTtrROM 1926a,b, 1931; JOHANSSON
1933). Offensichtlich ist das Linsenauge der Xiphosuren aus vier ursprunglich selbstén-
digen Ocellen verschmolzen. Vier Ocellennerven dringen paarweise ins Gehirn ein und
miinden in zwei auf den ,,Hornern“ des Zentralkorpers liegenden Linsenaugensehmassen.
Es sei hervorgehoben, da8 nach den Angaben von ParreN (1892), DEMOLL (1914) und
HawsTrROM (1928) die vier das Linsenauge der Xiphosuren bildenden Ocellen ungleich ent-
wickelt sind : Die beiden vorderen stellen normal funktionierende und die beiden hinteren
riickgebildete Augen dar.

Die Entwicklung des Linsenauges wurde von KinesLEY (1893), KisuiNouvE (1893) und
JomraNssoN (1933) untersucht. Die erste Beschreibung der Linsenaugenanlagen stammt von
KisEiNouYE (1893). Danach sind diese ein blasenférmiger, paariger Zellhaufen an jeder
Seite des BEinstiilpungsortes, an dem sie sich spéter einbuchten. Aus dieser Ektoderm-
einstiilpung der Frontalregion (diese Region liegt am morphologisch vorderen Rand der
Kopfschildanlage der Xiphosuren und nimmb so eine medioventrale Lage vor dem Labrum
ein, Figur 1a, b) wachsen die Linsenaugenanlagen in Richtung der kiinftigen Dorsalober-
fliche des Korpers (KisHiNoUYE 1893, KinesLEY 1893, JoHANSSON 1933) (Fig. 1b, auch
Fig. 15¢). Dabei geht die Linse des Auges (Fig. 1a, 2d) aus dem Ektoderm eines Korper-
abschnittes hervor, der im iibrigen mit der Frontalregion nichts zu tun hat. Allem Anschein
nach verhilt sich dieses Ektoderm der Lateralteile der Embryonalkopflappen zum Pri-
antennalsegment der Xiphosuren so wie bei den iibrigen Arthropoden (MELNTKOV & Ras-
NITSYN, in Vorbereitung) (Fig. 1b).

Somit haben wir bei den Xiphosuren eine sehr eigentiimliche Art der Ocellenbildung, da
deren Becher aus dem Frontalektoderm und deren Linse aus dem Segmentalektoderm
hervorgehen. Diese ungewshnliche Entwicklungsart héngt aller ‘Wahrscheinlichkeit. nach
mit der Einkriimmung der morphologischen Kérperachse zusammen, wobei sich die ehe-
malige apicale Frontalregion auf die ventrale Korperoberflidche infolge der Kopfschild-
bildung verlagert.

Der Becherbau der definitiven Ocellen der Xiphosuren (Fig. 2d) spiegelt deren Ent-
wicklungsart wider und unterscheidet sich vom Becherbau der Ocellen der Crustaceen und
der Pterygoten (Fig. 2¢, j), ebenso von den Stemmata? der Scorpione, Arachniden, Myria-
poden und Pterygoten (Fig. 2g, h, i). Thr becherférmiger Bau bedingt wahrscheinlich die
sekundire Verdnderung der Facettenaugen, dabei scheint er ziemlich dhnlich dem Becher-
bau der Qcellen (Medianaugen) der Land-Cheliceraten zu sein (Fig. 2e, f).

Bei aller Eigenheit des Linsenauges bleibt dessen Natur erhalten, wie bei den Ocellen
der iibrigen Arthropoden. Die Homologie des Linsenauges der Xiphosuren mit dem Nau-
pliusauge der Crustaceen (JoHANssON 1933) findet ihre Bestétigung in der Morphologie
des ausgebildeten Linsenauges: vier Becher, die eine Verschmelzung der vier urspriunglich
isolierten Ocellen darstellen. Diese Homologie wird auch durch die Innervationsart der
Ocellen bei Xiphosuren und Crustaceen unter Beweis gestellt: Thre Ocellenzentren lassen
trotz einiger Bau- und Anordnungsunterschiede die Nervenstrukturen der Pars inter-
cerebralis erkennen, die mit dem Zentralkérper eng verbunden sind. Die Homologie der
Xiphosurenocellen mit denen anderer Arthropoden wird ferner durch ihre Entwicklung aus
dem Ektoderm der Frontalregion bestitigt (siehe KinasLeY 1893, KisHINOUYE 1893). Die
sie innervierenden Gehirnzentren entwickeln sich in entsprechender Weise aus Neuro-
blasten, die sich vom Ektoderm der Frontalregion abgespaltet haben (KISHINOUYE 1893).
Eine noch weiterfithrende Homologisierung jeder der vier Ocellen der Xiphosuren mit
jedem der vier Ocellen der Mandibulaten wiirde weitere Untersuchungen erfordern. Sehen
wir von jenen Féllen ab, in denen eine volle Riickbildung erfolgt ist, so finden wir bei den
anderen Cheliceraten zwei selbsténdige und median auf der Dorsaloberflidche des Prosoma
liegende Ocellen (Median- oder Hauptaugen). Die Auffassung, dal sie den Ocellen, die das
Linsenauge der Xiphosuren bilden, homolog seien, was schon LANKESTER & Bour~E (1883)

* Der Terminus ,,Stemma‘ wird in dieser Arbeit nur auf solche optischen Bildungen bezogen, die Homologa der Fa-
cettenaugen darstellen. Die den Ommatidien der Facettenaugen entsprechenden urspriinglichen primitiven Epithelaugen
der Articulaten werden als Ophthalmen bezeichnet.
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Fig. 1. Lagebeziehungen und morphogenetische Verhiltnisse zwischen Zentralkoérper, Ocellen, Frontal-
organen, Ganglion stomodeale und ihren Nerven im Kopf embryonaler und adulter Xiphosuren und Land-
Cheliceraten. a — adulte Xiphosuren nach HANSTROM 1928 (verdndert); b — Xiphosurenembryo; ¢ — friih-
embryonales Stadium, das Xiphosuren und Land-Cheliceraten gemeinsam ist; d — dlterer Land-Cheliceraten-
embryo; e — adulte Land-Cheliceraten; f — Schema der Nervensystemteile der Xiphosuren (Ventralseite);
g — wie f (Dorsalseite); h — Schema der Nervensystemteile der Arachniden
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Fig. 2. Becherférmige Augen (schematisiert). a — Epithelauge der Hydromedusen nach BUTSCHLI, aus
DOGIEL 1940; b — Prostomialauge (Ocellus) der Polychaeten (Eunice) nach HESSE 1901; ¢ — rechter Dorsal-
becher (Ocellus) des Naupliusauges der Copepoden nach DUDLEY 1969; d — Teil des Linsenauges (Ocellus)
der Xiphosuren nach DEMOLL 1914; e — Medianauge (Ocellus) der Scorpione nach BUTSOHLI, aus DOGIEL 1940;
f — Medianauge (Ocellus) der Arachniden (Tegenaria) nach BUTSCHLI, aus DOGIEL 1940 ; & — Nebenauge
(Stemma) der Scorpione nach BUTSCHLI, aus DOGIEL 1940 ; h — Nebenauge (Stemma) der Arachniden (Tege-
naria) nach BUTSCHLI, aus DOGIEL 1940; i — Stemma der Insekten (Dytiscus-Larve) nach HESSE 1901;
j — Ocellus der Insekten (Odonata) nach HESSE 1901
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zum Ausdruck brachten, wird durch Vergleich ihres definitiven Baues (Fig. 2d, e, f) voll-
kommen bestétigt.

Der Vergleich zweier isolierter Medianaugen der Land-Cheliceraten mit dem Linsenauge
st68t auf bestimmte Schwierigkeiten. Diese kénnen iiberwunden werden, wenn man die
. Befunde der Entwicklungsmorphologie der Ocellen der Xiphosuren mit denen der Land-
Cheliceraten vergleicht und die Ergebnisse den Befunden der definitiven Morphologie, des
Nervenverlaufs und der Lage der Innervationszentren gegeniiberstellt.

Ein Blick auf die in der Figur 2 dargestellten Ocellen und Stemmata Verschledener
Arthropoden diirfte iiberzeugen, daB die Ocellen der Cheliceraten anders als die iibrigen
becherférmigen Augen gebildet werden. In der Tat sind die Sehzellen, welche die Wande
und den Grund des Bechers auskleiden, eine Fortsetzung der Hypodermzellenschicht (Fig.
2b, ¢, g, j). In den Stemmata der Arachniden (Tegenaria, Fig. 2h), die eine Abénderung des
gewohnlichen Bauplanes becherférmiger Augen zeigen, ist die Cornealinse eine Fort-
setzung des Epithels, das sich dem Auge von einer Seite néhert. Die weiter proximal lie-
genden Sehzellen gehen unmittelbar in das vom gegeniiberliegenden Auge abgehende
Epithel iiber. In normalen Becheraugen liegen jene Zellen, welche die Cuticula der Linse
bilden, in einer Reihe mit den Epithel- und Sehzellen. In den Ocellen der Chelicera-
ten liegen die Epithel- und Corneagenzellen in einer Schicht; sie bilden die Cuticula
und die Ocellenlinse, wobei die Retinal- und die Postretinalzellen einen von der Epithel-
und CorneagenauBenschicht durchweg isolierten Ocellenbecher bilden (Fig. 2d, f, e). Die
Besonderheiten des Ocellenbaues der Land-Cheliceraten, die hierin mit den Xiphosuren
iibereinstimmen, werden ohne weiteres versténdlich, wenn man die Ontogenese der ent-
sprechenden Bildungen analysiert.

Nach embryologischen Befunden der meisten Autoren entstehen die Medianaugen der
verschiedenen ‘Land-Cheliceraten aus zwei medianen Zellansammlungen (Séckchen) von
der Gehirnanlage (Zentralkérperanlage) getrennt (ParpeENmEIM 1903, LamBERT 1909,
MoxTcoMERY 1909, KAEsTNER 1948 — 1951, YosHIRURA 1955, REMPEL 1957). Ganz deut-
lich bilden sie sich bei den Scorpionen aus dem Ektoderm des morphologisch vordersten
Medianteils (Locy 1886, BRAUER 1895) (siehe Fig. 3a). Somit entstehen die Ocellen — mit
Riicksicht auf die Befunde von LEGENDRE 1959 — unmittelbar vor dem Bildungsort der
Neuroblasten des kiinftigen Zentralkérpers im Ektoderm der Frontalregion. Die Ocellen-

nerven wachsen ihnen aus dem Gehirn entgegen (KisEINOUYE 1893, vergleiche Surino 1950

— Crustacea, CAESAR 1912 — Pterygota).

Es ist recht interessant, daB die Ausgangsstufen der Ocellenentwicklung bei Xiphosuren,
Scorpionen und Arachniden sehr dhnlich sind (KisminouvEr 1893, BRAUER 1895, JosHI-
KURA 1955, Pross 1966 und andere). Diese Ahnlichkeit 148t vermuten, dafB alle Cheli-
ceraten urspriinglich vier Ocellen hatten, die spéter paarweise zu zwei bilateral-symme-
trischen Gruppen verschmolzen sind. In der Embryogenese bilden sie sich aus den beiden
erwihnten Zellansammlungen. In der weiteren Entwicklung bleibt ein Ocellus in jeder
dieser Gruppen in alter Form erhalten, oder aber er erfihrt Komplikationen; der andere
wird rudimentér.

Weitere Untersuchungen miissen ergeben, ob die Riickbildung dieser Ocellen bei Land-
Cheliceraten schlieBlich zu ihrem volligen Verschwinden gefithrt hat, oder ob nicht doch
von den zwei Medianaugen ein ihnen entsprechender Rest verblieben ist.

Doch zuriick zur Embryonalentwicklung der Ocellen der Land-Cheliceraten: IThre Mor-
phogenese unterscheidet sich scharf von jener der Stemmata (Seitenaugen = Nebenaugen)
dieser Tiergruppe (BrAUER 1895, LaMBERT 1909, REMPEL 1957) sowie der Ocellen und
Stemmata anderer Arthropoden. Wenn wir die Beschreibung der Entwicklung der Median-
augen einschlieBlich der fiir die Embryonen der Land-Cheliceraten charakteristischen Aus-
bildung der Kopffalte (die wir als eine Abdnderung des Kopfschildes der Xiphosuren und
der Eurypteriden betrachten) von verschiedenen Autoren zusammenfassen, zeichnet sich
folgendes Bild ab: Die Medianaugen entstehen in der vordersten Medianregion des Keimes,
getrennt von der Neuroblastenanlage der Pars intercerebralis (Fig. 1¢, 1d, 3). Die darauf
vor dieser Region sich zusammenschlieBenden lateralen Kopffaltenseiten (das die Tergal-
oberfliche bildende Préantennalsegment, MELNIKOV & RASNITSYN, in Vorbereitung) be-
ginnen die die embryonale Ventralseite iiberlappende Kopffalte zu bilden (Fig. 3b). Diese
Falte kommt mit den Ocellenanlagen in Beriihrung, indem sie posteroventral weiterwéchst
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Fig. 3. Einzelne Stufen der Ocellen- und Stemmataentwicklung bei Land-Cheliceraten nach LAMBERT 1909
(vereinfacht und abgeiindert). a — Friihstadium des Arachnidenembryos, Vorderende des Keimes (Ventral-
ansicht); b — Stadium der Kopffaltenbildung des Arachnidenembryos (Ventralansicht); ¢ — vollausgebildeter
Arachnidenembryo vor dem Schliipfen (Frontalansicht)

Fig. 4. Ocellen, Frontalorgane und Grenzen der Frontalregion bei Collembolen nach MARLIER 1941 (verandert).
Medianschnitt durch den ausgebildeten Collembolenkopf, die vorderen und hinteren Grenzen der #uBeren
Frontalregion veranschaulichend
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(siehe KOWALEVSKY & SCHULGIN 1886, BRAUER 1895) und letztere mit sich zieht, die
Ocellen mit der AuBenfldche nach innen wendend. Im Berithrungsgebiet mit den Ocellen-
anlagen verwandelt sich das Kopflappenektoderm in die Corneagenzellenschicht, welche
die lichtbrechende Linsencuticula bildet (KOWALEVSKY & SCHULGIN 1886).

Demgegeniiber bilden sich die Stemmata auf eine fiir Becheraugen ganz typische Weise,
némlich direkt im Ektoderm der Kopffalte. Fiir die weitere Entwicklung der beiden Organe
wird die aus dem Kopffaltenektoderm entstehende AuBenseite des vorderen Prosoma-
abschnittes herangezogen (siehe LAMBERT 1909, KAESTNER 1948 —51, Pross 1966, und
andere). SchlieBlich wird die Verbindung mit entsprechenden Nervenzentren hergestellt.
Leider ist die Entwicklungsmorphologie der Ocellensehmassen zur Zeit noch nicht genii-
gend gekléart.

Es ist leicht ersichtlich, daf sich die unterschiedliche Entwicklung der Ocellen der Land-
Cheliceraten auf die Xiphosuren zuriickfithren 148t (Fig. 1b, d). Die Medianaugen der
Eurypteriden scheinen ebenso wie das Linsenauge der Xiphosuren gut entwickelt zu sein.
Davon kann der Aufbau des Prosoma bei den Eurypteriden und dementsprechend die Ein-
kriimmung ihrer morphologischen Korperachse tiberzeugen : beides ist bei den Xiphosuren
identisch (STORMER, PETRUNKEVITSH, HEDGPETH 1955). Die Unterschiede in der Entwick-
lungsweise der Ocellen der Xiphosuren (sehr wahrscheinlich auch der Eurypteriden) und
der rezenten Land-Cheliceraten sind mit einer erneuten Kriimmung der morphologischen
Kérperachse der Cheliceraten verbunden, die mit dem Ubergang zum Landleben erfolgte,
und entsprechende morphologische Abwandlungen in der Entwicklung des vorderen Kor-
perabschnittes (Kopffalte und anderes) mit sich brachte.

Die Medianaugen der Land-Cheliceraten werden aus einer Medianaugensehmasse inner-
viert, die im Zusammenhang mit den erwéhnten Verinderungen der Kopfmorphogenese
einen mehr oder weniger engen Kontakt mit den Medullae der optischen Ganglien und der
optischen Nerven gewinnt. Jedes Medianauge wird auf diese Weise iiber ein optisches
Ganglion mit den Stemmata seiner Seite verbunden (JoEANSSON 1933). Die aus den Ocellen
zusammen mit den Stemmatanerven verlaufenden Nervenstringe miinden in den Zentral-
korper (JOHANSSON 1933, HANSTROM 1935, LEGENDRE 1959). Diese sekundére Verbindung
der Ocellennerven mit den Stemmatanerven ist gut bei den Opiliones zu erkennen: Wenn
die Stemmata fehlen, bleiben auch ihre Nerven und Ganglien unentwickelt, und die Ocellen
(Medianaugen) werden direkt vom Zentralkorper aus innerviert (HOLMGREN 1916). Das
alles bestétigt die Homologie der Ocellen der Land-Cheliceraten mit denen der Xiphosuren
und dariiber hinaus mit den Ocellen der anderen Arthropoden.

Unter den Ateloceraten sind morphologische Gebilde, welche den Ocellen bei Crustaceen
und Cheliceraten entsprechen kénnen, nur von Collembolen, Archaeognathen und Ptery-
goten beschrieben. Nach HANSTROM (1940) und MarnIER (1941) gibt es bei den Collem-
bolen einen riickgebildeten, unter der Cuticula und der Hypodermis liegenden ,,frontalen
Stirnocellus*, der neben den median zusammengeriickten Antennenbasen liegt; auBerdem
existiert ein riickgebildeter ,,dorsaler Stirnocellus*, der an dem Knick liegt, welcher die
dorsale Kopffliche dieser Tiere von der occipitalen trennt (Fig. 4). Die dieses Gebilde ver-
sorgenden Nerven werden dem Ocellenzentrum zugeleitet (HANSTROM 1940, MARLIER 1941,
PaAurus 1972). HANSTROM (1940) und MARLIER (1941) fanden Anzeichen fiir eine paarige
Herkunft des ,,dorsalen Stirnocellus®, dessen Nerv das Ocellenzentrum in zwei Wurzeln
verldft. HansTROM (1940) vertrat die Ansicht, daB jedes dieser Gebilde ein Verschmel-
zungsprodukt zweier urspriinglich gesonderter Ocellen ist.

Obwohl weitere Untersuchungen ausstehen, nehmen wir an, daf bei den urspriinglichen
Collembolen vier Ocellen vorhanden waren. Die Collembolen scheinen im Verlaufe der
Evolution zwei Paare von Ocellen, ein ventrales Paar (,»frontaler Stirnocellus*‘) und ein
dorsales Paar (,,dorsaler Stirnocellus*) gebildet zu haben. Sollte sich diese Annahme be-
stdtigen lassen, so wiirde damit die Ocellenaggregation bei den Collembolen von der an-
derer Arthropoden-Gruppen scharf unterschieden sein.

Es ist bekannt, daB Archaeognathen und Pterygoten im Grunde drei Stirnocellen (Fig.
2j) haben. Dabei entsteht der ,,Medianocellus* in der Embryogenese als paarige Bildung;
sie wird von einem Doppelnerv versorgt (PATTEN 1887, PACKARD 1898, REDIKORZEV 1900,
ZAavEEL 1902, Link 1909, vox ALTEN 1910, CAESAR 1912, TiLLvARD 1917, PFLUGFELDER
1936, HaNsTROM 1940, WaDna 1966). SEILER (1909) meinte, dal bei Eintagsfliegen (Ephe-
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mera)® der ,,Medianocellus‘‘ aus der Vereinigung von drei Ocellen hervorgeht. Dabei stiitzte
er sich auf die Tatsache, daB sein Becher drei Nerveniste aufnimmt. LiNk (1909) zeigte,
daB sich in diesem Fall die aus dem ,,Medianocellus‘‘ abgehenden Aste in zwei ins Gehirn
verlaufende Nerven vereinigen. Dieses Nervenpaar vom ,,Medianocellus* miindet in den
Medianocellenglomerulus der Pars intercerebralis (HOoLMGREN 1916).

Die Lateralocellen sind mit Einzelnerven versehen (HOLMGREN 1916, HaNsTROM 1940);
somit betragt die Ocellengrundzahl fiir Insekten = 4 : 2 Lateralocellen und zwei Ocellen,
die sich in den ,,Medianocellus*‘ vereinigen. Aufbau und Innervation der Ocellen der Ar-
chaeognathen und der Pterygoten sprechen ganz deutlich fiir eine Homologie der vier
Ocellen, wie sie auch fiir Crustaceen, Cheliceraten und Collembolen gefordert wurde. Die
Verbindung der Ocellenanlagen mit dem Ektoderm der Frontalregion, wo sich, wie wir
weiter sehen werden, die Neuroblasten derPars intercerebralis bilden, wurde bei Pterygoten
unzureichend untersucht (siehe MALzACHER 1968). Auf jeden Fall liegen die Ocellen bei
den Isopteren in der Frontalregion des Keimes (MELNIKOV & BELJAEVA, in Vorbereitung).

Die sich auf die Entwicklung, den Bau und die Innervation von Ocellen bei verschie-
denen Arthropoden-Gruppen beziehenden Befunde lassen somit die SchiuBfolgerung zu:
Die urspriinglichen Arthropoden haben vier selbstindige, vom Ocellarzentrum der Pars
intercerebralis innervierte Ocellen besessen. Diese vier Ocellen befanden sich in der Fron-
talregion des vordersten Abschnittes des Urarthropoden-Korpers.

Diese SchluBfolgerung iiber die Homologie der Ocellen aller Arthropoden vertraten auch
HansTtrOM (1931) und SHAROV (1966). Die acronale Zugehorigkeit dieser morphologischen
Gebilde wurde von LEGENDRE (1959) und SEAROV (1966) fiir moglich gehalten. Es sei be-
tont, daB sich*die Theorie vom Bau des Arthropoden-Kopfes historisch so entwickelt hat,
daB die Ocellen bei vergleichend-morphologischen Untersuchungen vernachlissigt blieben.
Fiir HoLMGREN (1916) und HansTROM (1928) — SNoDGRASS (1938) galt die acronale Natur
der Ocellen als etwas Selbstverstindliches; denn nach einer lange vorherrschenden Meinung
endete das Acron hinter den 1. Antennen (,,ersten Antennen‘‘). Die theoretischen An-
sichten von SIEwING (1963), die zur Zeit recht gewichtig sind, erhielten die Auffassungen
von HoLMGREN — HaANSTROM — SNOoDGRASS iber die Zugehorigkeit der Facettenaugen
zum Acron aufrecht; die Ocellen blieben dabei von den Uberlegungen ausgenommen:
Siewine (1963), der sich nur auf fragmentarische Befunde von WEveoLpT (1961) (siehe

Tabelle 1
Die Homologien der Arthropoden-Ocellen
Zahl Benennung der Ontogenetischer
Arthropoden-Gruppe der Ocellen in einzelnen Innervation Entwicklungs-
Ocellen Arthropoden-Gruppen bereich
Mystacocarida 4 Ocellen ? 2
andere Crustacea 4 Becher des 4 Nerven aus der vorderster medianer
Naupliusauges dreiteiligen Nauplius- Ektodermbereich
: augensehmasse des Keimes ¢
Xiphosura 4 Teile des Linsenauges 4 paarweise verlau- vorderster medianer
fende Nerven aus 2 Ektodermbereich des
Linsenaugensehmassen | Keimes, in diesem Fall
ventral gelegen
Land-Chelicerata 2 Medianaugen 2 mit den optischen vorderster medianer
(Hauptaugen) Nerven aus 2 Median- Ektodermbereich des
augensehmassen oder Keimes, in diesem Fall
direkt aus dem Zen- dorsal und innerhalb
tralkorper zusammen- gelegen
gehende Nerven —
Collembola 4 frontaler Stirn- 2 jeweils mit einem ?
ocellus (2 Ocellen); ‘Wurzelpaar im Ocel-
dorsaler Stirnocellus lenzentrum versehene
(2 Ocellen) Nerven
Archaeognatha und 4 2 Lateralocellen und 2 vom Ocellen- vorderster medianer
Pterygota paariger zentrum ausgehende Ektodermbereich
,,Medianocellus** einzelne Lateralocel- des Keimes
lennerven und ein
paariger Nerv
des Medianocellus

s Ts'ist notwendig zu sagen, daB bei Bintagsfliegen eine Abinderung des typischen Ocellenaufbaues vorliegt: Die
Ocellenlinse wird von speziellen durchsichtigen Ektodermzellen, nicht aber von lichtbrechender Cuticula gebildet (HESSE
1901). Andere Sonderbildungen des Ocellenaufbaues wurden bei Lepidopteren- und Neuropteren-Puppen: geschildert
(LINK 1908).
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auch MaLzacHER 1968) stiitzte, schrieb sie dem morphologisch 1. Segment zu. Wir werden
auf diese Fragen noch zuriickkommen.
Homologieverhéltnisse der Arthropoden-Ocellen sind in der Tabelle 1 zusammengefaBt.

B. Die Frontalorgane

Die meisten Arthropoden haben in der einen oder anderen Form Frontalorgane (CLaUs
1863, 1873, Novikorr 1905, 1906, HoLMGREN 1916, HANSTROM 1924 — 1940, siehe auch Jo-
HANSSON 1933, LEGENDRE 1959, Erorsson 1965, 19664a, b, 1971 und andere). Sie stellen
spezifische Gebilde dar, die in der Kopffrontalregion der Vertreter der verschiedenen Ar-
thropoden-Gruppen liegen. Morphologisch bestehen sie aus Gruppen von Uni- oder Bi-
polarzellen (HansTrROM 1931, 1933, 1934, 1937, 1940, GICKLHORN 1930a, b, ELoFssoN &
Lage 1971), welche sich als solche beziehungsweise deren distale Axone in dem duBeren
Ektoderm der Frontalregion befinden; man darf sie daher fiir irgendwelche Sinnesgebilde
halten. Die Frontalorgane werden von Nervenzentren der Pars intercerebralis innerviert,
im typischen Fall vom selben Gehirnzentrum, das auch die Ocellen versorgt.

Die Frontalorgane der Arthropoden wurden am eingehendsten von HANSTROM (1931,
1933, 1940) erforscht. Nach HaNsTROM konnen die Arthropoden folgende Frontalorgane
in der einen oder anderen Form haben:

1) ein Paar ,,dorsale* oder ,,laterale‘, urspriinglich aus dem Ocellenzentrum innervierte
Organe, die im Evolutionsverlauf infolge funktioneller Vereinigung mit dem Neuroh&dmal-
system Lage oder Innervation veréindern konnten; bei Crustaceen geschah nach Fax-
sTROM die Verlegung der ,,dorsalen‘ Frontalorgane, die zum Bestandteil der X-Organe
wurden, auf die Augenstiele, und ihre Nerven begannen in die Medullae terminales ein-
zudringen; bei Thysanuren und Pterygoten verbanden sich ihre Nerven nicht direkt mit
dem Ocellenzentrum, sondern sie bildeten Synapsen mit den Nervi corporis cardiaci I, die
in die Ganglia pharyngea = Corpora cardiaca einmiinden;

2) das unpaare ,,mediane‘‘ oder ,,ventrale‘* Frontalorgan, dessen paariger Nerv im ty-
pischen Fall ins Ocellenzentrum verlguft. HANSTROM homologisierte das ,,ventrale** Fron-
talorgan mit dem unpaaren Fiihler, die paarigen ,,dorsalen‘‘ oder ,,lateralen mit den paa-
rigen Fithlern der Anneliden. Die Palpen der Anneliden betrachtete dieser Forscher als
Homologa der 1. Arthropoden-Antennen, was in Verbindung mit der Homologie der Anne-
liden-Antennen seine Theorie stiitzte.

Dieses recht einfache und auf seine Art logische Schema von HANSTROM stieB anféanglich
auf ernsten Widerspruch. Dieser fithrte zur heutigen theoretischen und terminologischen
Verworrenheit in den Fragen, die an die Frontalorgane der Arthropoden ankniipfen. Eine
Reihe von Autoren (zum Beispiel DAHL 1952, ELOFSSON 1966), die dem HANsTROMschen
Schema folgten, verneinte sogar die Existenz jener Gebilde, die durch Ocellenzentren inner-
viert werden und folglich als mégliche Homologa der Frontalorgane gedeutet werden: zum
Beispiel die lateralen Frontalorgane bei den Copepoden nach GICKLEORN (1930) = ,,lateral
frontal nerves“ nach Lowk (1936), ferner das zweite mit einem Sondernervenpaar am
zweiteiligen Rostrum versehene Setaepaar bei den Mystacocariden nach DamL (1952).

Erst vor kurzem versuchte DanL (1965) auf Grund neuer morphologischer Befunde den
Widerspruch zu HANSTROM zu beheben, indem er die Homologa der X-Organe von den
Homologa der dorsalen Frontalorgane trennte, was unseres Erachtens im groBen und
ganzen gerechtfertigt ist.

Der erwihnte Widerspruch entstand auf folgende Weise: bei den Vertretern der Noto-
und Conchostraken, deren Frontalorgane HANSTROM in seiner grundlegenden Arbeit (1931)
theoretisch untersuchte, wurden von verschiedenen Autoren (Cravus 1873, Novikorr 1905,
WEeNKE 1908, HOoLMGREN 1916 und andere) unter Frontalorganen verschiedene Gebilde
beschrieben, fiir die vorerst neutrale Namen vergeben wurden: unterocellares Frontal-
organ (Novikorr 1905), oberocellares unpaares Frontalorgan oder paarige Frontalorgane
(Novirorr 1905, HOLMGREN 1916); es gibt auch Angaben iiber die Existenz eines Paares
isolierter nebenocularer Frontalorgane (CLavs 1873, WENKE 1908).

Es f4llt indessen auf, da die Lage dieser Organe bei Noto- und Conchostraken mit dem
HaxsTtrOMschen Schema nicht tibereinstimmt. Um diesem Widerspruch aus dem Weg zu

2‘
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opfgebilde bei Euphyllopoden nach NOVIEOV 1905 (vereinfacht).
1elis); — Frontalorgane von Limnadia; ¢ — Frontalorgane von

a ronta.
Lepidurus (Apus)
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gehen, machte HaNsTROM (1931, S.102—103) folgende Annahme: Die Frontalorgane,
deren urspriinglicher Zusammenhang mit dem Naupliusauge nicht bezweifelt werden kann,
liegen auch bei der Gattung Lepidurus ungewdhnlich weit hinten; bei Branchipus, Tany-
mastiz und Artemia hat das unpaare ventrale Frontalorgan (unterocellares Frontalorgan)
seine urspriingliche Lage vor dem Naupliusauge, die auch unter den Conchostraken bei
Lynceus (Limmetis) (Fig. 5a) und anderen Arten vorkommt; bei Limnadia (Fig. 5b: me-
dianer Teil des oberocellaren Frontalorgans) beginnt eine Verlagerung des F rontalorgans,
die spéter bei Lepidurus (oberocellares Frontalorgan in Fig. 5¢) vollzogen ist. Bei Limna
dia liegt ndmlich das unpaare, hier in zwei Partien geteilte Frontalorgan hinter dem Nau
pliusauge und endet in der Vorderseite der Augenkammersffnung (Fig. 5b), und bei Lepi-
durus schlieBlich findet man dasselbe Organ auch hinter dem Naupliusauge, aber noch
weiter hinten und in der Augenkammer selbst (oberocellares Frontalorgan in Figur 5c).
Das dorsale paarige Frontalorgan (oberocellare Frontalorgan) liegt bei Anostraken jeder-
seits des Naupliusauges, so auch bei Lynceus (Limnetis) und Limnadia (Fig. 5a, oberocellare
Frontalorgane; Fig. 5b, laterale Teile des oberocellaren Frontalorgans), bei der letzt-
genannten Gattung jedoch an der Vorderseite der Augenkammersffnung. Bei Lepidurus
aber liegt es weiter hinten, ist auch im Verh&ltnis zu Lynceus (Limnetis) von rudimentirer
GréBe und endet in der Hypodermis der Augenkammer zwischen den hinteren inneren
Enden der Komplexaugen (nebenoculare Frontalorgane). Ein Vergleich der Abbildung 9
bei HaNsTROM (unsere Fig. 5) mit der hier gegebenen Beschreibung der verschiedenen Lage
des Frontalorgankomplexes von Lepidurus zeigt, wie weit nach hinten sowohl das Nau-
pliusauge als auch die Frontalorgane bei der letztgenannten Gattung verlagert sind.

Abgesehen davon, dafB eine so markante Lageveridnderung der Frontalorgane innerhalb
der Phyllopoden sehr unwahrscheinlich ist — da sie auch bei anderen Arthropoden, nur in
schwicherem AusmalB auftritt — im Gegensatz zu erheblichen Verlagerungen, denen an-
dere Kopfstrukturen ausgesetzt sind, sei auch betont, daB das HanNsTrROMsche Schema,
einen versteckten, aber gewichtigen Fehler aufweist.

Die Frontalorgane von Lynceus (Limnetis), die auf unserer Figur 5a dargestellt werden
(HansTrOM 1931, Abb. 9) und Limnadia (1. c., Abb. 8, unsere Fig. 5b) wurden von Novr-
KOFF (1905) beschrieben. Wenn ein Ubergang des s»sunpaaren, medianen‘ Frontalorgans
aus der unterocellaren (bei Lynceus) in die oberocellare (bei Limnadia) Lage tatsichlich
geschehen wire, so hitte bei Limnadia nichts vorliegen kénnen, was dem Frontalorgan
unter dem Naupliusauge entsprochen hétte. NOVIKOFF beschrieb und stellte im Grunde
genommen jedoch ein unterocellares Frontalorgan bei Limnadia dar (1905, Fig. 3, siehe
auch HaANsTROM 1931, Abb. 8). HANSTROM (1931, Abb. 8) lieB diese Struktur auf seinem
Schema unberiihrt, bezeichnete sie tberhaupt nicht und besprach diesen Teil der Be-
schreibung und Abbildung von NovIKOFF (1905) in seinem Text gar nicht. Ein Vergleich
unserer Figuren 5b und 5a, die Novikorss ( 1905) Figur 3 und Figur 5 sowie HANSTROMS
(1931) Abbildungen 8 und 9 entsprechen, macht ersichtlich, daB8 die unterocellaren und
oberocellaren Frontalorgane von Limnadia und Lynceus sowohl der Lage nach gegeniiber
* den Naupliusaugen, als auch beziiglich der Vorderseite der Augenkammer einander ent-
sprechen. Folglich betrachtete HANSTROM ( 1931) irrtiimlicherweise dasselbe oberocellare
Frontalorgan von Lynceus und Limnadia (Conchostraca) bei Lynceus als ein ,,dorsales,
paariges‘ und bei Limnadia als ein »medianes, unpaariges®, ,,ventrales* (1) Frontalorgan.

Ehe wir zur vergleichenden Analyse der Entwicklungsmorphologie, des definitiven Bau-
es und verschiedener Lageverinderungen der Frontalorgane der Arthropoden ubergehen,
sei erwéhnt, daB, isoliert betrachtet, weder der Bauplan (Paarigkeit oder Unpaarigkeit)
noch die Lage eines Frontalorgans eine Moglichkeit fiir die richtige Homologisierung bietet.
Nur die Vollstdndigkeit der vorliegenden Untersuchungsergebnisse iiber Entwicklung,
Aufbau und Lagebeziehungen aller Frontalorgane der Reprisentanten einer Arthropoden-
Gruppe im Vergleich mit den anderen Gruppen kann uns der Aufkldrung dieser Frage
néher bringen. Da wir das Schema von HANSTROM aufgeben muBten, stellten wir die Ar-
beitshypothese auf, daf die Arthropoden drei Paare von Frontalorganen besitzen: dorsale
(oberocellare), ventrale (unterocellare = ein &uBerlich oft unpaares, ventrales Frontal-
organ, das in den meisten Fillen dem Schema von HANSTROM entspricht, sowie laterale
(nebenoculare) Frontalorgane.
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a. Dorsale Frontalorgane

Als dorsale Frontalorgane werden hier jene in Betracht gezogen, die urspriinglich (bei
Crustaceen) ungefihr auf einer Ebene mit den Naupliusaugen liegen. Die dorsalen Frontal-
organe werden von Laterallappen des Ocellenzentrums aus zusammen mit den Lateral-
bechern des Naupliusauges innerviert. Sind noch weitere Frontalorgane vorhanden, so
liegen die dorsalen gegeniiber den ventralen Organen mehr lateral und dorsal, gegeniiber
den lateralen Organen mehr median.

Unsere vergleichende Betrachtung der dorsalen Frontalorgane der Arthropoden be-
ginnen wir am besten mit der Besprechung der schon erwéihnten oberocellaren Frontal-
organe der Concho- und Notostraken; denn es wurden bei den Vertretern dieser Gruppen
noch zwei andere Paare von Frontalorganen entdeckt. Die dorsalen Frontalorgane dieser
Tiere sind in paariger Gestaltung an den Seiten des Naupliusauges oder unpaar an der
Vorderseite der Augenkammeroffnung zu finden (siehe Novirorr 1905, HormMeREN 1916,
Danr 1959). ELorssox (1966b) beschreibt dieselbe Struktur als ,,posterior medial frontal
organ®. Die dorsalen Frontalorgane der Notostraken werden durch die sensorischen Glo-
meruli innerviert (,,nauplius eye centre’ — DanL 1959, 1965). Sie entwickeln sich aus der
,,frontal growth zone** = embryonale Frontalregion (DAHEL 1959). Die Anordnung dieser Or-
gane im Epithel 158t ihre sensorische Funktion vermuten, ihr Charakter bleibt aber ungeklart.

Da DaEL (1952) die Innervation der Setae im Rostrum der Mystacocariden durch das
Ocellarzentrum nur vermutete, kann ihre Homologie mit den Frontalorganen auch nur
mit einem Einwand akzeptiert werden. DAHL (1952) homologisierte ein mit nicht ver-
zweigten Nerven versorgtes laterales Paar Setae mit ,,dorsalen® Frontalorganen im HAN-
sTrOMschen Sinne und zwei mediane Paare Setae im Rostrum der Mystacocariden (mit un-
verzweigten Nerven) mit einem ,;medianen** ,;unpaaren‘‘ (!) Frontalorgan (siehe Fig. 6a).

Von dem in dieser Arbeit dargelegten Standpunkt aus 148t sich ein viel einsichtigeres
Anordnungsschema der Frontalorgane der Mystacocariden vereinbaren. Diese sehr primi-
tiven Crustaceen besitzen sowohl laterale Frontalorgane = ,,dorsale‘‘ Frontalorgane nach
DanL (1952), als auch dorsale Frontalorgane = ein laterales Paar Setae im Rostrum, und
schlieBlich ventrale Frontalorgane — das ,,medianste‘ Setaepaar. Kiinftige Untersuchun-
gen der Mystacocaridenmorphologie werden zeigen, inwieweit diese Ansicht zutrifft.

Recht kompliziert und verworren ist die Frage nach den dorsalen Frontalorganen der
Anostraken. Verschiedene Forscher entdeckten bei Vertretern dieser Gruppe an bei-
den Seiten des Naupliusauges (beziehungsweise an den Augenstielbasen bei Formen, die
solche besitzen) liegende Bildungen, die als ,,dorsale’ Frontalorgane oder als X-Organe
(Homologa der SPX-Organe der Malacostraken, siehe Seite 56) im HANsTROMschen
Sinne gedeutet wurden. Etwas vorgreifend mochten wir darauf hinweisen, daf3, wenn
diese Strukturen den SPX-Organen der Malacostraken homolog sind, es sich um Homologa
der lateralen Frontalorgane (in unserem Sinne) der Notostraken, Malacostraken und an-
derer Arthropoden handelt. Die dorsalen Frontalorgane stellen némlich ein Sonderpaar der
Trontalorgane gemiB unserer Hypothese dar. Daraus folgt, daf sich einige auf verschie-
dene Weise angeordnete Strukturen des Anostrakenkopfes als laterale oder dorsale Fron-
talorgane (die den oberocellaren oder nebenocellaren Frontalorganen der Noto- und Con-
chostraken homolog sind) erweisen kdnnen.

HansTrOM (1931, Abb. 14, unsere Fig. 6b) beschrieb bei Tanymastiz stagnalis (Ano-
straca) eine an den lateralen Becherseiten des Naupliusauges liegende Struktur. Sie be-
steht aus einer mit distalen Axonen verbundenen Epithelzelle (1), die von einer Gruppe
von Bipolarneuronen abgeht (2), welche wiederum auf einer Ebene und posterolateral zu
den lateralen Naupliusaugenbechern liegen; proximale Axone dieser Neurone verlaufen
zur Naupliusaugensehmasse. Bei Tanymastiz wurden die Bestandteile (1) und (2) von
Craus (1886) und NovikorF (1905) beschrieben. HANSTROM (1931) erkannte auf das Vor-
handensein einer identischen Struktur bei Artemia. Es gentigt, die HansTrOMsche (1931)
Abbildung 14 (unsere Fig. 6b) und die Figur 2 von ErorssoN und LARE (1971) (unsere
Fig. 6¢) miteinander zu vergleichen, um sich zu iiberzeugen, daB das von ELorssoN &
LAKE (1971), siehe auch RasmusseN (1971, ,,X-Organ®), ultrastrukturell untersuchte Or-
gan bei Artemia und das, was HANSTROM bei derselben Gattung und bei Tanymastiz (1931)
beschrieben hatte, eine und dieselbe Struktur ist. ELoFssox & LAkE (1971) fanden in die-
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Fig. 6. Frontalorgane bei Mystacocariden und Anostraken. a — setae-tragende Frontalorgane der Mysta
cocariden; b — dorsale Frontalorgane der Anostraken (T'anymastiz) nach HANSTROM 1931, Fig. 14; ¢ — wie
bei 6D (,,cavity receptor organ‘‘) nach ELOFSSON & LAKE 1971; d — laterale Frontalorgane der Anostraken
(Bramchinecta), ,,X-Organe‘‘ nach ELOFSSON 1966D; e1—3 — einige Entwicklungsstadien der lateralen Frontal-

organe der Anostraken (4rtemia) nach BENESCH 1969
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sem von ihnen als ,,cavity receptor organ‘* bezeichneten Organ (Fig. 6¢) folgende Be-
standteile: 1. eine groBe Epithelzelle (s»;accompanying cell”), welche die distalen Axone
besitzt, 2. eine Gruppe von Bipolarneuronen, lateral zum Naupliusauge. Eine Stelle, wo
die proximalen Axone dieser Neuronen enden, ist von den Autoren nicht gefunden worden.
Sie vermuten diese in den Medullae terminales.

Fiir uns ist wichtig, daB nach ELoFssoN & LAKE (1971) die Anordnung des ,,cavity re-
ceptor organ® auf der Ebene der Naupliusaugenbecher erfolgt und gemél 1. und 2. mit
dem Aufbau der dorsalen Frontalorgane nach HANSTREM (1931) zusammenfsllt. Es sei
betont, daB Novikorr (1905), HaxsTROM (1931) und ErLo¥ssoN & LAKE (1971), die Ent-
decker dieser Organe bei den Anostraken, erwachsene Tiere untersucht haben. Es wird
hierauf noch zuriickzukommen sein.

Wenn wir alle diese Befunde zusammenfassen, kommen wir zu der SchluBfolgerung, daB
die dorsalen Frontalorgane der Anostraken denen anderer Phyllopodengruppen und aller
iibrigen Arthropoden homolog sind.

Einige Autoren erwdhnten unter dem Namen ,,dorsale Frontalorgane‘ (MENON 1962,
HexTsoHEL 1965) oder X-Organe (ELorssoN 1966b, BENESCH 1969) bei Vertretern der -
Anostraken eine unseres Erachtens ganz andere Struktur (Fig. 6d). Die hier zur Diskussion
stehenden Organe zeigen eine sehr starke Entwicklung bei Larven (MENON 1962, BENESCH
1969), werden dann aber weitgehend riickgebildet, so daB man sie bei erwachsenen Ano-
straken nicht mehr finden kann* — Mze~o~ (1962). HENTSCHEL (1965) und ELoFssoN (1966 b)
aber beschrieben diese Organe nur bei erwachsenen Tieren.

Im Gegensatz zu den besprochenen echten dorsalen Frontalorganen haben die von den
genannten Autoren untersuchten Organe keine Nervenverbindungen mit dem Ocellen-
zentrum, oder die Hinweise auf diese Verbindungen fehlen (HENTSCHEL 1965, BENESCH
1969; sieche auch MENON 1962). Auf der anderen Seite gibt es Angaben tiiber ihre Verbin-
dung mit den Medullae terminales (BENEscE 1969). Ein Teil der proximalen Axone dieser
Organe endet in jener Neurosekretzellengruppe, die zwischen den sensorischen Glomeruli
und den Medullae terminales liegt (siehe MENON 1962, HENTSCHEL 1965, auch BENESOH
1969); ein anderer Teil miindet in die Medullae terminales selbst ein (BENEscH 1969), die
eigene Neurosekretzellen haben (siche MENoN 1962).

Der Aufbau dieser ,,dorsalen Frontalorgane*“ oder X-Organe mitsamt ihrer Anordnung
gegeniiber dem Naupliusauge unterscheidet sich erheblich von dem der echten dorsalen
Frontalorgane der Anostraken. Bei den ersteren ist eine groBe Epithelzelle von ,,ganglion
cells*“ umgeben (MENON 1962). Von diesen ziehen distale Axone der Neurosekretzellen, die
zwischen der Naupliusaugensehmasse und den Medullae terminalis liegen (MENON 1962,
HENTSOHEL 1965), zum Gehirn.

Aus den Befunden von BewEscH (1969) ist ersichtlich, daB sich die Epithelabschnitte
dieser Organe nicht an die Winde der Lateralbecher des Naupliusauges anschlieBen, son-
dern sich ,,lateral* befinden, sogar schon beim Embryo mit iiberhaupt nur wenigen Zellen
(Abb. nach BexmscE 1969, unsere Fig. 6e). Figur 24 bei Erorsson (1966b) und unsere
Figur 6d, welche die Rekonstruktion dieser Organe bei einem Vertreter der Anostraken
(Branchinecta) in Beziehung zum Naupliusauge darstellt, zeigen, daf3 die besprochenen
Epithelenden etwas dorsaler liegen als die der echten dorsalen Frontalorgane der Ano-
straken (vergleiche Fig. 6d mit Fig. 6¢) — die hier dargestellten Strukturen liegen nicht in
einer Ebene! Die von MENoxN (1962), HENTSCHEL (1965), ELorssoN (1966b) und BENESCH
(1969) beschriebenen morphologischen Strukturen kénnen daher den dorsalen Frontal-
organen, wie sie NovikoFF (1905), HANSTROM (19244, 1931), ErorssoN & LaxE (1971) be-
schrieben haben, nicht entsprechen. Wir werden sie weiterhin den lateralen Frontalorganen
der {ibrigen Arthropoden homolog setzen.5

Die-dorsalen Frontalorgane der Copepoden wurden von HANSTROM (1924 a), GICKLHORN
(19304, b), Low= (1936), DanL (1953) (siche auch Cravus 1863, EsTERLY 1908) untersucht.
Ihre Nerven verlaufen in das Ocellenzentrum (HANSTROM 1924 a, 1931; LowE 1936). DAHL

* Dieser Umstand bedingt im wesentlichen die Interpretationsschwierigkeiten der Anostraken-Frontalorgane. Jeder
Deutung sollte eine eingehende Untersuchung der Entwicklung der Frontalorgane bei diesen Tieren vorangehen.

° Die bei Cladoceren (LEDER 1914 und andere), Cirripediern (KAURI 1962 und andere) und Brachyuren (ELOFSSON
1966b) beschriebenen Frontalorgane werden in unserer Abhandlung nicht analysiert. Wir halten sie fiir nicht hinreichend
bekannt, um unter anderem die Frage beantworten zu konnen, ob sie dorsale oder ventrale Frontalorgane sind, und infolge-
dessen fiir schwer deutbar.
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(1965) und Erorssox (1966b) waren geneigt, diese Frontalorgane als ,,X-Organe® zu be-
trachten, wobei sie auf die von DAEL (1965) in ihnen entdeckten Spuren einer neurosekre-
torischen Tétigkeit hinwiesen. Diese Neurosekretion ist aber, wie wir sehen werden,
keineswegs auf die X-Organe (und ihre Teile, die lateralen Frontalorgane) beschrinkt.
ErorssoN (1971) selbst gab spéter diese Deutung auf und bezeichnete die dorsalen Fron-
talorgane der Copepoden als Chemorezeptoren (siehe auch GICKLEORN 1930). Aus der Ab-
handlung von Erorssox (1971) ergibt sich ganz deutlich, daB diese Frontalorgane recht
komplizierte Sinnesorgane darstellen (siehe auch DupLey 1972), die aus der Seta (,,first
unit’‘ — wahrscheinlich ein Mechanorezeptor), dem ,,cavity receptor organ‘ (,,second
unit’* — wahrscheinlich ein Chemoreceptor) und dem wahrscheinlich neurosekretorischen
,,Organ von Bellonci® (,,third unit‘‘) bestehen.

Die Existenz der dorsalen Frontalorgane bei den Malacostraken, die sich nach
Darn (1957) und Erorsson (1963, 1965, 1966a) etwas ventral liegend, oft median
zusammenschlieBen (HaxsTrOM 1931, 1933, 1934), kann fiur erwiesen gelten, wenn auch
ihre Topographie einer Prizisierung bedarf. Obwohl oft voneinander isolierte Paare der
Frontalorgane vorliegen (siche HANSTROM 1934, 8. 135), beschrieb der genannte Autor die
dorsalen Frontalorgane der Decapoden unter dem Namen ,,;medianes Frontalorgan‘‘, wohl
auch im Hinblick darauf, daB bei den Decapoden auch laterale Frontalorgane = SPX-
Organe (siche S.56) existieren. Die dorsalen Frontalorgane werden durch das Ocellen
zentrum innerviert (HANsSTROM 1931, 1933; DamEL 1957). .

Die bei Mysidaceen beschriebenen Frontalorgane (HaNsTROM 1933, 1947 — Hucopia:
,,medianes Frontalorgan‘‘; ELoFssoN 1965 — Boreomysis: ,,ventral frontal organs®) sind
unseres Erachtens als dorsale Frontalorgane anzusehen. HANSTROM und ELorssoN homo-
logisierten diese Organe mit ventralen (,,medianen‘ nach HaxstrOM) Frontalorganen an-
derer Crustaceen, wobei sie ausschlieBlich deren Tendenz zum Zusammenschlufl zu einem
guBerlich unpaaren Gebilde (HaNsTrOM) und deren Lage (ventral vom Naupliusauge) her-
anzogen (HansTrOM, ELOFSsON). Beide Erscheinungen kénnen jedoch sekundir begriindet
sein. AuBerdem gibt es indirekte Griinde, die bei den Peracariden und den Decapoden das
Vorkommen von ventralen Frontalorganen in besonderer Form vermuten lassen. Davon
soll im weiteren die Rede sein.

Das Gesagte gilt wohl auch fiir die bei Stomatopoden (Squilla) von HansTrOM (1947) als
,,medianes Frontalorgan (siehe auch ErLorsson 1965 — ,,ventral frontal organs®) be-
schriebenen Organe, welche denen der Mysidaceen sehr &hnlich sind. Es ist bemerkenswert,
daB GriBER (1933) und WALKER (1935) bei Isopoden ein durch ein Nervenpaar mit dem
Gehirn verbundenes unpaares Organ erwihnten, das dem &uBerlich unpaaren dorsalen
Frontalorgan der Mysidaceen® entspricht.

Den dorsalen Frontalorganen der Xiphosuren lassen sich ,,ventrale Hautnerven zu-
ordnen, die von HaxsTrOM (1926b, 1929; siche auch PAckarD 1880, Seite 30) beschrieben
worden sind. Diese Nerven verlaufen median von den ,,lateralen Riechnerven‘ (siehe Jo-
HANSSON 1933), sie miinden in die Pars intercerebralis ein und enden, soweit unsere Figur 7
zu urteilen erlaubt, in unmittelbarer Néhe von den Linsenaugensehmassen. Die ,,ventralen
Hautnerven wenden sich den letzteren zu von den lateralen Seiten her. Die besprochenen
Nerven wurden von JoEANssON (1933), der die Gehirnentwicklung bei Xiphosuren unter-
sucht hatte, nicht erwihnt. Wahrscheinlich bilden sich die Epithelstrukturen, welche von
diesen Nerven versorgt werden, erst in spéteren Stadien der Xiphosurenontogenese-aus.
Die Annahme, daB die HaxsTrOMschen ,,ventralen Hautnerven‘ dorsale Frontalorgane
sind, kommt den wirklichen Befunden tiiber die Frontalorgane der Xiphosuren entgegen.

Dorsale Frontalorgane wurden bei Cheliceraten nicht gefunden. Darum gehen wir zu
den entsprechenden Bildungen bei anderen Arthropoden-Gruppen iiber.

Die Zygentomen besitzen nach HANSTROM (1940), Cazar (1948), CHAUDONNERET (1950),
pE LERMA (1951), GaBE (1953) dorsale Frontalorgane X7, die denen der niederen Crusta-
ceen homolog sind. Diese Organe liegen vor der Pars intercerebralis iiber dem Gehirn.
Thre Nerven miinden dorsal ins Gehirn ein und verbinden sich in der Pars intercerebralis

6 Von groBem Interesse wire eine Untersuchung, die sich mit den sogenannten Statozysten von Cumacea befaBt, da
diese topographisch an die vereinigten dorsalen (oder gar lateralen ?) Frontalorgane einiger Decapoden und Peracariden
erinnern (siehe OELZE 1931).

7 Dorsale (paarige) Frontalorgane der Zygentomen, Archagognathen und Pterygoten decken sich im HANSTROMschen und
in unserem Sinne.
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mit den Nervi corporis cardiaci I. Die letzteren durchdringen die Gehirnmasse und enden
in den Ganglia pharyngea = Corpora cardiaca. Die dorsalen Frontalorgane der Zygen-
tomen werden so Teil des neurosekretorischen Systems (HaxsTrOM 1940, WAaTsoN 1963 und
andere), und es dndert sich vermutlich damit die Struktur ihrer Nervenverbindungen.
Trotz dieser Verinderungen ist ihre Homologie mit den dorsalen Frontalorganen der
iibrigen Arthropoden kaum zu bezweifeln: Thre Lage, ihr Nervenverlauf und daf bei den
Vertretern dieser Gruppe ein ventrales Frontalorgan vorhanden ist, dessen paariger Nerv ven-
tral in die Pars intercerebralis miindet, reichen fur eine Homologisierung jedoch nicht aus.

Die dorsalen Frontalorgane der Archaeognathen stellen zwei Zellengruppen dar, die dem
Gehirn frontal anliegen und an das Neurohdmalsystem wie bei den Zygentomen Anschluf3
finden. Mit ihnen sind die Nervi corporis cardiaci I verbunden (HaNsTrOM 1940, CAzAL
1948, GaBE 1953, Brrscu 1963, BArT 1963). HaNSTROM (1940) und Brrscu (1963) konstatier-
ten einen sehr wesentlichen Umstand in bezug auf die Nervenverbindungen der Frontalor-
gane der Archaeognathen: Die Nervi cardiaci-I verlaufen nicht ununterbrochen aus den
dorsalen Frontalorganen bis zu den Corpora cardiaca. Nach ihrer Uberkreuzung in der
Pars intercerebralis treten die Nerven der dorsalen Frontalorgane in synaptische Verbin-
dung mit den Nervi corporis cardiaci I (N.c.c. I).

Nach Barrt (1963) sind die dorsalen Frontalorgane der Archaeognathen mit dem Ocellen-
zentrum verbunden. Dies ist ein wichtiger Beweis dafiir, dafl sie denen anderer Arthro-
poden entsprechen. Aus Angaben von HANsSTROM (1940) geht hervor, daB3 die dorsalen
Frontalorgane der Archaeognathen eine Mittelstellung in der morphogenetischen Reihe:
Zygentoma — Archaeognatha — Pterygota einnehmen.® In der Tat liegen diese Organe
bei den Zygentomen iiber dem Gehirn und verbinden sich mit ihm durch Nerven; bei einem
Teil der Archaeognathen liegen sie auch iiber dem Gehirn oder, was sehr wesentlich ist,
jedes dorsale Frontalorgan liegt teils tiber, teils im Gehirn (BART 1963); bei anderen Ver-
tretern der Archaeognathen versenken sie sich jedoch ganz in die Pars intercerebralis
(HaxsTtrROM 1940) und werden so praktisch identisch mit den beiden entsprechenden me-
dianen Neurosekretzellengruppen (NSG I) in der Pars intercerebralis{im ,,Protocerebrum*)
der Pterygoten. Interessant ist, dafl nach einigen Befunden die NSG I der Pterygoten
Nervenverbindungen mit anderen Strukturen der Pars intercerebralis haben (WILLEY 1961,
BroussE-Gaury 1971). Die Homologie der medianen NSG I der Pterygoten mit den dor-
salen Frontalorganen der Archaeognathen und der Pterygoten findet sowohl in der engen
Beziehung mit den N.c.c. I, als auch in der histochemischen Ahnlichkeit der sie bildenden
Zellen ihre Bestédtigung (GABE 1953). )

DaEL (1965) schlug vor, die dorsalen Frontalorgane der Thysanuren sowohl mit dem
Medianpaar der NSG I, als auch mit dem an den Lateralgrenzen der Pars intercerebralis
der Pterygoten liegenden Paar Neurosekretgruppen II (die N.c.c. IT absendenden NSG IT)
zu homologisieren. HANSTROM (1953) und DAHL (1965) homologisierten die dorsalen Fron-
talorgane der Thysanuren und beide Paare der NSG der Pterygoten (NSG I und NSG II)
mit den X-Organen der Crustaceen. Sie begriindeten dies damit, daf alle diese Gebilde
Neurosekretalorgane mit dhnlicher Funktion sind. Das letztere Kriterium kann fiir eine kon-
krete Homologisierung jedoch nicht benutzt werden; denn die Umwandlung von Sinnes-
organen in neuro-endokrine Driisen ist im Tierreich weit verbreitet (sieche BARRINGTON 1963
und andere). Nach HANSTROM (1953) und DAHL (1965) wéren dieselben Frontalorgane der
Thysanuren jenen zwei abgesonderten Paaren von Zellansammlungen (NSG I und NSG II)
der Pterygoten homolog, zu denen zwei einzelne Nervenpaare (N.c.c. I und N.c.c. IT) zie-
hen. Da die Thysanuren aber auch NSG II mit von ihnen abgehenden N.c.c. IT haben
(YasHIRA 1960, WaTsoN 1963 und andere), die denen der Pterygoten identisch sind, ist
der Widerspruch in der Homologie von HaNsTROM (1953) und DAEBL (1965) ganz offen-
sichtlich. Auf die Frage, inwiewéit Beziehungen zwischen den (SP) X-Organen der Crusta-
ceen und den NSG II der Zygentomen, Archaeognathen und Pterygoten bestehen, wird
auf Seite 56 weiter eingegangen. Eine endgiiltige Klidrung ist von der Entwicklungs-
morphologie zu erwarten. Die derzeitigen Befunde sind noch recht liickenhaft. Auf jeden
Fall sind die dorsalen Frontalorgane der Thysanuren nach Yasuika (1960) und BArT (1962)

8 Mg ist interessant, daB unter den Pterygoten die Homologa der dorsalen Frontalorgane wahrscheinlich nicht nur in
Form der NSG I existieren (siehe 'PAVLOVA 1895 — Frontalnerven, FURIHATA & KOYAMA 1974 — unbekanntes Organ).
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Fig. 7. Schema des Gehirnteils der Xiphosuren
mit der Ausgangsstelle der ,,ventralen Haut-
nerven“ (vermutliche Dorsofrontalorganner-
ven) und der ,,lateralen Riechnerven‘‘ (= La-
teralfrontalorgannerven) nach HANSTROM 1928
und JOHANSSON 1933 (vereinigt und.etwas ver-
dndert)

Fig. 8. Einige Kopfstrukturen der Dipluren. a — schematischer Medianschnitt; b — Dorsalansicht nach
HOLMGREN 1916, HANSTROM 1940, CAZAL 1948a und BARETH 1962, kombiniert #
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wéhrend ihrer ontogenetischen Entstehung mit der Pars intercerebralis verbunden, ge-
nauso wie ihre Homologa bei den Pterygoten (sieche ANDO 1962, MALZACHER 1968).

Die noch von HoLMGREN (1916) als Frontalorgane beschriebenen ,,Cerebraldriisent bei
Diplopoden und Chilopoden bereiten einer Deutung ernste Schwierigkeiten. Sie sind funk-
tionell-analog dem X-Organ-Komplex der Crustaceen (sieche JUBERTHIE-JUPEAU & JUBEE-
THIE 1973). Angaben iiber die Entwicklungsmorphologie dieser Gebilde fehlen; die mor-
phologischen Daten tiber ihre Nervenverbindungen, die zu den ,,visceral ganglia‘‘ ziehen,
sind widerspruchsvoll (Ergebnisse von PRaABEU 1961/62; siehe auch SAHLI & PETIT 1973;
dergleichen SErrERT 1972). Die Homologie der ,,Cerebraldriisen‘‘ der Chilopoden mit paa-
rigen, im HanstrOMschen Sinne dorsalen Frontalorganen anderer Arthropoden war von
Farranper (1938) und pE Lerma (1951) vorgeschlagen worden.

Um wenigstens einigermafien begriindete Annahmen zur Homologie der Frontalorgane
bei Diplopoden und Chilopoden vertreten zu konnen, erscheint es zweckméBig, zuerst auf
einige Kopfstrukturen der Collembolen einzugehen. Wie erwihnt, haben die Arthropoden
drei Paar Frontalorgane: dorsale, ventrale und laterale. Da. fiir die Ateloceraten auBer den
Zygentomen, Archaeognathen und Pterygoten als wesentliches Kriterium der Homologie
die Lagebeziehungen der Frontalorgane herangezogen werden miissen (REMANE 1952,
1962), stellen die Collembolen die Ausgangssituation dar. Es liegen bei ihnen Angaben iiber
ein ventrales Frontalorgan vor (HANSTROM 1940, PAULUS 1972), ferner iiber dorsale Fron-
talorgane, die durch eine paarige Gruppe von Neurosekretzellen im Raum des sogenannten
Nackenlobus des Gehirn représentiert werden. Sie sind den NSG I der Pterygoten homolog
und mit den N.c.c. I verbunden (CassaenaUu & JUBERTHIE 19674, b). SchlieBlich sind die
Postantennalorgane (= Tomésvarysche Organe)bei Diplopoden, Chilopoden und Sym-
phylen zu nennen, die wahrscheinlich laterale Frontalorgane darstellen und NSG IT-Homo-
loga sind (CassaeNAT & JUBERTHIE 1967a, b). Diese befinden sich neben den Eingangs-
stellen der Nerven des Postantennalorgans (siehe CASSAGNAU & JUBERTHIE 1967b, ver-
gleiche BarT 1963).

Das guBerlich unpaare NaBERTsche Organ von Tomocerus ist mit dem Gehirn durch den
duBBerlich unpaaren kurzen Mediannerv (NaBERT 1913, HoLMGREN 1916, PaurLus 1972)
oder durch einen iiber das Gehirn nach vorn ziehenden langen Nerv (Pavrus 197 2) ver-
bunden. Pavrus (1972) bewies die Homologie zwischen dem NaBERTSChen Organ von 7o-
mocerus und den dorsalen Stirnocellen (siehe Seite 17) der ubrigen Collembolen; er be-
trachtete dieses Organ wie frither Cazar (1948a) als Homologon zu den dorsalen Frontal-
organen anderer Arthropoden. Die erste Homologisierung ist sicher richtig, jedoch er- .
scheint uns die von PauLus — die dorsalen Stirnocellen der Collembola seien den dorsalen
Frontalorganen homolog — weniger iiberzeugend, weil MarriEr (1941) fiir die dorsalen
Stirnocellen eine Lichtreaktion festgestellt hat. AuBerdem sind weder die NaBErTschen
Organe, noch die dorsalen Stirnocellen der Collembolen mit den NSG T und N.c.c. I ver-
bunden (sieche CAssAeNAU & JUBERTHIE 1967a, b; PAauLus 1972).

Das Gesagte fiihrt uns zu folgender SchluBfolgerung: Die dorsalen Frontalorgane der
Collembolen scheinen das mediane Paar von Neurosekretzellgruppen (NSG I) zu sein, das
durch Versenkung der priméren #uBeren Frontalorgane ins Gehirn (wie bei Archaeogna-
then und Pterygoten) entstanden ist.

Beachtung verdienen schlieBlich die sogenannten Cerebraldriisen der Diplopoden und
Chilopoden. Das Bauschema der ,,Cerebraldriisen‘ bei Diplopoden ist so zu beschreiben:
In der Pars intercerebralis gibt es zwei zur Medianebene symmetrische Neurosekretzell-
gruppen. Sie entsenden ein Nervenpaar in die Korper der eigentlichen ,,Cerebraldriisen®,
die in der Kopfkapsel liegen (PraBHT 1961, 1962; siche auch SurrerT 1971, SEIFERT & EL-
HIrxnawr 1972a, b). Von diesen geht ein zweites Nervenpaar ins Gehirn ab (PrasrU 1961,
1962); es endet nach PrRaBHU in den ,,visceral ganglia‘* (siehe auch SAHLT & PETIT 1973).
Weitere Untersuchungen sind zur Losung dieser noch ungeklérten Frage notig. Mit Riick-
sicht darauf, dafl die Diplopoden laterale Kopforgane (T6m8svArysche Organe) haben und
der Aufbau des Cerebraldriisenkomplexes dem der dorsalen Frontalorgane &hnlich ist,
halten wir es fiir gerechtfertigt, vorerst HoLmerREN (1916) zu folgen und diese Gebilde fiir
dorsale Frontalorgane zu halten.

HaxstrOm (1928), GaBE (1952b), (siehe auch Parm 1956) wiesen auf einen &hnlichen
Cerebraldriisenkomplex bei Chilopoden hin, der aus einem Paar NSG besteht und iiber
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Nerven mit dem Cerebraldriisenkérper verbunden ist. SCHEFFEL (1961) konnte keine Ver-
bindungen zwischen den medianen Zellgruppen und den Cerebraldriisenkérpern finden,
aber Jory & DEscamps (1968) haben solche gefunden. Die Ahnlichkeit der ,,Cerebral-
driisen®* der Diplopoden und Chilopoden kann als Beleg fiir die von FAHLANDER (1938) und
pE LERMA (1951) vorgeschlagene Homologie dieser Organe mit den dorsalen Frontal-
organen anderer Arthropoden auch in unserem Sinne dienen. y

Zum AbschluB unserer Besprechung der dorsalen Frontalorgane bei den Arthropoden
wére es am Platze, einiges {iber die NSG im Gehirn der Dipluren und ihre Verbindungen
mit anderen Kopfstrukturen zu sagen. Laut BARETH (1962) haben diese Tiere ein medianes
Zellgruppenpaar, das sich in den ,,Nackenloben‘ befindet und ein Nervenpaar ins Gehirn
entsendet. Diese Gebilde scheinen den von HaxsTrOM (1940) erwshnten, im Dipluren-
gehirn liegenden Gebilden zu entsprechen und den dorsalen Frontalorganen homolog (siehe
auch HANSTROM 1940) zu sein. Das von ihnen ins Gehirn verlaufende Nervenpaar endet in
den sogenannten Corpora cardiaca am Stomodaeum (BARETH 1962, unsere Fig. 8). Eine
interessante Frage ist die Homologisierung dieser Corpora cardiaca bei Dipluren (BARETH
1962) und Collembolen (CassAGNAU & JUBERTHIE 1967a, b). Sie sind nicht durch Nerven
mit irgendeinem stomatogastrischen unpaaren Ganglion, wie die Corpora cardiaca =
Ganglia pharyngea der Thysanuren und Pterygoten, verbunden. Sie erinnern an die von
PraBHU (1961, 1962), SAHLT & PETIT (1973) beschriebenen extrastomodealen Gebilde bei
den Diplopoden, die sich auch iiber Nerven mit Gebilden verbinden, die als dorsale Frontal-
organe angesehen werden. Die Antwort auf diese Fragen miissen kiinftice Untersuchungen
iiber die Entwicklungsmorphologie der dorsalen Frontalorgane und der damit verbundenen
Strukturen bei verschiedenen Reprédsentanten der Ateloceraten geben.

b. Die ventralen Frontalorgane

Die ventralen Frontalorgane der Arthropoden treten sehr oft als unpaare Gebilde auf.
Ihre Innervation durch ein Nervenpaar, das vom Ocellenzentrum der Pars intercerebralis
ausgeht, 148t aber keine Zweifel an ihrer urspriinglichen Paarigkeit. Die Nerven der ven-
tralen Frontalorgane miinden gewohnlich in die Pars intercerebralis und ziehen stets ven-
tral zu den Nerven anderer Frontalorgane.

Das &duBerlich unpaare ventrale Frontalorgan der Anostraken wurde von SPENCER
(1902), Novikorr (1906), MENoN (1962), ErorssoN (1966b), BExEscH (1969) und LAKE
(1969) beschrieben. Sein Nervenpaar (MENON 1962, Erorsson 1966b, BENEscH 1969, LARE
1969, RasmussEN 1971) verlduft in den Ventromedianlobus des Ocellenzentrums zusam-
men mit den Nerven des ventralen Bechers des Naupliusauges (BENEscH 1969). Aus den
Befunden von Bre~grsc (1969) ergibt sich, daB das ventrale Frontalorgan wihrend seiner
Morphogenese beim Keim mit der Frontalregion verbunden ist. Wie alle iibrigen Frontal-
organe ist dieses Organ epithelial gelegen, was auf eine Sinnesfunktion schlieBen 14Bt.

Als ventrale Frontalorgane der Conchostraken konnen jene Gebilde gelten, die ihrer
Anordnung nach anderen Frontalorganen und ventralen Naupliusaugenbechern ent-
sprechen; sie wurden von NovikorF (1905) und ELoFssox (1966b) erwihnt. Es gibt jedoch
keine Angaben zur Entwicklungsmorphologie dieser Strukturen; sie scheinen Sinnesfunk-
tion auszuiiben. i

Vox ZoeraAF (1904) wies bei Notostraken auf Gebilde hin, die ihrer Lage nach ventralen
Frontalorganen entsprechen; HoLMGrREN (1916), HansTrROM (1931) und Erowsson (1966b)
haben sie jedoch nicht beschrieben.

Wie erwdhnt, kann man das mediane Paar Setae am Rostrum (Frontalregion) der My-
stacocariden (DaHL 1952, unsere Fig. 6a) als Homologon der ventralen Frontalorgane an-
derer Crustaceen betrachten. Epithelorgane der Kopffrontalregion, die den ventralen
Frontalorganen der iibrigen Arthropoden entsprechen kénnten, wurden beim Studium der
definitiven Morphologie wenigstens bei freilebenden Copepoden nicht festgestellt (DaHL
1953). Noch unwahrscheinlicher wére das Vorhandensein von #hnlichen: Bildungen bei
parasitischen Copepoden, und man kann annehmen, da8 die ventralen Frontalorgane in
gegebner Form beim definitiven Bau der Copepoden fehlen. Es wurde aber eine morpholo-
gisch entsprechende Vorstufe (Entwicklung aus der Frontalregion, Innervation, Lage hin-
sichtlich der Anlage der Pars intercerebralis = Scheitelplatte) beim Studium der Embryo-
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genese dieser Tiere entdeckt (PEDAScHENKO 1896). Wir kommen spéter auf die Entwick-
lung der ventralen Frontalorgane der Copepoden zuriick, die unseres Erachtens einen
Schliissel fiir die vergleichend-morphologische Analyse des Kopfnervensystems der Arthro-
poden enth#lt. Um unserer Darstellung ein abgerundetes Bild zu geben, soll daselbst alles
im Zusammenhang besprochen werden, was sich auf die ventralen Frontalorgane der be-
treffenden Gruppen der Malacostraken, Thysanuren und Pterygoten bezieht.

AuBer bei Thysanuren liegen Angaben iiber die ventralen Frontalorgane der Atelo-
ceraten nur fiir die Collembolen vor. Die ventrale Zellgruppe des von Hesst (1901) und
anderen beschriebenen ,,frontalen Stirnocellus ¢(Fig. 4) wurde von HansTrOM (1940) als
Frontalorgan betrachtet. PAuLus (1972) beschrieb ein isoliertes, unter dem frontalen
Stirnocellus liegendes Gebilde, das seiner Lage nach dem ventralen Frontalorgan anderer
Arthropoden entspricht.

JouaNSsON (1933) meinte, daBl der Medianteil des Riechorgans der Xiphosuren ein ven-
trales Frontalorgan dieser Tiere darstellt. In der Tat sprechen die entwicklungsmorpholo-
gischen und vergleichend-morphologischen Befunde fiir diese Annahme (Entstehung aus
dem Ektoderm der Frontalregion; Versorgung durch einen paarigen Nerven nach PATTEN
1892, PAaTTEN & REDENBAUGH 1899, der in die Pars intercerebralis von ventraler Seite aus
eingeht und sich weiter zum Zentralkérper hinzieht; Anordnung dieses Organs unter an-
deren Frontalorganen). Das Riechorgan der Xiphosuren besteht aus drei Teilen (siehe
Parrexy 1892, HoLMeREN 1916, Jomanssow 1983): dem medianen Teil, der das paarige
ventrale Frontalorgan darstellt, und zwei lateralen Teilen, den lateralen Frontalorganen
(Fig. 1f). Letztere sollen bei den Land-Cheliceraten genauer beschrieben werden. Die la-
teralen Teile des Riechorgans werden wir noch vom vergleichend-morphologischen Stand-
punkt aus zu betrachten haben (siehe laterale Frontalorgane). Der Geschlossenheit der
Darstellung wegen werden wir dieses Riechorgan und seine Innervation mit einigen Bil-
dungen bei Land-Cheliceraten im Zusammenhang darstellen. :

An der Basis des Rostrum-Labrum der Arachniden liegt das mediane ,,organe rostrale®,
lateraler und etwas proximaler die paarige ,,glande du rostre’ (LEGENDRE 1959, unsere
Fig. le, h). Diese Gebilde werden wihrend der Embryogenese passiv in die Labrumbasis
einbezogen (LEGENDRE 1959, unsere Fig. 1¢, d, e), sie entstammen mithin dem Ektoderm
der Keimfrontalregion. LEGENDRE (1959) hielt sie fiir acronal, wobei die Annahme zu-
grunde gelegt werden konnte, daB das ,,organe rostrale und die paarige ,,glande du rostre®
der Arachniden dem Riechorgan der Xiphosuren entsprechen.

Dieses Riechorgan dient nach PATTEN (1892) und HaxsTrOM (1926) zum Auffinden des
Geschlechtspartners. STORMER, PETRUNKEVITCH & HepePETH (1955) vermuteten ein dhn-
liches Riechorgan bei den Eurypteriden. Bei den Arachniden diirfte ein weiteres Riech-
organ im Labrum vorhanden sein (DaHL 1885), das dieselbe Funktion wie bei den Xipho-
suren besitzt (siche LEGENDRE 1956). Jedenfalls hat die paarige ,,glande du rostre* Sinnes-
funktion (LEGENDRE 1959). :

Das ,,organe rostrale’‘ und die ,,glande du rostre der Arachniden werden von aullen
her mit dem Labrumnerv versehen, der durch Zusammenschlul von drei Asten, die von
der Stomodealbriicke ausgehen, gebildet worden ist (Fig. le, h). Das dreiteilige Riech-
organ der Xiphosuren entsendet drei Nerven, die schlieBlich in den Zentralkorper miinden;
ihr Labrum wird auf drei Bahnen innerviert, die von der Stomodealbriicke ausgehen (Fig.
le, h). Figur 1 148t erkennen, wie die ins Labrum einmiindenden Nerven 'sich mit Nerven
zusammenschlieBen, welche das Riechorgan versorgen. Bei der schon erwithnten Verla-
gerung infolge morphologischer Kriimmung der Korperachse, die mit der terrestrischen
Lebensweise der Cheliceraten einhergegangen ist, énderte das Labrum seine Ventrokaudal-
richtung in eine Anteriorrichtung. Infolge dieser Verdnderungen verlagerte sich der ur-
spriinglich mit dem Riechorgan verbundene Zentralkorper kaudalwirts. Dabei gelangte
die Stomodealbriicke, wie Figur 1 zeigt, in den Nervenkanal zum Riechorgan. Es gibt also
unseres Erachtens triftige Griinde fiir eine Homologie der Riechorgane der Xiphosuren
und der Arachniden.

Aus denselben Griinden erweist sich das mediane ,,organe rostrale‘* der Arachniden (LE-
GENDRE 1959) — um auf die ventralen Frontalorgane zuriickzukommen — als Homologon
zu den ventralen Frontalorganen der Xiphosuren, Crustaceen und anderen. Die paarige
Spur in seinem Mediannerv, der in den Rostralnerv miindet, ist schwer zu entdecken; man
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mulBl nur bedenken, daB sich die Homologa der bei Xiphosuren noch isolierten Nerven in
den lateralen Teilen des Riechorgans der Arachniden in einen von auBen her unpaaren Nerv
zusammenschlieBen.

Das Ganglion frontale

Die Entwicklung der ventralen Frontalorgane im Verlaufe der Embryogenese der Cope-
poden ist recht aufschluBreich (PEDASCEENKO 1896, unsere Fig. 9a). Das hier zu behan-
delnde Organ schniirt sich vom Ektoderm der Keimfrontalregion ab und verlagert sich ins
Labrum, indem es sich ins Ganglion des stomatogastrischen Nervensystems verwandelt
(PEDASCHENKO 1896). Dieses Ganglion, das also ein Derivat des ventralen Frontalorgans
ist, wurde von PEDASCHENKO nach seinem Entstehungsort Ganglion frontale genannt.
Seine Verbindung mit der Pars intercerebralis iiber einen Nerv, der in der vorliegenden
Arbeit als Nervus azygos bezeichnet wird, bleibt auch im definitiven Zustand erhalten
(Harroe 1888, RicmarDp 1891, GrEsBrECHT 1913, LowE 1936). Offensichtlich ist dieser
Nerv ein Homologon zu dem Nervenpaar der ventralen Frontalorgane der iibrigen Arthro-
poden. Etwas vorgreifend ist darauf hinzuweisen, da3 das Ganglion stomodeale im defini-
tiven Zustand verschmilzt und das ,,labral ganglion‘ bildet (Lowe 1936, unsere Fig. 10d).
DaB im ,,labral ganglion‘ der Copepoden zwei Bestandteile vorhanden sind, wird durch
zwel Konnektivpaare erwiesen, die von ihm zu den paarigen Cerebralfaserstimmen hin
verlaufen (LowE 1936).

Einer der Verfasser der vorliegenden Arbeit (MBLNIKOV 1970) (MELNIEOV & BELJAEVA,
in Vorbereitung) gelangte beim Studium der Embryogenese der Isopteren iiber die Ent-
stehung des Ganglion frontale zum selben Befund wie bei den Copepoden (Fig. 11): Eine
das Ganglion frontale bildende Neuroblastengruppe trennt sich vom Ektoderm der me-
dianen Keimfrobtalregion (dem urspriinglichen Frontoclypeus der Isopteren) etwas ventral
von jener medianen Neuroplastengruppe ab, welche die Anlage der Pars intercerebralis ab-
spaltete. Nach der Trennung vom Ektoderm der Frontalregion verlagert sich die Anlage
des Ganglion frontale ins Labrum wie bei den Copepoden. Im Labrum kommt sie in Be-
rithrung mit dem dorthin vom Ganglion stomodeale ausgehenden, etwas verdickten Ende
des Nervus stomodealis® und tritt somit in Verbindung mit dem Nervensystem der Ein-
geweide (vergleiche Copepoda nach PEDASCHENKO 1896, LowE 1936).

Eine Reihe von Befunden iiber die Entwicklungsmorphologie des Frontalganglions bei
Pterygoten 1° kann als Bestétigung der Ergebnisse von MELNIKOV & BELJAEVA (in Vor-
bereitung) dienen. Unsere Befunde wurden insbesondere von Sinem (1971) bestéitigt. Be-
reits die Abbildungen von PATTEN (1888) kénnen eine Vorstellung iiber die Bildungsstelle
des Ganglion frontale verschaffen. Die Schnitte von HErpEr (1889, unsere Fig. 9b) zeigen
die Verbindung des entstehenden Ganglion frontale bei Coleopteren mit dem Ektoderm
der Keimfrontalregion (= Vorderkopfteil, die Clypeusanlage der &lteren deutschen Au-
toren). Die Abbildungen von CARRIZRE & BiraEr (1898, Figuren 165 und 166a; unsere
Fig. 9.d) zeigen iiberzeugend an Medianschnitten den ProzeB der Formierung des Ganglion
frontale aus Neuroblasten, die aus der Keimfrontalregion stammen, und dessen Ver-
schmelzung mit den zum Ganglion stomodeale ziehenden Enden des Nervus stomodealis.

Die PaTrrsonsche Abbildung (1935, Fig. 21; unsere Fig. 9c¢) stellt einen Querschnitt
dar, der ventral von jenem in Figur 26 (unsere Fig. 15k) verlguft; er zeigt den Abspal-
tungsprozeB von medianen Neuroblasten in der Anlage der Pars intercerebralis aus dem
Ektoderm der Keimfrontalregion. Der zuerst erwidhnte Schnitt (Fig. 21 von PATERSON
1935, unsere Fig. 9b) kann den Entstehungsort des Ganglion frontale aus ventral liegenden
medianen Neuroblasten verdeutlichen. Dieser gelungene Schnitt zeigt ferner den dem
Ganglion frontale entgegenkommenden Nervus stomodealis, BApEN (1937) veranschau-

? Gewohnlich wird der Nerv, der das Frontalganglion mit dem Ganglion stomodeale und dariiber hinaus mit dem
Ganglion ventriculare verbindet, als Nervus recurrens, und der abzweigende Nerv, der aus dem Ganglion frontale zum
Distalende des Labrum verliuft, als Nervus procurrens bezeichnet. Wir halten es fiir morphologisch richtiger, als recurrens
den zwischen den Ganglia stomodeale und ventriculare hin ziehenden Nerv, als procurrens den zum Labrumende ab-
gehenden Nerv und die Verbindung zwischen Frontalganglion und Ganglion stomodeale als Nervus stomodeale zu be-
zeichnen.

*° Die Entwicklung des Ganglion frontale bei Lepidopteren (EASTHAM 1930, PRESSER & RUTSCHKY 1957, OKADA 1960)
wird hier auBer Acht gelassen; denn dort zeigt die Morphogenese der Frontalregion, des Labrums und des Stomodaeums
sekundéire Verdnderungen, die schwer zu deuten sind.

3 Beitr. Ent., Bd. 34, H. 1
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Fig. 9. Zum BildungsprozeB des Ganglion frontale (ventrales Frontalorgan — Ganglion frontale, Ubergang)
und anderer Teile des stomatogastrischen Nervensystems bei Vertretern der Crustaceen und der Insekien.
a — Copepoden nach PEDASCHENKO 1896; a, — (Fig. 123), a, — (Fig. 151), a, — (Fig. 164): alle vordere Teile
medianer Schnitte; a, — (Fig. 199); b — Coleopteren nach HEIDER 1889, Fig. 121: Querschnitt durch die
Basis der Antennen; ¢ — Coleopteren nach PATERSON 1935, Fig. 21: ,,transverse section of 9-day-old embryo,
passing through second cephalic invaginationt‘; d; — Hymenopteren nach CARRI#RE & BURGER 1898, Fig. 165:
Vorderende eines medianen Sagittalschnittes; d, — wie dy, Dig. 166a: vorderes Ende eines annihernd median
verlaufenden Sagittalschnittes (fragmentarisch); e — Hymenopteren nach NELSON 1915, Fig. 45: ,,median
agittal section through the head of a newly hatched larva, intersecting the supraoesophageal commissure, the
frontal ganglion‘¢, (fragmentarisch); f — Orthopteren nach ROONWAL 1937, Textfig. 134; g — Amphipoden
nach WEYGOLDT 1958; g, — (Abb. 31), g, — (Abb. 32), g, — (Abb. 33), alle fast mediane Sagittalschnitte;
h — Tanaidaceen nach SCHOLL 1963, Abb. 23: fast medianer Sagittalschnitt; i — Mysidaceen nach WAGNER
1896, Fig. 51: Medianschnitt (fragmentarisch)
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lichte mit seinen Figuren 21 und 22 (Platte 3) eine charakteristische Einstiilpung des Ekto-
derms der Keimfrontalregion ventral von der Entstehungszone der Anlage der Pars inter-
cerebralis. Dies 148t sich sehr wohl als BildungsprozeB des Ganglion frontale deuten. End-
lich demonstrierte STRINDBERG (1916, Fig. 5), wenn auch sehr undeutlich, die Einheit
zwischen den Anlagen der Pars intercerebralis und dem Ganglion frontale.

Die experimentell gewonnenen Angaben stimmen mit den Daten tiber die Morphogenese
des Ganglion frontale der Pterygoten gut iiberein. Diese korreliert vollstdndig mit dem
s#uBeren Frontalektoderm (der Frons nach Angabe von Wapa 1966; Wapa, personliche
Mitteilung zur verwendeten Terminologie). Das zeugt von der morphologischen Einheit
zwischen der Frons, die bei Orthopteren einen mehr ventral liegenden (ndher zum Labrum
gelegenen) Teil der Kopffrontalregion und dem Ganglion frontale darstellt, was unsere
eigenen Befunde iiber das Ganglion frontale der Pterygoten (MeLNIKOV 1970, MELNIKOV &
BELJAEVA, in Vorbereitung) bestétigt.

Das Frontalganglion und der Zentralkérper (das Hauptnervengebilde der Pars inter-
cerebralis) reagieren auf experimentelle Eingriffe nicht widerspriichlich, wie Wapa (1966)
gezeigt hatte. So verdoppelten sich im Experiment Sch 102 von Wapa (1966; unsere Tab.
3) praktisch alle Kopfgebilde, unter anderem Clypeolabrum, Vorderarm und Tritocere-
brum. Frons, Frontalganglion und Zentralkérper verbleiben jedoch unverdoppelt. Und
umgekehrt: Bei der Verdoppelung der Frons verdoppelte sich auch das Frontalganglion,
aber alle iibrigen Kopfgebilde schienen unveréndert zu bleiben (l.c., EX 75; unsere Tab. 3).

Der oben dargelegte Standpunkt iiber die Entwicklung des Frontalganglions der Ptery-
goten widerspricht den Auffassungen der meisten Autoren, die auf diese Frage beim Stu-
dium der Entwicklung des Nervensystems bei den Vertretern dieser Gruppe eingegangen

Tabelle 3
Morphogenetische Beziehungen des Zentralkérpers und des Frontalganglions beiVertretern
der Pterygota nach experimentellen Bingriffen von WADA (1966)

Expe-
rlim(elznxt- aate KuBere Verdnderungen Zentral- Frontal-
i3 agh Einwirkung Veréinderungen zum Nervensystem korper ganglion
WADA
Ex377 der obere Rand des ein drittes Komplex- anormal vermehrte nicht erwdhnt
linken Kopflappens auge ist auf dem me- Nervenfasern ent- erwiahnt
des Keimstreifs ist dianen Occiput er- springen der norma-
angestochen worden schienen . . . Clypeola- | len Pars intercere-
brum und Frons feh- bralis und dem ver-
len . .. Postfrons ist doppelten Protocere-
vorhanden brallappen
Ex76 die Mitte des vor- vollstdndig ver- Proto- und Deuto- nicht erwéhnt | zwei Frontal-
deren Teils der Keim- | doppelte zwei Fron- cerebrum erscheinen ganglien
anlage wurde einmal tes . . . Postfrons und normal
eingestochen Frontalocellus sind y
nur einfach vorhanden
Sch102 der mittellange die Frons ist normal ein tiberzéhliger Pilz- Zentral- Frontal-
Keimstreif ist in der ausgebildet; das Cly- koérper und daran an- korper ganglion
Mediane zerschnitten peolabrum; besonders geschlossene Proto- erscheint erscheint
worden sein labraler Anteil cerebrallappen sind in | normal normal
ist aberrant vergroBert;| der Mitte zwischen
der ventrale Teil der den beiden Vorder-
Praoralhohle, die ven- | didrmen zu sehen,
trale Buccawand und | Tritocerebrum
der ihm folgende verdoppelt
weitere Vorderdarm-
abschnitt sind voll-
kommen verdoppelt
Ex410 der vordere Protocoel- | die Frons mit dem die Becher der beiden | nicht nicht
teil eines ziemlich Clypeolabrum ist v6l- | Pilzkorper liegen ge- erwahnt erwahnt
alten Keimstreifs lig ausgefallen, drei trennt, sind jedoch
wurde median Ocellen (Postfrons) mit den tiefer gele-
angestochen sind vorhanden genen Teilen der an
beiden Seiten liegen-
den Ganglienzell-
schichten von Proto-
und Deutocerebrum
verschmolzen
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Tabelle 3 (Fortsetzung)

Expe-
nixlixgnt- . ¢ KuBere Veréinderungen Zentral- Frontal-
nac}ﬁx Einwirkung Verinderungen zum Nervensystem korper ganglion
‘WADA
Ex365 durch den Anstich im | die beiden Komplex- die beiden stark ge- nicht nicht
Mittelteil der Keim- augen stoBen in der geschidigten Protoce- | erwahnt erwihnt
anlage sind groBere Mitte zusammen rebra sind in der
Teile des vorderen Mitte miteinander
Keimbereichs aus- verschmolzen
geschaltet worden
UVv11s der lingliche Keim- die Frons mit Juxta- die beiden Protoce- nicht nicht
streif wurde in den frons sowie die Ober- rebra und ein Pilz- erwdhnt erwahnt
medianen Feldern des | lippe bilden sich korper sind vorhan-
Procephalons durch nicht den, die beiden Trito-
eine breite Spalte cerebra sind zuriick-
bestrahlt gebildet
Ex215 die linke XKopflappen- | die Ursprungsstelle der linke Protocere- Zentral- nicht
seite eines alten des linken Frontal- brumlappen, Corpus korper ist erwahnt
Keimstreifs wurde muskels und des Fron- | pedunculatum und nur auf der
angestochen talocellus kénnen Lobus opticus sind normalen
nicht festgestellt ausgefallen rechten Seite
werden, die anderen zu erkennen
frontalen Muskeln
sind aber simtlich
vorhanden

sind. Die allgemeingiiltige Auffassung, daB das Frontalganglion der Pterygoten aus der
distalen der drei Ektodermausstiilpungen des Stomodaeums hervorgeht (STRINDBERG 1913,
Fig. 35, unsere Fig. 15; NrLson 1915, Fig. 45, unsere Fig. 9h; SMrECcZYNSKI 1932, TIiEGS
& Murray 1937, RooNnwar 1937, Fig. 134, unsere Fig. 9i; Browskirr 1959, Fig. 37, un-
sere Fig. 15m; STRIEBEL 1960, Far00Qr 1963, ULLMANN 1967, Fig. 19A, unsere Fig. 15n;
RempEL & CHURCH 1969, LARINK 1970) gibt den tatséichlichen Zustand nur teilweise wie-
der. Im néchsten Teil unserer Abhandlung wird die Frage tiber die Nervenderivate der
Dorsalwand des Stomodaeums bei Arthropoden im allgemeinen und den Pterygoten im
einzelnen analysiert. Vorgreifend kann verlauten, daB aus der distalsten der drei geldufigen
Ausstilpungen vom Stomodaeum nicht das Frontalganglion, sondern das Ganglion stomo-
deale (= Hypocerebralganglion = Occipitalganglion ete.) hervorgeht. Etwas proximaler
(siehe zum Beispiel RooxwaL 1937) oder auf einer Ebene mit dem Ganglion stomodeale
(siehe zum Beispiel Yasarka 1961) bilden sich die Ganglia pharyngea (sie vereinigen sich
mit dem die Kopfaorta bildenden Antennalcoelom und formieren den Nerventeil der Cor-
pora cardiaca) und noch proximaler das Ganglion ventriculare. Als Anlage des Frontal-
ganglions betrachteten die genannten Autoren im Grunde genommen eine Verdickung auf
dem Distalende des zukiinftigen Nervus stomodealis, der aus dem Ganglion stomodeale ins
Labrum hiniiberwéchst. Dieser Vorgang wird durch Beobachtungen von Axpo (1962)
sowie WHEBLER (1889) und MELLANBY (1936) bestitigt. Ein Vergleich der PATERSONschen
Figur 21 (unsere Fig. 9 ¢) mit Illustrationen anderer Autoren (NELSON 1915, Fig. 45; Roox-
WAL 1937, Fig. 134; siehe unsere Fig. 9 und 15) zeigt, daB im ersten Fall sowohl die End-
verdickung am Nervus stomodealis, als auch das aus den Medianneuroblasten der Frontal-
region entstehende echte Ganglion frontale als solches wiedergegeben ist; im zweiten Fall
wird nur diese Verdickung von den Autoren als Frontalganglion bezeichnet.

Bevor zur weiteren Analyse der dem Frontalganglion entsprechenden Kopfgebilde bei
Pterygoten, Thysanuren und Crustaceen tibergegangen wird, ist eine einfithrende theo-
retische Betrachtung notwendig. Im weiteren Verlauf werden als Ganglion (Proganglion)
nur solche Nervengebilde bezeichnet, die sich unabhéngig infolge Loslésung lokaler Neuro-
blastengruppen vom Ektoderm gebildet haben. Die sich sekundir absondernden Neuro-
blastengruppen werden von uns Subganglion genannt. Um alle sekundiren Verdnderungen
der' an gegebener Stelle aus dem Ektoderm hervorgegangenen Neuroblasten zu kenn-
zeichnen, ist eine moglichst einfache Nomenklatur notig, welche die Herkunft der Neuro-
blasten sowie ihre definitive Lage zum Entstehungsort (Locus) beriicksichtigt. Wir schla-
gen vor:
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1. Wenn ein Ganglion (zum Beispiel das Ganglion mandibulare) keine Subganglia bildet,
kann man es nach wie vor einfach als Ganglion bezeichnen.

2. Sind jedoch Subganglia vorhanden, so soll die Gruppe der Neuroblasten, die an einem
Abspaltungslocus entstehen, Proganglion genannt werden.

3. Wenn sich das Proganglion in mehrere Teile aufspaltet, die alle in verschiedene Rich-
tungen verlagert werden, und wenn auBerdem an der Abspaltungsstelle keine Ganglion-
masse iibrig bleibt, so nennen wir alle diese Teile Subganglia; dabei wird die Bezeichnung
eines jeden Subganglions zwei Worter umfassen: das erste Wort soll den Namen jenes
Proganglions angeben, aus dem es hervorgegangen ist, das zweite soll es spezifisch kenn-
zeichnen..

4. Wenn sich nur einige Proganglionteile verlagern, andere an der ektodermalen Abspal-
tungsstelle aber verbleiben, nennen wir die letzteren Euganglia, die ersteren Subganglia.

5. Das Verschmelzungsprodukt mehrerer Neuroblastengruppen, die aus verschiedenen
Proganglien entstanden sind, wird als Synganglion (zum Beispiel Unterschlundganglion)
bezeichnet. Es soll die Proganglien einschliefen, von deren Neuroblasten es gebildet wurde.
Es sei betont, daB die vorgeschlagene Nomenklatur der Ganglien nur deren Entwicklungs-
morphologie widerspiegelt, ohne ihre funktionellen Aufgaben zu beriihren; funktions-
morphologisch kann man ein Ganglion erst dann deuten, wenn Fasern und Neuronkérper
in die Betrachtung mit einbezogen werden.

Kommen wir zuriick zur entwicklungsmorphologischen Analyse des Ganglion frontale
bei Copepoden und Pterygoten. Es ist bekannt, daB das verdickte Ende des Nervus stomo-
dealis der Pterygoten Ganglienzellen enthélt. Wir kénnen also nach der vorgeschlagenen
Nomenklatur eine Gruppe von Neuroblasten, die sich von der Stomodaeumwand loslost,
als Proganglion stomodeale benennen; eine andere Neuroblastengrupe, die sich von jener
absondert und am Ende des Nervus stomodealis in distaler Richtung weiter ausdehnt,
bezeichnen wir als Subganglion stomodeale distale. Das definitive Gebilde jedoch, das an
der Trennungsstelle des Proganglion stomodeale verbleibt, soll Euganglion stomodeale
heiBen (Fig. 10—12). .

Somit schlieBt sich das Ganglion frontale, das aus der Frontalregion entsteht, bei der
Embryogenese der Pterygoten mit dem Subganglion stomodeale distale zusammen und
bildet ein definitives distales Ganglion des stomatogastrischen Nervensystems dieser Tiere;
wir nennen es Synganglion fronto-stomodeale. Es sei betont, daB bei den Copepoden nach
Angaben von PEDASCHENKO (1896) und Lows (1936) die gleiche Entwicklung vorliegt;
jedoch entsendet das Proganglion stomodeale keine Subganglia in distaler Richtung, son-
dern schlieBt sich einfach mit dem Ganglion frontale zum Synganglion fronto-stomodeale
(= ,,labral ganglion‘ nach Lows 1936) zusammen (unsere Fig. 10—12).

Die meisten Autoren, die auf die Morphogenese des stomatogastrischen Nervensystems
der Pterygoten eingegangen sind, beschrieben nur das Subganglion stomodeale distale
(WEEELER 1889, STRINDBERG 1913, NELsoN 1915, SMRECZYNSKI 1932, MELLANBY 1936,
Tizes & MUurrAY 1937, RooNwAL 1937, BRoNSKILL 1959, STRIEBEL 1960, ANDO 1962, FA-
r00QI 1963, UrLmaNN 1967, REMPEL & CEURCH 1969, LarIiNk 1970). Die Befunde einer
kleineren Autorengruppe belegten jedoch, wie erwdhnt, eine weitere Komponente des
Synganglion fronto-stomodeale: das Ganglion frontale (CARRTERE & BURGER 1898, PATER-
sox 1935, MeLNIEOV 1970, SingH 1971). Es ist interessant, daf schon HEIDER (1889) im
Grunde genommen eine durchaus zutreffende Illustration der Entstehung des Synganglion
fronto-stomodeale vorlegte: Seine Schnitte zeigen die Verbindung eines Ganglions, das er
,,Ganglion frontale‘‘ nannte, sowohl mit dem Proganglion stomodeale, als auch mit dem
Ektoderm der Frontalregion (seine Fig. 121, unsere Fig. 9b).

Wir wollen die Erorterung der Entwicklungsmorphologie des Ganglion frontale und des
Synganglion fronto-stomodeale bei Copepoden und Pterygoten mit folgender Schluf-
folgerung beenden: Der BildungsprozeB des Ganglion frontale (HErpErR 1889, PEDA-
SOHENEO 1896, CARRIERE & BURGER 1898, PATERSON 1935, MELNIKOV 1970, SinaH 1971)
und seine morphogenetischen Korrelationen (Wapa 1966) {iberzeugen uns, da das Gang-
lion frontale ein ektodermales Derivat der Frontalregion ist. Das Ganglion frontale be-
teiligt sich an der Bildung des definitiven stomatogastrischen Synganglion fronto-stomo-
deale. Da das Ganglion frontale der Copepoden nichts anderes ist als ein ganglionisiertes
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Fig. 10. Ventrale Frontalorgane und stomatogastrisches Nervensystem. a — Phyllopoden; b — Zygentomen
¢ — Pterygoten; d — Copepoden
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Ry i (1 %es .
N (rechts)

Fig. 11. Entwicklungsstufen der Pars intercerebralis und des Ganglion frontale bei Isopteren nach MELNIKOV
& BELJAEVA, in Vorbereitung
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ventrales Frontalorgan (PEDASCHENKO 1896), ist auch das Ganglion frontale der Ptery-
goten als eine Sonderbildung des ventralen Frontalorgans zu betrachten.

Ein wichtiger Beweis, dafl das Synganglion fronto-stomodeale nur auf diese Weise ent-
standen ist, geht aus dem Aufbau der entsprechenden Gebilde bei den Zygentomen (Fig.
10b, 12 ¢) hervor. Leider sind die Angaben iiber die Entwicklungsmorphologie dieser Tiere
so fragmentarisch (HEymons 1897, Smarov 1953, WoopLAND 1957), daB sie fiir die Analyse
nicht verwendet werden koénnen.

HoruerEN (1916) hat das Frontalorgan bei den Zygentomen als erster beschrieben und
auf die Einmiundung seiner Nerven in die sensorischen Glomerult der Pars intercerebralis,
und zwar in einen von den medianen und lateralen Ocellarglomeruli isolierten besonderen
Unteren Glomerulus hingewiesen.

Nach Angaben von pE LErMA (1951, siehe auch Yasuika 1970) ist der Nerv des ven-
tralen Frontalorgans paarig. Auf die neurosekretorische Funktion dieses Organs wiesen
schon pE LErMA (1947) und GABE (1953, siehe auch WaTsoN 1963, YasaigA 1970) hin.
Die Homologie dieser Bildung mit den Frontalorganen anderer Arthropoden, in erster
Linie mit den Frontalorganen der Crustaceen, wurde in allgemeinen Ziigen von HOLMGREN
(1916) und spéater von HanNsTROM (1933, 1940), pE LERMA (1951) und MENON (1962) ge-
fordert. HaANsTROM (1933, 1940), pE LERMA (1951) und MENON (1924) homologisierten sie
mit den ventralen (unpaaren, medianen geméfl dem HansTrROMschen Schema) Frontal-
organen der iibrigen Arthropoden. Zweifellos ist dieses Organ bei den Zygentomen nach
seiner Innervation (HoLMGREN 1916), seinem Bau (siehe zum Beispiel YasuIrA 19704, b)
und seiner Lage im ventralen Bereich der Frontalregion unmittelbar iiber (morphologisch
vor) dem Labrum (HoLMcrREN 1916, HANSTROM 1940, CHAUDONNERET 1950, 1971, DE LER-
MaA 1951) den ventralen Frontalorganen anderer Arthropoden homolog. Seine epitheliale
Lage (es nimmt eine recht grofle Fliche in der Frontalregion ein) zeugt fiir seine urspriing-
liche sensorische Natur; es fehlen aber Nachweise iiber seine Funktion.

Getrennt vom ventralen Frontalorgan findet sich bei Zygentomen das ,,Frontalganglion‘
(Fig. 10b, 12¢). Das ,,Frontalganglion‘‘ wird durch den Nervus stomodealis (Nervus re-
currens anderer Autoren) mit dem (Eu)Ganglion stomodeale verbunden (CHAUDONNERET
1950). AuBerdem ist es wie das Synganglion fronto-stomodeale bei Archaeognathen und
Pterygoten durch ein Konnektivpaar mit dem Tritocerebrum verbunden (CEAUDONNERET
1950) und entsendet den distal verzweigten Nervus procurrens (siche CHAUDONNERET 1950,
unsere Fig.10b). Das ventrale Frontalorgan steht mit den paarigen Hirnhauptfaser-
stéimmen durch ein Konnektivpaar (,,deutocerebrals nerfs d’organe frontal median® =
,»dof“ nach CHAUDONNERET 1950, 1971) in Verbindung (Fig. 10b). Diese letzteren dringen
ins Gehirn im deutocerebralen Bereich!! ein (CEAUDONNERET 1950) und verbinden sich mit
dem ,,Frontalganglion® durch ein Nervenpaar (,,racines dorsales du ganglion frontal® =
,»rgf* nach CEAupoNNERET 1950, 1971, pE LERMA 1951). PirA, N1sHIOKA & BERN (1964)
und ELorssox (1970) verneinten die Existenz der CEAUDONNERETschen Nerven ,,dof* und
,»rgf*. Sie wurden auch von HANSTROM (1940) nicht erwihnt. Andererseits war bei elek-
tronenmikroskopischen Untersuchungen des,,Frontalganglions‘‘ und des ventralen Frontal-
organs, die P1rA et al. (1964) vorgenommen haben, aus rein methodischen Griinden nicht
zu erwarten, dafl die Konnektive ausgemacht werden konnten :die,,dof* und ,,rgf*-Diameter
tbertreffen erheblich die Sehfeldbreite des Elektronenmikroskops und sind auch von intra-
ganglionéren Nervenfasern nicht zu unterscheiden, da sie nur teilweise ins Sehfeld geraten.

Jedenfalls weisen die Schnitte von CHAUDRONNERET (1971) unverkennbar auf die Exi-
stenz von mindestens einem Konnektivpaar hin, das vom ventralen Frontalorgan der
Zygentomen zu den paarigen Hirnhauptfaserstimmen = ,,deutocerebrals nerfs d’organe
frontal median‘* verlduft. Wir haben also bei den Zygentomen 1. ein ventrales Frontal-
organ, das zum einen duBerlich durch einen unpaaren Nerv mit dem Unteren Glomerulus
(HormerEN 1916), jedenfalls mit der Pars intercerebralis (nach HaNsTROM 1940, siche auch
CHAUDONNERET 1950, 1971, P1pa et al. 1964, e LErmMA 1951, ELorsson 1970), zum anderen
durch ein Konnektivpaar mit dem deutocerebralen Hirngebiet (CEAUDONNERET 1950) ver-
bunden ist und 2. ein Frontalganglion, das sich durch ein Konnektivpaar an das Trito-
cerebrum (CEHAUDONNERET 1950 und andere) und durch den Nervus stomodealis an das

11" Hervorzuheben ist, daB bei den Copepoden das vordere der Konnektivpaare, die das Synganglion fronto-stomodeale
mit dem Gehirn vereinigen, auch in den Deutocerebralbereich eindringen (GIESBRECHT 1913).
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(Eu)Ganglion stomodeale anschliet, sowie den Nervus procurrens in distaler Richtung
entsendet.

Um das Bild der Homologien der ventralen Frontalorgane und ihrer Beziehungen zum
stomatogastrischen Nervensystem innerhalb der Arthropoden zu vervollstdndigen, ist eine
Analyse der morphologischen Befunde tiber den schon erwéhnten Nervus azygos bei Cope-
poden'2?, Archaeognathen und Pterygoten notwendig. Dieser Nerv verbindet das Syn-
ganglion fronto-stomodeale (genauer: das sich darin befindliche Ganglion frontale) mit der
Pars intercerebralis (Fig. 12¢, e, f). Wir beginnen mit den am meisten untersuchten Grup-
pen Archaeognatha und Pterygota. Ein Nervus azygos (= Nervus connectivus der In-
sekten anderer Autoren) wurde bei den meisten Pterygoten, hauptsdchlich bei den Ver-
tretern der phylogenetisch urspriinglichen Ordnungen gefunden (Odonata — BALpUs 1924,
HansTrROM 1940, CazAL 1948, MATHUR 1972; Ephemeroptera, Dermaptera — HANSTROM
1940, Cazar 1948a; Isoptera — HoLMGREN 1909, STrINDBERG 1913, THOMPsoN 1916;
Blattoptera am Beispiel von BRETSCENEIDER 1914 — Paviova 1895, CazaL 1948a, WILLEY
1961; Psocoptera — BADONNEL 1934, JENTscH 1940, CazaL 1948a; Mallophaga — CazaL
1948a, Buckupr 1959; Anoplura — Youwne 1953; Mantodea, Embioidea, Megaloptera —
Cazarn 1948a; Neuroptera — CazaL 1948a, WuNDT 1961; Mecoptera — BIERBRODT 1942).
Es sei erwdhnt, dal bei den Orthopteren trotz ihrer Primitivitét ein Nervus zygos fehlt
(Wapa 1966, VADEHERA 1972, MALABRE 1973); gleiches ist bei den Hemipteren der Fall
(PFLUGFELDER 1936). Dieser Nerv zieht, wie sein Homologon, der Nerv des ventralen Fron-
talorgans, von der ventralen Seite her in die Pars intercerebralis (HaxsTROM 1940). Fir die
Archaeognathen gibt es genauere Angaben iiber die Endigung des Nervus azygos (HAN-
sTROM 1940, BiTrscr 1963): Er miindet im ventralen Bereich der Pars intercerebralis (,,lo-
bus anterior medialis** dieser Autoren) und, obwohl seine Endigungsstelle dort nicht genau
verzeichnet ist, nahm man an, daB sie in der Néhe des Ocellenzentrums der Synapsen der
dorsalen Frontalorgannerven und der N.c.c. I liegt. WInLEY (1961) schlieBlich fand eine
unmittelbare Verbindung des Nervus azygos mit der vorderen Zellgruppe des Ocellen-
zentrums.

Im Gegensatz zu den Archaeognathen und Pterygoten hat das ,,Frontalganglion‘ der
Zygentomen keine Verbindung mit der Pars intercerebralis durch den Nervus azygos. So-
mit ist die Homologie der ventralen Frontalorgannerven bei Zygentomen und einer Reihe
niederer Crustaceen einerseits und des Nervus azygos bei Copepoden, Archaeognathen und
Pterygoten andererseits ganz offensichtlich. Das ,,Frontalganglion‘ der Zygentomen ist
als Subganglion stomodeale distale zu betrachten, das nach unseren Kriterien nicht mit
dem ventralen Frontalorgan homolog sein kann.

Die Beziehungen zwischen dem ventralen Frontalorgan und seiner Sonderbildungen —
dem Ganglion frontale, dem (Pro-) und (Eu-)Ganglion stomodeale und dessen Wucherung,
dem Subganglion stomodeale distale, dem Nervus azygos, den ventralen Nerven des Fron-
talorgans und den beiden Paaren der Cerebrovisceralkonnektive sind in Fig. 12 dargestellt.

Es sei erwdhnt, daB sich die Sonderbildingen der Frontalorgane bei Copepoden und In-
sekten, ebenso wie die ihnen entsprechenden Bildungen einiger anderer Arthropoden (siehe
unten), von den typischen ventralen Frontalorganen durch freiverlaufende Konnektive,
die zu den paarigen Gehirnteilen ziehen, unterscheiden. Man kann daraus folgern, daf
diese Nervenbahnen bei allen Arthropoden vorkommen, wobei sie in einigen Féllen iiber
die Pars intercerebralis hinausreichen, in anderen Fillen infolge Kriimmung der morpho-

logischen Gehirnachse die Pars intercerebralis passieren. Damit ziehen sie auf dem kiir-
zesten Weg zu den paarigen Gehirnganglien. Es muBl betont werden, daf sich die von uns
vertretene schematische Umwandlung ventrales Frontalorgan — Ganglion frontale, die
bei gewissen Crustaceen und Insekten eingetreten ist, aus der Entwicklungsmorphologie
der ausgebildeten Tiere herleitet, jedoch einer zusidtzlichen wichtigen Annahme bedarf,
néamlich, daB jene Nervenbahn zwischen den ventralen Frontalorganen und den paarigen
Gehirnganglien phylogenetisch urspriinglich ist (Fig. 12a—d). Die Umwandlung des ven-
tralen Frontalsinnesorgans in eine ganglise Sonderbildung, die schematisch auf den Fi-

12 Hs sei darauf hingewiesen, daB wahrscheinlich nicht alle Copepoden in bezug auf die Entstehung des Ganglion frontale
weiter in Betracht kommen kénnen. LANG (1948) beschrieb den Nervus azygos bei Harpacticiden nicht, sondern nur ein
Konnektivpaar, das ,,Ganglion labrii“, das mit dem Gehirn vereinigt ist. Andererseits gibt es bei diesen Tieren ein im
:(l)gczél)enzentrum endendes Nervenpaar, das in seinem Verlauf an die Nerven der ventralen Frontalorgane erinnert (LANG
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12d

Fig. 12. Morphologische Reihen der Verdnderungen im Xopf-
nervensystem bei Crustaceen und Insekten: die Beziehungen
zwischen der Pars intercerebralis, den paarigen Gehirnganglien,
den ventralen Frontalorganen, den stomatogastrischen Ganglien
und ihren Nervenverbindungen. A—F: schematisierte Median-
schnitte; a—f: stark schematisierte Dorsalansichten. A, a — hypo-
thetischer Ausgangstyp der Arthropoden; B,b — Phyllopoden;
12 f C,c — Zygentomen; D,d — hypothetische Zwischenform der
. Crustaceen/Zygentomen; E, e — Copepoden; F, f — Insekten

1
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guren 12a—d, A—D dargestellt ist, steht wahrscheinlich mit einer Verdnderung der Kriim-
mung der morphologischen Korperachse und einem Funktionswechsel in Verbindung.

Das ventrale Frontalorgan und die Sonderbildungen des Proganglion stomodeale bei
Zygentomen (Fig: 12C, c) stellen ein Mittelglied in der morphologischen Reihe von ge-
wissen Ausgangsformen (Fig. 12A, a) bis zu den Archaeognathen und den Pterygoten
(Fig. 12F, f) dar. Die hypothetischen Ausgangsformen diirften in gewissem Sinne den
Phyllopoden nahestehen (Fig. 12B, b). In der Crustaceenreihe finden wir neben den ur-
spriinglichen Formen bei Phyllopoden hypothetische zygentoma-dhnliche Formen bei
Copepoden (Fig. 12E, e). .

Die Umwandlung des ventralen Frontalorgans in ein Ganglion frontale wird mit fol-
genden Kriterien belegt: ’

1. Morphologisches Hauptkennzeichen fiir ein ventrales Frontalorgan im stomatogastri-
schen Nervensystem ist ein unpaarer Nervus azygos, der das distale stomatogastrische
Ganglion mit der Pars intercerebralis verbindet.

2. Als zweites Kennzeichen kann die Ganglienzahl in diesem System dienen. Sie wird
durch die Zahl n ausgedriickt, wenn das Ganglion frontale fehlt und durch n + 1, wenn es
vorhanden ist. Die Anzahl der aus dem dorsalén Ektoderm des Stomodaeums hervor-
gehenden stomatogastrischen Proganglien ist im typischen Falln = 2: ein distales Pro-
ganglion stomodeale und ein proximales, im Grenzgebiet des Stomodaeums und des Mittel-
darms gelegenes Proganglion ventriculare.

Das Proganglion ventriculare ist variabler als das Proganglion stomodeale. Wie das
letztere (siehe oben) bildet es oft Subganglia. Diese sind entweder in einer Reihe von Gang-
lienverdickungen zu finden, die, wie bei den Decapoden (siehe PorLicx 1908), in der Bahn
des Nervus recurrens im Grenzbereich des Stomodaeums und des Mitteldarms liegen, oder
sie bilden wie bei den Insekten (siche BADEN 1937, ROONWAL 1937, BicrLEY 1942 und
andere) ein laterales Subganglienpaar aus dem gemeinsamen medianen Proganglion. Im
Gegensatz zu den Sonderbildungen des Proganglion stomodeale, wie sie bei allen unter-
suchten Arthropoden vorkommen, werden Sonderbildungen dieses Proganglions zumeist
gar nicht, nicht einmal in der Embryogenese gefunden (zum Beispiel bei Anostraken —
BenescH 1969). In allen diesen Fillen jedoch entsendet das Ganglion stomodeale den
Nervus recurrens, der entlang dem Stomodaeum verliuft und weiter die Innervation des
Mitteldarms tibernimmt. Zweifellos handelt es sich hier um eine Riickbildung des Pro-
ganglion ventriculare, und wir nehmen n = 2 bei Vorliegen des Nervus recurrens an.

3. SchlieBllich existieren drei Paar Konnektive, welche die stomatogastrischen Ganglien
mit paarigen Gehirnganglien verbinden. Wihrend ein Paar Cerebrovisceralkonnektive, das
mit dem Proganglion stomodeale verbunden ist, stéindig bei allen Arthropoden (,,Frontal-
konnektive*, ,,Stomodealbriicke verschiedener Autoren) vorkommt, variieren die Kon-
nektive des Proganglion ventriculare erheblich — vom totalen Fehlen bei Inselkten (Fig.
10c¢) bis zu einzelnen Nervenpaaren bei Copepoden (Lows 1936, Fig. 10d) oder bis zum
ZusammenschluB zu einem unpaaren Gebilde (Nervus ventriculus impar superior bei
Crustaceen (nach Keim 1915, Orrov 1925)). Als typische Fille sind unseres Erachtens Ven-
tricularkonnektive bei Cumaceen (OELzE 1931 — , nervi cerebroviscerali‘‘) und Tanaida-
ceen (SIEWING 1953) beschrieben worden. Das heilt, daB bei vergleichend-morphologischer
Analyse die Angaben der Autoren iiber Ventricularkonnektive erst zuletzt beriicksichtigt
werden diirfen. Wenn sie fehlen, kann man sich als Beweis fiir eine Existenz des Ganglion
frontale (in unserem Sinne) auf zwei Paare von Cerebrovisceralkonnektiven berufen, wobei
das proximale Paar die Verbindung mit dem stomatogastrischen Ganglion herstellt, das
vom Stomodaeum-Mitteldarm-Grenzgebiet entfernt ist.

AuBer bei Copepoden wurde das Homologon des Nervus azygos (= Nervus connectivus)
der Insekten bei anderen Crustaceen unter den Bezeichnungen Nervus cerebralis (PoLicE
1908 — Decapoda) und Nervus ventriculus impar inferior (Krmm 1915, OrLov 1925 —
Decapoda; GrisEr 1933 — Amphipoda und Isopoda; HANSTRGM 1924b, WALKER 1935 —
Isopoda; WEvgoLpT 1960 — Ostracoda) beschrieben. Nach Beobachtungen von PorLick
(1908) geht der Nervus azygos vom stomatogastrischen distalen Ganglion der Decapoden
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ab (Fig. 13A, a). Viel seltener verldBt dieser Nerv!? das mittlere stomatogastrische Gang-
lion (Fig. 13B; siehe auch Porice 1908). Die Anordnung der stomatogastrischen und zen-
tralen Nervensysteme bei Decapoden 1iBt keinen Zweifel aufkommen, dafl sie sekundér
entstanden sind : Wenn der Nervus azygos urspriinglich mit dem Mittelganglion verbunden
wiire, wiirde sein Abgang vom Distalganglion tiberhaupt nicht zustande gekommen sein
(Fig. 13); denn dieser Nerv, der ins Gehirn geht, lauft fast parallel zu dem die stomato-
gastrischen Distal- und Mittelganglien vereinigenden Nerv. Daraus folgt, daf das Distal-
ganglion des stomatogastrischen Nervensystems der Decapoden héchstwahrscheinlich mit
dem Ganglion frontale identisch ist.

Nach der Ganglienzahl im stomatogastrischen Nervensystem (n) lassen sich die Cru-
staceen in zwei Gruppen aufteilen.!* Die Phyllopoden (einschlieflich der Anostraken) be-
sitzen entsprechend unserer Definition n = 2 Ganglien (GruBE 1853, LANKESTER 1881,
PrLsENEER 1885, HOLMGREN 1916, BExEscE 1969) und die Copepoden n = 3 Ganglien
(Lows 1936) mit Ausnahme der Harpacticiden (Laxe 1948 — n = 2 7). Es ist sehr wahr-
scheinlich, daB3 bei Isopoden n = 3 Ganglien vorliegen (siche NEMEC 1895, Abb. 32). Bei
den Cumaceen rechnen wir den Medianteil der Kommissur zwischen den ,,Lippenganglien‘
zu den stomatogastrischen Ganglien (MELNIKOV & RASNITSYN, in Vorbereitung) und ha-
ben folglich n = 3 Ganglien (siche OrLzE 1931). N = 3 Ganglien postulieren wir auch fur
das den Cumaceen sehr dhnliche stomatogastrische System der Tanaidaceen (siehe SIE-
wING 1953). Bei den Decapoden gilt im typischen Fall n = 3 Ganglien (Porice 1908, Or-
Lov 1925); aber es kénnen auch Verdinderungen vorkommen, zum Beispiel eine Annéherung,
die fast zum ZusammenschluBf der stomatogastrischen Distal- beziehungsweise Mittel-
ganglien fithrt (Keim 1915, Orrov 1925). Das gleiche gilt fiir die Mittel- beziehungsweise
Proximalganglien (Porice 1908 — Homarus); in diesem Fall schlieBt sich der Nervus
azygos ginzlich mit den Ventricularkonnektiven (Nervus ventriculus impar superior) zu
einem zum Gehirn verlaufenden unpaaren Nerv zusammen. Fiir die Cerebrovisceralkon-
nektive (m) nehmen wir bei Phyllopoden m = 2 beidseitig an. Stomodealkonnektive sind
von GRUBE (1853), LANKESTER (1881), PELSENEER (1885), HoLMGrREN (1916) und BENESCH
(1969) beschrieben worden. Fiir die Copepoden gilt m = 3. Alle drei Paare Cerebrovisceral-
konnektive sind von LowE (1936) erwéhnt worden. Bei den Cumaceen finden wir ebenfalls
m = 3 (siche Orrzr 1931); das gleiche gilt wohl auch fiir die Tanaidaceen, obwohl bei
ihnen das stomatogastrische Mittelganglion und seine Konnektive von STEwing (1953) nicht
beschrieben worden sind. Fiir die Decapoden gilt m = 3; denn zwei Konnektivpaare,
welche die stomatogastrischen Distal- und Mittelganglien mit dem Gehirn verbinden, sind
hier eine konstante Struktur (PorLick 1908, Kurm 1915, Orrov 1925). AuBerdem haben sie
oft einen Nervus ventriculus impar superior (Kerm 1915, OrLov 1925), der unseres Er-
achtens den Konnektiven des Proximalganglions (Ganglion ventriculare) homolog ist. Die
Anzahl der stomatogastrischen Ganglien (n) und der Konnektivpaare (m), beide = 3, 1a8t
darauf schlieBen, daB die erwihnten Crustaceengruppen iiber ein ganglionisiertes ventrales
Frontalorgan, das Ganglion frontale verfiigen. 4

Inwieweit das veréinderte ventrale Frontalorgan'® in der Morphogenese des stomato-
gastrischen Systems bei Malacostraken beteiligt ist, 1a8t sich den Schnittdarstellungen ver-
schiedener Autoren entnehmen (Amphipoda — WEyGoLpT 1958, Abb. 31—33; TURQUIN
1967, Abb. 4; Tanaidacea — ScmoLL 1963, Abb. 22, 23; Mysidacea — NUSBATUM 1887,
Fig. 78; Waener 1896, Fig. 51; siehe unsere Fig. 9g, h, i und 15¢). Dabei verweisen wir
auf den Ubergang der Neuroblasten aus dem Ventralgebiet der Keimfrontalregion ins
Labrum und begriinden damit unsere obige Annahme erneut.

Bei Zygentomen, Archaeognathen und Pterygoten scheinen die sogenannten Frontal-
konnektive, die nach HEIDER (1889) und anderen aus dem Frontalganglion im Verlaufe der
Embryogenese des stomatogastrischen Systems herauswachsen, das Verschmelzungs-
ergebnis zweier Konnektivpaare, der Frontalkonnektive und der Stomodealkonnektive,

13 Da die Entwicklungsmorphologie der stomatogastrischen Ganglien aller MalacostrakenYunklar bleibt, ist es besser
fiir ihre Beschreibung die neutralen Termini distal, mittel und proximal zu verwenden. :

14 Tinige Crustaceengruppen, zum Beispiel Cladocera, Cirripedia, Stomatopoda, werden hier nicht betrachtet, da wir
zur Morphologie des stomatogastrischen Nervensystems bei ihnen iiber keine Angaben verfiigen.

15 Dije morphologischen Gebilde im Bereich des Naupliusauges, die von ELOFSSON (1966) als ventrale Frontalorgane bei
Decapoden beschrieben worden sind, werden hier nicht besprochen. Der genannte Forscher untersuchte nicht Embryonen,
sondern Larven; seine Befunde sind unklar und bediirfen unserer Meinung nach einer Bestitigung.
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Fig. 13. Lagebeziehungen zwischen dem zentralen und dem stomatogastrischen Nervensystem der Deca-
poden. A — urspriinglichster Zustand (Lateralansicht): der Nervus azygos geht vom distalsten Ganglion des
stomatogastrischen Nervensystems ab; a — urspriinglicher Zustand (hintere Dorsalansicht); B — veridnderter
Zustand (Lateralansicht): der Nervus azygos geht schon vom mittleren stomatogastrischen Ganglion ab

4 Beitr. Ent., Bd. 34, H. 1
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zu sein. Dafiir spricht auch, daf die Zygentomen zwei Konnektivpaare, die paarigen Kon-
nektive des ventralen Frontalorgans (= ,,deutocerebrals nerfs d’organe frontal median‘‘
nach CEAUDONNERET 1950, 1971) und ein Konnektivpaar des ,,Frontalganglion* (= ,,ra-
cines ventrales du ganglion frontal’ CHEAUDONNERET 1950) besitzen. AuBerdem sind bei den
Copepoden, die, wie wir gesehen haben, einen mit dem der Pterygoten sehr dhnlichen Auf-
bau des Synganglion fronto-stomodeale aufweisen, Frontalkonnektive auch von den sto-
modealen Konnektiven getrennt zu finden (siehe GIESBRECHT 1913, LowE 1936).

Bei den Cheliceraten ergibt sich nach unseren drei Kriterien (siehe Seite 47) n = 2 Gang-
lien (Ganglion stomodeale = ,,Frontalganglion‘‘ nach HoLMGREN 1920 und LEGENDRE
1956, 1959 und Ganglion ventriculare = ,,ganglion suprapharyngien nach LEGENDRE
1954). Der bei Arachniden dem Rostralnerv, der dem Nervus procurrens der Insekten ho-
molog ist, angeschlossene Nerv des ventralen Frontalorgans (= ,,organe rostrale“ nach
LEeEGENDRE 1959; unsere Fig. 1h) ist mit dem stomatogastrischen System dieser Tiere nicht
enger verbunden. Der unpaare Nerv, der das Ganglion stomodeale (,,Frontalganglion‘)
mit der Pars intercerebralis verbindet, und der als Hinweis auf diese Verbindung dienen
und als Homologon des Nervus azygos der Mandibulaten betrachtet werden konnte, ist
bei den Arachniden nicht beschrieben worden, obwohl ein unpaarer Ast aus dem Ganglion
stomodeale in den Rostralnerv einmiindet (LEGENDRE 1959). Wahrscheinlich erfolgt die
Verbindung ,,organe rostrale‘‘ (ventrales Frontalorgan) — Zentralkérper iiber das Neuro-
pilem der paarigen ,,Rostralganglien‘‘.

Fir eine Reihe von Ateloceratengruppen (die schon besprochenen Insekten ausgenom-
men) erlauben morphologische Beobachtungen und einige Angaben tiber die Entwicklungs-
morphologie wenigstens die Frage der Ganglienzahl (= n) zu l6sen. Unter den Atelocera-
ten gilt fir die Pauropoden n = 2. Dasselbe kann man nach Angaben von T1iEes (1940) fiir
die Symphylen annehmen. Wenn man die Beobachtungen von HoLMGREN (1916), HAN-
STROM (1940) und CazaL (1948) zusammenfalt (unsere Fig. 8a), ist bei Dipluren im Grunde
genommen n = 3, m (= Paare Cerebrovisceralkonnektive) jedoch wohl gleich 2; denn bei
diesen Tieren werden infolge Kriimmung ihrer morphologischen Vorderachse die mutmal3-
lichen ‘Frontalkonnektive eher mit dem Nervus connectivus als mit dem Nervus fronto-
stomodealis zusammenlaufen (siehe Fig. 8a).

Besondere Deutungsschwierigkeiten ergeben sich bei Diplopoden und Chilopoden. Bei
den Diplopoden (DoELE 1964, SEIFERT 1966) setzen wir n = 2, bei den Chilopoden (HEY-
~ Moxs 1901, SEIrERT 1967) ebenfalls n = 2. Im iibrigen liegt bei allen Chilopoden, aufler den

Lithobiomorphen, das von FAHLANDER (1938) und SE1FERT (1967) beschriebene Ganglion
entsprechend dem Verlauf des Nervus recurrens recht nah am Ganglion stomodeale (me-
dianer Teil der Stomodealbriicke), was Zweifel iiber seine Homologie mit dem Ganglion
ventriculare der iibrigen Arthropoden aufkommen laBt. Ernste Schwierigkeit bereitet ein
Nervenpaar, das bei Chilopoden und Diplopoden aus dem ,,Gehirnboden‘‘ hervorgeht und
in die Stomodealbriicke an beiden Seiten seines Medianteils (= ,,Frontalganglion‘ nach
Hevymons 1901, Ganglion stomodeale nach DoHLE 1964) einmiindet (HorLMGREN 1916,
FarLANDER 1938, SEIFERT 1966). Des weiteren ist die Homologisierung dieses Nerven-
paares der Chilopoden und Diplopoden (und des unpaaren Nervs der Dipluren) mit dem
Nervos azygos der Archaeognathen und der Pterygoten (FAHLANDER 1938, HANSTROM
1940, SEIrERT 1966) nicht ganz befriedigend. Bei Lithobiiden entsendet der Nervus con-
nectivus seine Abzweigung zur Kopfaorta (SEIFERT 1967).

Labrum — Stomodaeum — Mitteldarm-Achse »

........... Nervensystemachse

+ Vorhandensein

— Fehlen

X die in Widerspruch mit den theoretischen Kriterien stehenden (Literatur)Angaben und Befunde

[0) die in Ubereinstimmung mit denselben stehenden Angaben und Befunde

? Kontrolluntersuchungen sind erforderlich

@) die auf Grund unserer Definition erkannte Zahl der stomatogastrischen Ganglien (n) beziehungsweise Cere-
brovisceralkonnektivpaare (m)

0 Beobachtungen fehlen.

* Bei den Zygentomen sind beschrieben: ,,Frontalganglion® — Subganglion stomodeale distale und ,,Hypocerebral-

ganglion* — Euganglion stomodeale; Ganglion ventriculare ist beiihnen nicht beschrieben, kann aber entsprechend unserer
Einstellung beriicksichtigt werden.
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Tabelle &4

Beziehungen zwischen den verschiedenen Kopfgebilden, die
mit dem morphogenetischen Ubergang im Zusammenhang

stehen: ventrales Frontalorgan —> Ganglion frontale

51
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Zwei Losungen bieten sich fiir dieses Problem an:

1. Das Vorhandensein eines Nervenpaares oder des ihm entsprechenden unpaarigen Nervs
von der Stomodealbriicke zum ,,Gehirnboden‘‘ wird als Kriterium fiir das Vorliegen des
ganglionisierten ventralen Frontalorgans zusétzlich zum Ganglion stomodeale in der Sto-
modealbriicke angesehen, und diese Nerven selbst gelten als Homologa zum Nervus azygos.
2. Diese Nerven sind nicht mit dem Medianteil der Stomodealbriicke = Ganglion stomo-
deale, sondern eher mit seinen lateralen Teilen verbunden, deren Homologiebeziehungen
spiter beschrieben werden sollen (MELNIKOV & RASNITSYN, in Vorbereitung). Die end-
giiltige Losung kann nur durch Untersuchung der Entwicklungsmorphologie der uns
interessierenden Gebilde bei Diplopoden und Chilopoden (sowie auch bei Dipluren und
Pauropoden) erzielt werden. Zur vergleichenden Analyse der dorsalen Frontalorgane kann
der Bau der Kopfgebilde der Collembolen dienen.

Die Collembolen besitzen, wie wir erwihnt haben, ventrale Frontalorgane (PauLus
1972). DExis (1928, 1949) beschrieb bei Collembolen die von den ,,ganglions epipharyn-
giens“ (= Lateralteile der Stomodealbriicke von Diplopoden und Chilopoden, MELNIKOV
& RASNITSYN, in Vorbereitung) bis zum ,,Gehirnboden‘‘ ziehenden sogenannten Y-Ner-
ven, die den Nervi connectivi der Diplopoden und Chilopoden homolog sind. Diese Y-
Nerven wurden auch mit dem Nervus azygos der Archaeognathen und Pterygoten homo-
logisiert (siche DENIs 1949). Wenn wir die Homologie der Y-Nerven der Collembolen mit
den Nervi connectivi der Diplopoden und Chilopoden annehmen, so entheben wir uns
einerseits der Schwierigkeit der Homologisierung des ventralen Frontalorgans = Ganglion
frontale; denn bei den Collembolen liegen sowohl Nervi connectivi (= Y-Nerven) als auch
der Nerv des ventralen Frontalorgans = Nervus azygos vor. Andererseits erlaubt diese
Homologisierung, den Zusammenhang mit dem Bau einer Reihe von Kopfgebilden her-
zustellen, die mit der Stomodealbriicke und dem Ganglion stomodeale der Pauropoden
verbunden sind (,,median nerve from deutocerebrum to frontal ganglion* nach T1rgs 1947),
worauf wir spiter zu sprechen kommen (MELNIKOV & RASNITSYN, in Vorbereitung).
Wenn das oben Angefiihrte stimmt, wird m fiir alle Ateloceraten, auBer den Archaeognathen
und den Pterygoten, gleich 2 (Anzahl Paare Cerebrovisceralkonnektive).

Die Ergebnisse der vergleichend-morphologischen Analyse des ventralen Frontalorgans
faBt Tabelle 4 zusammen.,

Mit Ausnahme der Vertreter einiger Ateloceratengruppen sind bei den iibrigen unter-
suchten Arthropoden ventrale Frontalorgane in der einen oder der anderen Form vor-
handen. Alle ventralen Frontalorgane und ihre Derivate sind mit dem Ektoderm der Fron-
talregion verbunden und entsprechen einander nach Mafgabe ihrer Innervation und ihrer
Lage gegeniiber anderen Kopfgebilden.

¢. Laterale Frontalorgane

Die Homologisierung der lateralen Frontalorgane mit den frontalen Sinnesorganen
diirfte viele Gegenmeinungen hervorrufen. Als laterale Frontalorgane bezeichnen wir
solche Kopfbildungen, die auf Grund ibrer Entwicklung in den lateralen Gebieten der un-
paaren medianen Ektodermanlage der Frontalregion liegen. Die Nerven der lateralen
Frontalorgane miinden in diesem Fall in das Ocellenzentrum oder in den Zentralkorper,
wobei sie lateral von den Nerven der dorsalen Frontalorgane verlaufen.

Tabelle 5.
Die Homologien der ventralen Frontalorgane bei den Arthropoden

Benennung der Ge-

bilde, die mit den Ontogenetischer
Art}érr?ﬁ)opdeen- ventralen Frontal- Innervation Funktion Entwicklungs-
organen homologi- bereich

sierbar sind

Phyllopoda paariges ventrales paariger Nerv aus wahrscheinlich Keimfrontalregion
Frontalorgan = un- dem medianen Lappen | sensorisch
terocellares Frontal- der Nauplius-
organ augensehmasse
Mystacocarida das am zweiteiligen ? wahrscheinlich 4
Rostrum befindliche Tangorezeptor

medianste Setaepaar
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Tabelle 5 (Fortsetzung)
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Benennung derdGre- 5 g
bilde, die mit den ntogenetischer
Artlérr?lp oi‘en- ventralen Frontal- Innervation Funktion Entwicklungs-
D organen homologi- bereich
sierbar sind
Copepoda Ganglion frontale durch den N. azygos Ganglion des wahrscheinlich eine
mit der Pars inter- stomatogastrischen aus dem Frontal-
cerebralis und durch Nervensystems regionektoderm ing
Cerebrovisceralkon- Labrum iibergehende
nektivpaar 1 (frontal) Neuroblastengruppe
mit den Hauptcere-
bralfaserstimmen
verbunden
Amphipoda wahrscheinlich eines durch den N. azygos wahrscheinlich wahrscheinlich
der stomato- dasselbe Ganglion dieselbe Gruppe
gastrischen Ganglien
Isopoda ‘Wahrscheinlich eines durch den N. azygos wahrscheinlich wahrscheinlich
der stomato- dasselbe Ganglion dieselbe Gruppe
gastrischen Ganglien
Tanaidacea wahrscheinlich eines ? wahrscheinlich wahrscheinlich
der stomato- dasselbe Ganglion dieselbe Gruppe
gastrischen Ganglien
Cumacea eines der stomato- N. azygos ist nicht ? ?
gastrischen Ganglien gefunden
Decapoda wahrscheinlich N. azygos geht aus wahrscheinlich Gang- ?
distales stomato-. dem distalen stomato- | lion des stomato-
gastrisches Ganglion gastrischen Ganglion gastrischen Nerven-
aus systems
Zygentoma ventrales Frontal- vom unteren Glome- wahrscheinlich ?
organ rulus des Ocellen- sensorisch
zentrums ausgehender
paariger Nerv und
ein Paar Cerebrovis-
ceralkonnektive 1
Archaeognatha Ganglion frontale ein in die Pars inter- wahrscheinlich ein ?
cerebralis verlaufender | Teil des stomato-
N. azygos und ein gastrischen Syngang-
Cerebrovisceral- lion frontostomodealis
konnektivpaar, das
dieses Ganglion mit
dem Tritocerebral-
bereich verbindet
Pterygota Ganglion frontale ein in die Pars inter- Teil des stomato- Keimfrontalregion
cerebralis verlaufender | gastrischen Syn-
N. azygos und ein ganglion fronto-
Cerebrovisceralkon- stomodealis
nektivpaar, das dieses
Ganglion mit dem
Tritocerebralbereich
verbindet. N. azygos,
der im Ocellen-
zentrum miindet
Xiphosura ventrales Frontal- der in Richtung des Chemorezeptor Keimfrontalregion
organ Zentalkorpers ver-
laufende paarige Nerv
Arachniden wahrscheinlich ein Zweig des wahrscheinlich Keimfrontalregion
,,organe rostrale* Rostralnervs Chemorezeptor
Collembola ventrales Frontal- ein mit dem Nerv wahrscheinlich eine ?
organ des frontalen Stirn- sensorische
ocellus zusammen-
gehender paariger
Nerv, der in das
Ocellenzentrum ein-
miindet
Diplura wahrscheinlich , ,sen- ,»N. connectivus* ? wahrscheinlich eine ?
sorisches Ganglion** sensorische ! und
nach HOLMGREN gangliondre ?
(1916) ?
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Fiir die lateralen Frontalorgane ist die Tendenz zur Bildung einer Nervenverbindung
mit den Medullae terminales (die aus den Proganglia optica hervorgehenden Subganglia)
charakteristisch. Sie lassen ferner eine groBe Tendenz zur Anderung der priméren Sinnes-
funktion in Richtung Neurosekretion erkennen.

Bei den Copepoden haben die lateralen Frontalorgane (= laterale ,,dorsale‘‘ Frontal-
organe nach GICKLHEORN 1930a = Distalendigungen der ,,lateral frontal nerves‘ nach Lo-
wE 1936 = ,,organs of GICKLHORN' nach ELorssox 1966b) wohl die urspriinglichste An-
ordnung und Innervation beibehalten, was offensichtlich mit der Riickbildung der op-
tischen Ganglien zusammenhéngt. Sie liegen im Ektoderm der Frontalregion dorsolateral
von den dorsalen Frontalorganen (HaxsTrOM 1931, 1933, GickLEORN 1930b, Lows 1936,
ErorssoN 1966b, 1971) und ihre Nerven miinden mehr Lateral von den Nerven der dor-
salen Frontalorgane in die Naupliusaugensehmasse (LowEs 1936). GIcRLEORN (1930a) ent-
. deckte in den lateralen Frontalorganen der Copepoden Spuren einer Neurosekretion.
ErorssoN (1966b) betrachtete die dorsalen Frontalorgane der Copepoden als ,,X-Organe
und ihre lateralen Frontalorgane als ,,organs of GICKLEHORN’, die diesen Tieren eigen sind.
Leider beriihrte ELoFssoN in seiner letzten Arbeit (1971) diese Frage iiberhaupt nicht
mehr. Es scheint, daf sein Standpunkt vom HansTrROMschen Schema (siehe oben) beein-
fluBt worden ist; aus den schon erwdhnten Griinden kénnen wir ihm nicht beipflichten.
Es ist méglich, dal PEDASCEENKO (1896) in der Entwicklung der Copepoden die lateralen
Frontalorgane gerade so beschrieb, wie es ihre Entstehung an den ,,lateralen‘ Grenzen der
Keimfrontalregion (Scheitelplatte) zeigt. Dieser Autor ging jedoch nicht auf die Homologa
der dorsalen Frontalorgane ein und darum blieb die Frage offen.

‘Wie schon erwihnt, sind die von DABL (1952) bei Mystacocariden als ,,dorsale Frontal-
organe beschriebenen Sinnesorgane, die je eine Seta tragen und lateral von der Rostral-
wucherung liegen, mit groBer Wahrscheinlichkeit Homologa der ,,lateral frontal nerves‘
der Copepoden (LowE 1936), das heiBt der lateralen Frontalorgane. Gerade bei den Mysta-
cocariden haben wir wahrscheinlich das einmalige Beispiel, dafl hierselbst die primitivste
Ausbildung und Anordnung der Frontalorgane iiberhaupt vorliegt: Die Mystacocariden
besitzen sechs voneinander getrennte Frontalorgane, die in drei Paaren — dorsale und
laterale, ventrale Frontalorgane — vereinigt sind. Weitere detaillierte Untersuchungen
zum Bau und zur Innervation der Frontalorgane der Mystacocariden wéren sehr not-
wendig.

Neben der Beibehaltung der im Grunde urspringlichen Innervation und, was sehr wich-
tig ist, ihrer primédren Funktion, verfiigen die lateralen Frontalorgane der Xiphosuren
tiber eine Verbindung mit den Medullae terminales. Diese Verbindung ist allem Anschein’
nach sekundér und durch die starke Entwicklung der Ganglia optica sowie der gegenseitig
bedringten Anordnung der Pars intercerebralis und der optischen Ganglien im Syncere-
brum bedingt. Auf Entwicklung, Bau, Funktion und Innervation der lateralen Frontal-
organe der Xiphosuren wird bei der Lésung vieler theoretischer Fragen der vergleichenden
Arthropoden-Morphologie und zur Begriindung weitgehender Homologien zuriickgegriffen
werden miissen.

Wie sich aus den Befunden von JoraNssoN (1933) ergibt, bilden sich die Anlagen der
lateralen Frontalorgane der Xiphosuren im Ektoderm der Frontalregion des Keimes late-
ral von der Einstiilpung der Linsenaugenanlagen, wie wir sie im Frithlarvenstadium vor-
finden (JoEaNssoN 1933, Fig. 6, 9). Bei genauem Studium der Préparate (JomANsson 1933)
kann man feststellen, daB die aus Pigmentzellgruppen hervorgehenden lateralen Frontal-
organe infolge der dorsokaudalen Verlagerung der Pars intercerebralis und der Anterior-
verschiebung der Proganglia optica und des iibrigen ,,Protocerebrum‘ (Jomansson 1933,
" Fig. 2, 3, 4, 11) von ihren Nervenzentren getrennt werden. Hochstwahrscheinlich gelangen
die Nerven der lateralen Frontalorgane (,,Jaterale Riechnerven‘‘) aus diesem Grunde in die
,>,Medullae ganglionares®, das heiit in die proximalen Teile der optischen Ganglien (Jo-
HANSSON 1933; Medulla ganglionaris = Medulla terminalis). Es entstehen wie auch bei
den Crustaceen nach HaNsTROM (1924b) durch Aufteilung der gemeinsamen Anlage eine
,,innere Sehmasse’‘ = Medulla interna und eine ,,duflere Sehmasse“ = Medulla externa.
Trotzdem enden die Nerven der lateralen Frontalorgane der Xiphosuren im Zentralkorper
(JomaNssoN 1933; unsere Fig. 7).
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Fig. 14. X-Organ der Crustaceen. a — X-Organ der Decapoden nach DAHL 1965; b und ¢ — vermutlicher
EvolutionsprozeB (etwa in der Reihe Anostraken — Decapoden): laterales Frontalorgan — sensorische Poren
des X-Organs, wobei sich die zum lateralen Frontalorgan und zur Medulla terminalis gehdrenden Neurosekret-
zellengruppen miteinander vereint haben -
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Der innere Bau der lateralen Frontalorgane der Xiphosuren haben DEmoLL (1914) und
einige andere Autoren dazu veranlaf3t, sie fiir ,,Ventralaugen‘'é zu halten. Die {iber ihnen
liegende Cuticula ist leicht verdickt, ihre verldngerten Zellen besitzen ,,rhabdoméhnliche‘¢
Strukturen. Nach JoraNsson (1933) bilden diese Organe laterale Teile eines Riechorgans
der Xiphosuren, dessen olfaktorische Funktion schon in Experimenten von PATTEN (1892)
und HaxsTROM (1926a) ermittelt wurde.

Wenn die Homologie des Riechorgans der Xiphosuren mit den an der Basis des Labrum
bei Arachniden liegenden Sinnesorganen (siehe DAHRL 1885, LEGENDRE 1956 a, 1959) richtig
ist, sind diese Organe nach Herkunft (Keimfrontalregion), Funktion und Anordnung im
Vergleich mit dem ventralen Frontalorgan (= ,,organe rostrale‘’, ,,glande du rostre‘‘ nach
LEGENDRE 1959) auch homolog den lateralen Frontalorganen der iibrigen Arthropoden.
Der gemeinsame Verlauf der Nerven der lateralen Frontalorgane der Arachniden und der
Labralnerven ist wohl ebenso wie der gleichartige Nervenverlauf des ventralen Frontal-
organs begriindet zu erkldren (siehe oben, Fig. 1h).

Das X-Organ

Bei den Crustaceen soll nunmehr die komplizierte Frage des sogenannten X-Organs von
HansTROM beziehungsweise des X-Organkomplexes behandelt werden. Zuvor sei erwéhnt,
dafl der neurosekretorische X-Organkomplex in seiner vollstdndigen Zusammensetzung
bei Decapoden von CARLISLE (1953) und DAEL (1965) beschrieben worden ist. Er umfaft:
1. die Sinusdriise, 2. das mit dieser verbundene ganglionédre X-Organ der Medulla termina-
lis (MTGX) und das ganglionédre X-Organ der Medulla externa (MEGX), 3. das Sinnesporen-
X-Organ (SPX), das den in die Medulla terminalis verlaufenden Nerv entsendet (Fig. 14a).

Die Kopfgebilde der Anostraken, die als Homologa lateraler Frontalorgane einzu-
schétzen sind, wurden von MENoOXN (1962), HENTSCHEL (1965), ELoFssoN (1966b), LAKE
(1969) und BENESCH (1969) beschrieben (siehe oben). Die Entwicklung dieser Frontal-
organe wurde von BENESCH (1969) untersucht, der sie als ,,X-Organe‘ bezeichnete. BE-
NESCH meinte, dafl sich diese Gebilde im Zusammenhang mit den Medullae terminales ent-
wickeln; gemiB seiner Abbildung 29b (unsere Fig. 6i) jedoch entsenden die lateralen
Frontalorgane Nervenfasern nicht nur in die Medullae. Die lateralen Frontalorgane der
Anostraken entstehen zwischen der Frontalregion des Keimes und den Proganglia optica;
damit erinnern sie an die bei Copepodenembryonen beschriebenen (PEDASCHENKO 1896)
Gebilde (siehe oben). Die lateralen Frontalorgane der Anostrakenlarven haben sensorische
Wucherungen (MENoN 1962, BexescH 1969). Thre Nerven ziehen insbesondere in jene
Gruppen der Neurosekretzellen, die zwischen der Naupliusaugensehmasse und den Medul-
lae terminales liegen (BENEscE 1969). Wahrscheinlich konnte BENESCHE bei Artemia, die
keine Augenstiele besitzt, die Gruppen der Neurosekretzellen nicht unterscheiden, ndmlich
jene Gruppe, die mit dem lateralen Frontalorgan, und die andere Gruppe, die mit der Me-
dulla terminalis verbunden ist, wie es MENON (1962) bei Streptocephalus dargestellt hatte.
Die letztere Neurosekretzellgruppe lagert sich an die Sinusdriise an, die bei den Anostraken
zwischen der Medulla (= Medulla externa -4 Medulla interna der Decapoden) und der
Lamina liegt (MENON 1962, HENTSCHEL 1965; unsere Fig. 14b). KuLAKOVSKIT (1973) ver-
neinte die Existenz einer Sinusdriise bei den Anostraken, aber seine Befunde sind sehr
unklar. i

Die den lateralen Frontalorganen entsprechenden Organe bei Notostraken heiBen nach
HaxsTrOM (1931) ,,dorsale‘ paarige Frontalorgane; unter den Phyllopoden sind sie in
dieser Form ausschlieBlich den Notostraken eigen: ,,Die genannten Organe . .. treten als
Anhi#nge des Lobus opticus der Komplexaugen auf, wo sie wie Gruppen von plasmatischen
Zellen liegen . . . an der Medianseite der hinteren Biindel der Komplexaugennerven, sind
bipolar und senden ihre duleren Ausldufer, zu einem Strang verbunden, nach der dorsalen

16 Fs gibt zweineuere Arbeiten, die sich mit morphologischen (CLARCK, MILLECHIA & MAURO 1969) und physiologischen
(FEIN & DE VOE 1973) Untersuchungen {iiber die,,Ventralaugen‘ der Xiphosuren beschiftigen. Nun wird in der ersteren
ohne Beweisfiihrung die Existenz der ,,Ventralaugen‘ behauptet, und es bleibt sehr unverstindlich ,warum zu diesen
,»Sehorganen‘‘ noch ein ,,median olfactory nerv‘ zieht. Die zweite Arbeit ist allzu phantastisch: Man entdeckt eine voll-
stindige Unabhéngigkeit der Lichtadaptation der ,,Ventralaugen‘ von photochemischen Prozessen; die ,,Ventralaugen‘
der Xiphosuren werden fiir wunderbare, besonders scharfe Sehorgane im Vergleich zu allen iibrigen Tieren gehalten. Mit
groBer Wahrscheinlichkeit kann aber gesagt werden, daB die Autoren eine unspezifische Lichtreaktion des nicht licht-
gensorischen Organs beobachtet haben.

N
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Hypodermis median vom Ausgangspunkt derjenigen Muskeln, die nach innen vom Kom-
plexauge entspringen und nach dem Lobus opticus ziehen. Die zentripetalen Ausldufer
gehen zentralwérts ldngs der Oberflache der Komplexaugenbiindel und des distalen Teiles
des Lobus opticus . . . und verschwinden sie bald unter den optischen Faserbiindéln . . .
(zitiert nach HANSTROM 1931, Seite 90). HANSTROM (1931) berief sich auf dhnliche Beob-
achtungen von WENKE (1908) und Cravus (1873); dabei berichtete der letztere tiber das
Vorhandensein der Cuticularwucherungen der lateralen Frontalorgane bei Notostraken-
nauplien. DAEL (1959) erwidhnte dieselben Gebilde und homologisierte sie spéter (1965)
mit den X-Organen der iibrigen Crustaceen. ELorssoN (1966b) hat neurosekretorische
,»glant cells’ beschrieben, die mit den Medullae terminales verbunden sind.

Wie bei den Anostraken gibt es auch bei den Decapoden eine Sinusdriise, die zwischen
der Medulla interna und der Medulla externa liegt (DABL 1965 und andere). Threr Anord-
nung nach entspricht die Sinusdriise der Decapoden durchaus jener der Anostraken, wenn
man beriicksichtigt, dafl die Medulla der Anostraken identisch mit der Medulla interna und
der Medulla externa der Decapoden (HaNsTROM 1924b) ist. Ohne auf das MEGX einzu-
gehen, méchten wir hervorheben, dafl die Neurosekretzellen des MTGX als die in der Me-
dulla terminalis der Anostraken zu findende Zellengruppe gelten kénnen (siche MENON
1962).

Die Losung des Problems der Homologien des X-Organkomplexes innerhalb und aufler-
halb der Crustaceen wird mit der Frage entschieden, ob die sensorischen Wucherungen der
lateralen Frontalorgane der Anostraken (in unserem Sinne) und das SPX der Decapoden
untereinander homolog sind. Nach DarL (1957) entwickelt sich der ganze X-Organkomplex
aus Neuroblasten der Medulla terminalis. A priori scheint es sehr unwahrscheinlich, daf
sich die sensorische Ektodermbildung (SPX) auf diese Weise formiert hat. Nach PyLE
(1943) entwickeln sich das SPX und das MTGX v6llig unabhéngig voneinander. Das MTGX
bildet sich natiirlich aus entsprechenden Neuroblasten (HuBsCcEMANN 1963), und in bezug
auf das SPX verfiigen wir iiber die Befunde von CouTr#rE (1914) und ORLAMUNDER (1942).
Aber in bezug auf das MTGX widersprechen sich die Befunde von CoUTIERE und ORLA-
MUNDER einerseits mit denen von HUBSCEMAN andererseits. Die ersteren beschrieben die

“Entstehung dieses Organs aus Ektoderm(driisen)zellen, die im Laufe der Embryonalent-
wicklung in den Bereich der Medulla terminalis iibergehen oder sich dort einlagern. Der
Nerv des SPX-Organs verlduft nach CouTIERE (1914) geradewegs ins Gehirn, obgleich er
beim Wachstumsvorgang in Kontakt mit der Medulla terminalis kommt (vergleiche Jo-
HANSSON 1933 — Limulus).

Beim Vergleichen der wenigen Angaben iiber die Entwicklung und den Aufbau des X-
Organkomplexes bei Anostraken und Decapoden féllt eines sofort auf: Damit alle diese
ohnehin dhnlichen Gebilde morphologisch fast identisch werden, gentigt die Annahme, da3
das MTGX nicht nur von den aus den Neuroblasten der kiinftigen Medulla terminalis.
entstehenden Neurosekretzellen, sondern auch von den aus dem Ektoderm der Keimfron-
talregion hervorgegangenen Neurosekretzellen gebildet wird. Es mufl ferner angenommen
werden, daf sich das MTGX im Verlaufe der Evolution durch Vereinigung zweier Neu-
rosekretzellgruppen bilden konnte, welche denen der rezenten Anostraken dhnlich sind,
némlich aus einer mehr medianen Neurosekretzellgruppe des lateralen Frontalorgans und
aus einer mehr lateralen Gruppe der gleichen Zellen im Bereich der Medulla terminalis,
die mit der Sinusdriise verbunden war (Fig. 14b, ¢). In diesem Zusammenhang ist es inter- |
essant, dafl auch die Decapodennauplien sensorische Wucherungen der lateralen Frontal-
organe haben, die denen der Phyllopodennauplien #hnlich sind (siche CouTiirE 1914,
HaNsTROM 1933).

In gewissem Sinne sind wir mit HANsTROM (1931 —1953) einig, der forderte, daB die
lateralen Frontalorgane der Anostraken dem SPX-Organ der Decapoden homolog seien
(siehe auch CHATGNEAT 1973). Die von uns vertretene Homologie wird auch durch die bei
den Decapoden aus dem Ocellenzentrum innervierten Frontalorgane (DarL 1957, Ero¥Fs-
soN 1966a; siehe auch HansTrOM 1931, 1933) = dorsale Frontalorgane in unserem Sinne
erhértet.

Es scheint weiterhin von Interesse, daB JomaNsson (1933) die Existenz eines ,,den Ven-
tralaugen zugehérenden groBzelligen Bereiches‘ (laterale Frontalorgane in unserem Sinne)
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erwihnte. Es ist moglich, dafl diese Zellen neurosekretorisch sind, wodurch sich die ohne-
hin groBe Ahnlichkeit der lateralen Frontalorgane bei Xiphosuren und Crustaceen noch
mehr verstiarkt.

Erwihnt sei auch, dal das MTGX und die Sinusdriise bei den meisten Malacostraken
vorhanden sind. Bei Leptostraken hat STArL (1938) gefunden, dal das MTGX iiber einen
Nerv mit der zwischen der Medulla externa und der Medulla interna liegenden Sinusdriise
verbunden ist. STAHL berief sich auf Cravs (1889), der bei Vertretern dieser Gruppe Hécker
der ,,frontalen Sinnesorgane‘‘ beschrieben hatte; CEAIGNEAU (1973) homologisierte diese
Organe mit dem SPX auf Grund ihres inneren Aufbaues.

Amphipoden, Isopoden und andere Peracariden besitzen Sinusdriisen (= Frontalorgan
nach HoLMGREN 1916 = Pseudofrontalorgan nach GrABER 1933; WaALRER 1935, STAHL
1938, GaBE 1952). Dabei verfiigen die Tanaidaceen, Mysidaceen und Stomatopoden iiber
SPX (= laterale Frontalorgane) und MTGX (HaxsTrOM 1931, 1933; DAHL & vON MECK-
LENBURG 1969; JACQVESs 19694, b; siehe auch CHAIGNEAU 1972b). Das gleiche gilt fiir die
Anaspidaceen (HansTROM 1931, KAURI & LakE 1972). Nach WALKER (1935) finden sich
bei Amphipoden und Isopoden die Statozysten in morphologisch identischer Lage. Der
Nerv der Isopodenstatozyste miindet in die Medulla interna (WALKER 1935; siehe auch
ZAvADSKY 1915), wo sich das MIGX befindet (GABE 1952). HaANSTROM (1931, 1933) vertrat
die Meinung, daB sich der Nerv der Amphipodenstatozyste mit der Medulla terminalis ver-
bindet; damit 188t sich dieses den Amphipoden und Isopoden eigene Organ mit dem SPX
(= laterales Frontalorgan) homologisieren. DAGUERRE DE HUREAUX (1967) und CHAIGNEAT
(1969, 19714, ¢) beschrieben ein SPX-Homologon bei Isopoden, ohne indessen die Be-
ziehungen zwischen ihm und den Statozysten zu erwihnen.

Tabelle 6
X-Organ der Crustaceen
) Nioht I dor
Crgitggggn Frontal- MTGX MIGX MEGX Sinusdriise e ot e
organe Statozysten
(SPX)
Anostraca + in der Medulla — - + 0
terminalis
liegende Neu-
rosekretzellen
Leptostraca + + — - + 0
Anaspidacea + +? +? 0 0 0
Stomatopoda + —+ — — +
Mysidacea + + — — + +
(im Telson)
Tanaidacea + 0 0 0 + +
{im antennalen
Basalglied)
Amphipoda + 0 0 0 + —
(Statozyste)
Isopoda + — + - + —
(Statozyste)
Decapoda + + — + +
(im antennalen
Basalglied)
<+ vorhanden . SPX = Sinnesporen-X-Organ
— fehlen MTGX = X-Organ der Medulla terminalis

MIGX = X-Organ der Medulla interna
MEGX = X-Organ der Medulla externa

0 keine Angaben

Im Hinblick auf die Grenzlage der lateralen Frontalorgane der Arthropoden kann die
Tendenz zur Innervationsénderung dieser urspriinglich sensorischen Organe, die sich im
Ektoderm der Frontalregion des Keimes entwickeln, theoretisch dadurch erklirt werden,
dafl das Ektoderm der Frontalregion und deren Nervenderivate verschiedenen Verlage-
rungen ausgesetzt waren. Bei einer groBeren Ausdehnung der duBeren ektodermalen Fron-
talregion gegeniiber den von ihren Neuroblasten ausgebildeten Nervenzentren kénnten
sich die Derivate der optischen segmentéren Proganglien unter den am meisten lateral
gelegenen Bereichen des Frontalektoderms lokalisieren. Auf diese Weise erreichten die in
Richtung der Pars intercerebralis wachsenden Nerven der sensorischen lateralen Frontal-
organe auf ihrem Weg segmentéire Nervenbildungen.
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Die Tomosvaryschen (= Postantennal-)Organe, Pseudoculi; das laterale Paar der Neurosekretzellansammlungen
im ,,Protocerebrum*¢ der Insekten, Collembolen und Dipluren

Hypothetisch kann man auf der Homologie der fiir Diplopoden, Chilopoden, Symphylen
und Collembolen charakteristischen TomosvarYschen Organe mit den lateralen Frontal-
organen der Malacostraken (SPX, Statozyste), der Xiphosuren und der anderen Arthro-
poden bestehen. Die Entwicklungsmorphologie dieser Organe ist jedoch kaum untersucht
worden (HExNINGs 1904, Treas 1940). Die metamere Zugehorigkeit des Ektoderms, aus
dem sie hervorgehen, ist noch unklar. Thre Innervation aus den Bereichen der ,lateral
protocerebral lobes* (Treas 1940), die wir als Derivate der Proganglia protocercbralia an-
sehen (MELNIKOV & RASNITSYN, in Vorbereitung), kénnte auch sekundér sein (siehe oben).

Die Morphologie der TémOsvaryschen Organe der Diplopoden und Chilopoden wurde
v. ZoeraF (1901), HENNINGS (1904, 1906) und anderen beschrieben. Die Ahnlichkeit des
Baues dieser Gebilde bei den Symphylen (PFLUGFELDER 1933) mit dem Bau des SPX der
Decapoden wurde von ORLAMUNDER (1942) erwiihnt. Die weitere Bahn der diese Organe
versorgenden Nervi tomosvaryi nach ibrem Einmiinden in die optischen Gehirnloben
wurde in den meisten Fillen nicht verfolgt. i

Ubrigens beschrieben MARLIER (1941) und PavuLus (1972) unter ,,ocelles lateraux‘ be-
ziehungsweise ,,Scheitelocellen‘‘ bei Collembolen als erste die Homologa der TOMOSVARY-
schen Organe (Postantennalorgane). Thre Nerven treten nach diesen Autoren in das Ocellen-
zentrum ein. PAULUS (1972) beschrieb bei einem Vertreter der Familie Poduridae neben
Stemmata noch ,,Scheitelocellen‘ und berichtete, daB bei diesem Tier die Postantennal-
organe fehlen (PAuLus, persénliche Mitteilung). Andererseits erwéhnten TULLBERG (1872)
und BrckEr (1910, 1932; siehe auch Pacrt 1956, KarvaIZE 1971) bei Poduriden Post-
antennalorgane neben Stemmata. An der Einmiindung der Nerven der Postantennalorgane
der Collembolen findet sich eine paarige Ansammlung von Neurosekretzellen = NSG II
(CassAGNAU & JUBERTHIE 1967b). Ahnliche Verhiltnisse liegen bei Petrobius (Archaeo-
gnatha) vor, wo duBere dorsale Frontalorgane mit Zellen der NSG I verbunden sind (BaArT
1963).

HorLmeREN (1916) und HansTROM (1928) wiesen auf die Einmiindung der Nervi t6mos-
varyi bei Myriapoden in die innere Sehmasse hin, die als vermutliches Homologon der Me-
dullae betrachtet werden kann; HEwNiNes (1906) und FAELANDER (1938) beschrieben je-
doch, daB die Nerven nur die ,,Gehirnfrontalloben erreichen.

Die Homologie des Toémésvaryschen Organs mit dem Frontalorgan wurde von HEY-
mons (1901), HExNINGS (1906), FAELANDER (1938) und anderen als grundsétzlich méglich
angesehen. Die Funktion der TomMOsvaRYschen Organe ist ihrer Morphologie nach wahr-
scheinlich hygrorezeptorischer Natur (Marcus 1949, Pacrt 1956, Haver 1971, 1972,
Karvrize 1971), jedenfalls liegt keine Riechfunktion vor (siehe BECKER 1910, FRIEDEL
1928). Eine solche wird bis heute noch von mehreren Forschern angenommen, aber schon
Hexryines (1904) und spater TicEY (197348, b) haben eine Riechfunktion experimentell
widerlegt. TicEY (1973) konnte eine Hygrorezeption der TomOsvaryschen Organe bei
Chilopoden im Experiment bestétigen. g

Pauropoden und Proturen haben Pseudoculi (,,Scheinaugen®‘) des gleichen Bauplanes
(siche BERLESE 1910, Trres 1947, FrRaNgors 1969). Thre Anordnung auf der Kopfkapsel er-
innert an die T6m6svarYschen Organe, mit denen sie von BECKER (1910), PrELL (1913),
HaxpscHIN (1926), DENIs (1928), BEpINt & Tonerorar (1971), Havrr (1973) homologi-
siert wurden. Die Wahrscheinlichkeit, daB sich diese Organe als etwas anderes als Frontal-
organe erweisen kénnten, ist sehr gering; denn keinerlei Sinnesbildungen auBier den Fa-
cettenaugen (beziehungsweise den Stemmata) sind mit segmentéren Ganglien des I. Seg-
mentes verbunden.

Die Morphologie der Pseudoculi 148t nach Trxas (1947) auf eine Erschiitterungsrezeption
schlieBen. BEDINI & ToNGIorRGI (1971) und Havpr (1973) jedoch behaupteten, wie vordem
ScrMIDT (1895), daB die Pseudoculi Chemo- beziehungsweise Hygrorezeptoren seien.

Die in den Lateralgrenzen der Pars intercerebralis (im ,,Protocerebrum¢) befindlichen Neurosekretzellgruppen
(= NSG II), die mit dem Nervus corporis cardiaci II (= N.c.c. II) verbunden sind

Man kann mit gutem Grund die NSG IT aller (siehe Paxov 1972) Thysanuren und Ptery-
goten als Homologa zu den lateralen Frontalorganen der iibrigen Arthropoden ansehen
(sieche H ANSTROM 1940, CAzAL 1948, WarsoxN 1963, Brrscr 1963, BArT 1963). Einige Angaben
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iiber ihre Entwicklungsmorphologie machte BArT (1962) fiir Archaeognathen: Die NSG IT
bilden sich in der ,,frontal zone‘ lateral von den NSG I (= dorsale Frontalorgane); der
Herkunft dieser ,,frontal zone‘* wurde leider nicht weiter nachgegangen. Jedoch legt die
Tatsache, dafl im gleichen Hirngebiet zwei Neurosekretzellgruppen vorhanden sind (siehe
BroussE-GAURY 1971) den Gedanken nahe, dafi die Bildung der NSG II ebenso auf einer
schon bei den entwicklungsgeschichtlichen Vorfahren eingeleiteten Verlagerung der late-
ralen Frontalorgane in das Gehirn beruht, wie sich dies auch bei ,,unseren Augen‘ als dor-
sale Frontalorgane vollzogen hat. In der Tat sind Bau und Funktion der NSG I und der
NSG II fast identisch. Immerhin besteht fiir die NSG I eine vollsténdige Homologisier-
reihe der dorsalen Frontalorgane, angefangen bei den Zygentomen bis zu den Pterygoten
(siehe oben). In diesem Zusammenhang sind die Befunde von WILLEY (1961) und BROUSSE-
GAURY (1971) (siehe auch BarT 1963) tiber die bei Archaeognathen und Pterygoten vor-
handenen Nervenverbindungen des Ocellenzentrums sowohl mit den NSG I, als auch mit
den NSG II bemerkenswert.

Bei einer abschlieBenden Ubersicht (Tab. 7) der moglichen Homologien der lateralen
Frontalorgane der Arthropoden ist fiir die Dipluren ein noch mehr lateral gelegenes Paar

Tabelle 7

Die Homologien der lateralen Frontalorgane der Arthropoden

Bennung der 3
Gebilde, die mit ntogenetischer
Aré}:ﬁ)poeden den lateralen Tnnervation Funktion Entwicklungs-
pp Frontalorganen homo- bereich
logisierbar sind
Anostraca distale Teile der zwei Nerven, die in wahrscheinlich Zwischenbereich
,,X-Organe* die Hauptfaserstimme | sensorisch und neu- neben der Nau-
und in die Medullae rosekretorisch pliusaugenanlage
terminales einmiinden und den Medullae
k terminales
Notostraca ,,giant cells* Nervenverbindung neurosekretorisch ?
mit den Medullae
terminales
Copepoda Endigungen der zwei Nerven aus dem wahrscheinlich hochstwahr-
,,superior frontal Ocellenzentrum sensorisch (und scheinlich
nerves‘ neurosekretorisch ?) Scheitelplatte =
Keimfrontal-
region
Mystacocarida laterales Setaepaar ? wahrscheinlich ?
= ,,dorsale* paarige Tangorezeptor
Frontalorgane
Leptostraca die Hocker der aus den Medullae wahrscheinlich ?
frontalen Sinnes- terminales ab- sensorisch
organe nach CLAUS gehende Nerven
Mysidacea, Stomato- sensorische Poren der | aus den Medullae wahrscheinlich ?
poda, Decapoda X-Organe (SPX) terminalis abgehende sensorisch
Nerven
Amphipoda, Isopoda Statozysten oder aus den Medullae wahrscheinlich ?
SPX terminales abgehende sensorisch
Nerven
Zygentoma, laterale Neurosekret- in der Pars inter- neurosekretorisch ?
Archaeognatha, zellgruppen IT cerebralis mit dem
Pterygota (NSG II) Ocellenzentrum ver-
bundene Nerven
Symphyla, TOoMOSVARYsche Organe| aus den ,,inneren Seh-| Hygrorezeptor ?
Collembola, = Postantennalorgane | massen‘‘ oder direkt vom
Chilopoda, (+ NSGII?) Ocellenzentrum ausge-
Diplopoda henden Nerven
Pauropoda, Pseudoculi ? sensorisch 7
Protura
Diplura laterale NSG ? neurosekretorisch ?

SPX = sensorische Poren der X-Organe
NSG II = (laterale) Neurosekretzellgruppen 1T
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der Neurosekretzellansammlungen zu erwdhnen (BARETH 1962), das seiner Lage nach im
Gehirn an die NSG ITI der Collembolen und der Pterygoten (vergleiche CAssAGNAU & JUBER-
THIE 1967) erinnert.

d. Kritischer Nachtrag

Nach Besprechung der vorliegenden Befunde und Angaben iiber die Frontalorgane der
Arthropoden ist es geboten, auf eine gewisse Interpretation der Morphologie einzugehen,
um bei weiteren theoretischen Erorterungen der Frontalregion im ganzen nicht mehr auf
den ersten Teil dieser Arbeit (das Acron) zuriickkommen zu miissen.

In letzter Zeit verbreitete sich (siche BENEsCH 1969, CHAUDONNERET 1971, KAURI &
Laxz 1972, LAxE & One 1972) die Auffassung des schwedischen Forschers ELorssoN
(1965, 1966a, b, 1970), dal eine Reihe von Gebilden, die auch von uns als ventrale und
dorsale Frontalorgane gedeutet werden, reduzierte Ocellen darstellt. Diese Auffassung von
Erorsson stiitzt sich hauptsdchlich darauf, daf die Zellgruppen einiger Frontalorgane
rhabdoméhnliche Strukturen haben. DEmoLrrL (1914), MARLIER (1941), Barra (1969),
CLARCK, MILLECHIA & MAURO (1969), YasHIRA (1970) und PaurLus (1972) vertraten die
gleiche Meinung. Daf} andere Sehstrukturen in den Frontalorganen fehlen, wird von ELoFs-
SoN damit erkldrt, daB sie reduziert worden seien. Der Auffassung dieses Forschers kann
unseres Erachtens nicht zugestimmt werden. Erstens fehlt der Nachweis einer Lichtwahr-
nehmung, wie er fiir reduzierte Ocellen einiger Insekten zwar vorliegt, zum Beispiel bei
einigen Lepidopteren; hierbei ist zu betonen, dafl diese Ocellenrudimente unter der Cuti-
cula auf dem halben Weg zum Gehirn liegen (EaTox 1971). Zweitens kénnen rhabdom-
dhnliche Strukturen in den Zellen (sieche MARLIER 1941, Erorsson 1965, 1966, 1970; Pavu-
LUs 1972) an sich noch kein Beweis fiir eine Sehfunktion sein, ebensowenig wie die Zell-
anordnung in Form eines Becherauges oder das Auftreten von Pigmentzellen. Die la-
teralen Frontalorgane der Xiphosuren besitzen alle diese Merkmale, doch DEmoLL (1914)
und andere bezeichneten sie als Ocellen = ,,Ventralaugen‘. Auf experimentellem Weg ist
jedoch eine Riechfunktion dieser Organe nachgewiesen worden (siehe JomaNssonN 1933).

Es ist ferner bemerkenswert, daf rhabdomihnliche Strukturen beim Studium offenbar
nicht Lichtperzipierender Organe, zum Beispiel der T6mM0Osvaryschen Organe der Diplo-
poden (BEpINI & MiroLLI 1967) und der Collembolen (Darrnar 1971), entdeckt worden sind
(sogenannte Microvilli). AuBlerdem fand CEAIGNEAU (1971, 1972, 1973) im Organ von Bel-
lonci (SPX-Komplex) bei Isopoden, Stomatopoden und Leptostraken auch Microvilli; er
kam aber zur SchluBfolgerung (1973), dafl dieser Organkomplex seiner Morphologie nach
Chemorezeptor sei.

Wenn wir der Annahme folgen, daf3 die Frontalorgane tatsichlich reduzierte Ocellen
sind, muB eingerdumt werden, daB diese Reduktion schon vor recht langer Zeit erfolgt ist
(zum Beispiel ventrale Frontalorgane der Anostraken oder der Zygentomen) und dennoch
die rhabdoméhnlichen Strukturen in den Sehzellen bis heute erhalten geblieben sind, was
bedeuten wiirde, dafl diese Strukturen mit fortgeschrittener Riickbildung um so deutlicher
persistieren. In den erwdhnten reduzierten Ocellen einiger Lepidopteren fehlen jedoch jeg-
liche rhabdoméhnliche Strukturen; trotzdem ist ihre Lichtreaktion festgestellt worden
(EaToN 1971).

Aus einer der letzten Abhandlungen von Erorssox (1970) ergibt sich, daB dieser For-
scher bei der Homologisierung nach Prra, NisHIOKA & BERN (1964) gewissen Annahmen
folgte, ohne die Befunde anderer Autoren besprochen oder gar widerlegt zu haben. ELOFS-
SoN (1970), der eine Homologisierung des ,,Medianocellus‘‘ der Archaeognathen und des
ventralen Frontalorgans der Zygentomen (,,reduced median ocellus‘ ihrer Lage nach vor-
nahm, meinte, dafl diese Gebilde gleichermaBen aus den sensorischen Glomeruli der Pars
intercerebralis innerviert seien. Doch schon HoLmerREN (1916) zeigte, daB der ,,Median-
ocellus*“ der Archaeognathen und das ventrale Frontalorgan der Zygentomen aus ver-
schiedenen Glomeruli innerviert werden. Selbst wenn die beiden Organe aus demselben
sensorischen Glomerulus der Pars intercerebralis innerviert wiirden, wire das noch kein
Beweis fiir ihre Homologie ; denn bei den Anostraken zum Beispiel miinden die Nerven von
demselben Medianlobus des Ocellenzentrums aus sowohl in den dem ,,Medianocellus‘‘ der
Archaeognathen homologen Ventralbecher des Naupliusauges, als auch in das ventrale
Frontalorgan.
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Ein letzter Punkt: Tricholepidion, das von ELorssoN (1970) untersucht worden ist, er-
weist sich als primitivster Vertreter der Zygentomen, da bei ihm nicht nur ventrale, sondern
auch dhnliche epitheliale dorsale Frontalsinnesorgane vorliegen. W YGODZINSK Y (1961), der
triftige Argumente fiir die Zugehorigkeit dieses Tieres zu den Zygentomen (zum Beispiel
auf Grund des Mandibelbaues) anfiihrte, beschrieb drei nicht pigmentierte ,,Flecke* auf
der Oberfliche der Frontalregion. ELorssox (1970) wies in diesem Zusammenhang auf die
Neurosekretzellen der iiber dem Gehirn liegenden dorsalen Frontalorgane hin. Er legte
jedoch keine Abbildungen vor, die eine Vorstellung iiber den Bau und die Innervation der
lateralen ,,Flecken* geben kénnten, und beschrénkte sich im Text auf den Hinweis des
dhnlichen Baues medianer und lateraler ,,Flecken®. ]

Die Morphologie des medianén Frontalfleckens von T'richolepidion (siehe BErLoFssoN
1970 sowie den ,,median ocellus‘‘ von Ctenolepisma nach YAsHIKA 1970) unterscheidet sich
wesentlich von der Morphologie eines typischen Becherocellus: Sie zeigt eine unmittelbar
unter der Cuticula liegende selbstidndige Epithelzellschicht, die nicht in die Retinazell-
schicht iibergeht. Weitere Untersuchungen der Kopfgebilde bei T'richolepidion wéren
duBerst notwendig.

2. Zur Entwicklungsmorphologie der Pars intercerebralis
des Arthropoden-Gehirns

Die Pars intercerebralis bildet sich bei allen untersuchten Arthropoden aus Neuroblasten,
die sich vom Ektoderm des vordersten, unpaaren, medianen, nur ektodermalen Keim-
abschnittes = Keimfrontalregion absondern; in diesem Ektoderm liegen die Ocellen und
Frontalorgane. Dieser ProzeB wird oft als Ausbildung der ,,embryonalen Protocerebral-
kommissur® aus einer ,,medianen Verdickung‘‘ dargestellt. Die Anlagen der Sinnesorgane
bleiben dabei mit dem Ektoderm verbunden, wihrend sich die Neuroblasten der Pars
intercerebralis zentripetal verlagern, als wiirden sie mit den lateral gelegenen Metamer-
teilen des ,,Protocerebrum‘‘ verschmelzen. Die ,,Protocerebralkommissur® ist nur.ein
embryologischer Terminus; die Pars intercerebralis bildet gar keine Kommissur zwischen
den lateral anliegenden paarigen Ganglien aus. Letztere werden durch Kommissuren mit-
einander verbunden, welche von den Strukturen der Pars intercerebralis unabhéngig sind.
Einige dltere Autoren haben die rein &uBerliche Ahnlichkeit der formalen Bildung der Pars
intercerebralis. mit dem Entstehungsprozel einer tatsdichlichen Kommissur vom soge-
nannten Mittelstrang aus (HaTscEEK 1877 und andere) als homolog angesehen. Wir werden
auf den Mittelstrang spiter eingehen (MELNIEOV & RASNITSYN, in Vorbereitung), um
nachzuweisen, daB es zwischen dem Mittelstrang und der Pars intercerebralis nichts Ge-
meinsames gibt. Da nur wenige Literaturangaben iiber die Entwicklung der Sinnesorgane
der Frontalregion zur Verfiigung stehen, haben wir in Verbindung mit morphologischen
Beobachtungen weiterhin vorzugsweise die Entwicklungsmorphologie der Nervenbildun-
gen der Pars intercerebralis in Betracht gezogen. ,

Nach PEpascEENKO (1896, Fig. 67; unsere Fig. 15b) und KtaN (1912) beteiligen sich
Derivate der Scheitelplatte (= Keimfrontalregion), aus der auch das Naupliusauge hervor-
geht, an der Bildung des Syncerebrums der Copepoden. Indessen haben diese Autoren ihre
Beobachtungen bis auf einzelne Nervengebilde der Pars intercerebralis nicht konkreti-

Fig. 15. Zum BildungsprozeB der Pars intercerebralis bei: a — Anostraken nach BENESCH 1969; a, — Abb. 8a,
a, — Abb.9a, a, — Abb.10f (fast mediane Sagittalschnitte); b — Copepoden nach PEDASCHENKO 1896,
Fig. 67 (vorderer Teil eines Oberflichenschnittes auf der Bauchseite .. .); ¢ — Tanaidaceen nach SCHOLL
1963, Abb. 23 (medianer Sagittalschnitt); d — Coleopteren nach HEIDER 1889, Fig. 144(Querschnitt durch die
Region der Antennenbasen. DasOberschiundganglion steht in direkter Verbindung mit einer medianen Ein-
stiilpung, welche an der Bildung derQuerkommissur Anteilzu haben scheint); e — Xiphosuren nach KINGSLEY
1893, Fig. 82 (longitudinal section), Medianschnitt (fragmentarisch); f — Arachniden nach PrROss 1966, Abb. 19
(Totalpriparat); g — Symphylen nach Tiges 1940; g, — Pl. 6, Fig. 84 (sagittal section along the head . . .;
Medianschnitt: Stomodaeum ist in ganzer Linge dargestellt); g, — Textfig. 31B (dorsal view of brain . . .
left protocerebral ganglion not drawn); h — Pauropoden nach TIEGS 1947, Pl. 6, Fig. 103 (approximately
sagittal section .. .; Medianschnitt: Stomodaeum und Proctodaeum liegen in einer und derselben Ebene);
i — Isopteren nach STRINDBERG 1913, Fig. 35 (Medianschnitt); j — Hymenopteren nach NELSON 1915,
Fig. 59B (part of transverse section . . ., showing the formation of the supraoesophageal commissure); k —
Coleopteren nach PATERSON 1935, Fig. 26 (transverse section through the third cephalic invagination . . .);
1 — Heteropteren nach BUuTT 1949, Fig. 51 (Querschnitt, Fragment); m — Hymenopteren nach BRONSKILL
1959, Fig. 37 (Medianschnitt); n — Coleopteren nach ULLMANN 1967, Fig. 19A (serial longitudinal section
through the stomodaeum and labral rudiments . . ., Fragment); o — Archaeognathen nach LARINK 1969,
Fig. 834 (Medianschnitt, Fragment) B 2
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siert. Ahnliche Befunde hatte schon GROBBEN (1879, 1881) vorgelegt, WaaNER (1896, Fig.
51, 70) wies auf die medianen ,,Gehirnganglien‘‘ bei Mysidaceen hin, die aus medianen
Neuroblasten als erste ,,Protocerebralkommissur‘* hervorgehen (Fig. 15d). Er hielt sie fir
paarig, NusBaum (1887) jedoch fiir unpaar. Nussauvm (1887) und HorLMGREN (1916) wiesen
auf die Beteiligung der medianen Neuroblasten der Keimfrontalregion an der Bildung des
Syncerebrums hin. Nach Meinung von HoLMGREN bildet sich so der Zentralkérper. Nach
Brooks & HErrick (1891) kann man folgern, dafl an der Gehirnentwicklung der Stomato-
poden die mediane Neuroblastengruppe beteiligt ist. Das gleiche gilt nach TErao (1929)
fir die Decapoden, nach ANDERsON (1969) fiir die Cirripedier. Eine Keimfrontalregion in
unserem Sinne haben bei Isopodenembryonen Natmr (1941) und STROMBERG (1965) be-
schrieben. Die Bildung der medianen Neuroblasten wihrend der Decapodenentwicklung
wurde von REICEHENBACH (1877, 1886) erwidhnt. Mediane Sagittalschnitte bei Anostraken-
embryonen weisen auf die Bildung der Pars intercerebralis durch Derivate der Keim-
frontalregion hin (BuTscHiNSKY 1894, Fig. 148; BENEscH 1969, Abb. 8a, 9a, 10f, 121 —
,,Peg; unsere Fig. 15a). WEvcoLpT (1958, 1961) und ScrHoLL (1963, siche auch STrROM-
BERG 1969) lehnten die Bildung eines unpaaren medianen Gehirnbereichs im Entwicklungs-
verlauf der Amphipoden, Tanaidaceen und Decapoden ab. Jedoch diirfte eine Gegeniiber-
stellung von ScHoLLs Abbildungen 22 und 23 (unsere Fig. 9h, 15c¢) geniigen, um eine Vor-
stellung iber das typische Bild der ersten Bildungsetappen zur Anlage der Pars intercere-
bralis zu bekommen. Wie schrég der auf ScmoLLs Abbildung 22a (unsere Fig. 15¢) dar-
gestellte Sagittalschnitt auch verlief, muiite zwischen dem Lateralganglion G; und dem
Ektoderm der Keimfrontalregion eine Spalte vorhanden sein, die iiber die mediane Ver-
lagerung des viel lateraler von der Neuroblastengruppe hervortretenden @, aussagt, wenn
die von ScHOLL (1963) als G bezeichnete Neuroblastengruppe wirklich ein Rand des la-
teralen Ganglion G; wire. Die gleiche Spalte miiBte sich zwischen diesen Neuroblasten und
dem Oberrand des Labrums auftun. Da dies alles nicht erkennbar ist, erreichte ScHOLLS
Schnitt (1963) wohl eher die in Bildung begriffene Anlage der Pars intercerebralis durch
die Neuroblasten der Keimfrontalregion, die vor dem Labrum in medianer Richtung liegen.
Die von SceoOLL (1963) vorgenommenen und erwdhnten medianen Sagittalschnitte der
Kopfregion des Tanaidaceenembryos sind den medianen Sagittalschnitten der entspre-
chenden Region des Mysidaceenembryos sehr &hnlich, so wie sie von WacNER (1896
Fig. 51, 70; unsere Fig. 9i) angefithrt wurden, der die Gehirnmorphogenese griindlicher
studiert hatte und der Bildung der Anlage der Pars intercerebralis durch mediane Neuro-
blasten nachgegangen war (siehe oben). '

KinasLEY (1893) beschrieb bei der Gehirnentwicklung der Xiphosuren ,,einen dem
Annelidenoberschlundganglion entsprechenden Teil.“ Auf dem medianen Sagittalschnitt
(KivesLEY 1893, PL XTI, fig. 82; unsere Fig. 1, 15e) erkennt man die Abspaltung der
Neuroblasten zur Anlage der Pars intercerebralis von der Keimfrontalregion (an der Ven-
tralseite des Kopfschildes vor dem Labrum). (Vergleiche auch KisEiNoUYE 1893).

Beim Studium der embryonalen Entwicklung der Arachniden entdeckten SCHIMKE-
witscH (1911), KAESTNER (1948—1951), LEGENDRE (1959) und Pross (1966), daB der
Zentralkorper sowie die ventralen und lateralen Frontalorgane (siche LEGENDRE 1959) aus
den vordersten (vor dem Labrum gelegenen) medianen Neuroblasten der Keimfrontal-
region gebildet werden (Fig. 15f, siche auch Fig. 1). Der den hintersten Gehirnteil bildende
Zentralkorper wurde von SCHIMEKEWITSCE (1911), KAESTNER (1948 —1951), YOSHEIKURA
1955, LEGENDRE (1959) und Pross (1966) als Nervenstruktur des Acron gedeutet. Pross
(1966) beschrieb die Entstehung des Zentralkérpers in medianer Richtung vor der La-
brumanlage und die nachfolgende Riickverlegung dieser Bildung. Auf Grund der kaum
bemerkbaren paarigen Anlage des Zentralkorpers kam Pross (1966, Abb. 19; unsere Fig.
15f) zu der SchluBfolgerung von dessen paarigem Aufbau. Diese sehr schwachen Struk-
turen kénnen wahrscheinlich auch als Anlagen zur Entstehung der Medianaugen in den
anterolateralen Teilen der Keimfrontalregion gedeutet werden. Pross (1966) vertrat die
Auffassung, dafl die Anlagen des Zentralkorpers und der Medianaugensehmasse aus dem
Bereich der Fossae semilunares stammen. Letztere stellen eine Vertiefung dar, die von
einer latero-median heriiberwachsenden Kopffalte gebildet wird. Wie erwéhnt, bildet sich
die Kopffalte der Cheliceraten aus segmentalen Kopfteilen. YosHIKURA (1955), der wie
Pross (1966) die Bildung des Zentralkérpers mit den Fossae semilunares in Verbindung
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brachte, hielt diese Struktur fiir unpaar, ohne auf ihre Anordnung gegeniiber anderen
Kopfgebilden der Arachniden bei ihrer Formierung einzugehen. SchlieBlich erwdhnte auch
WeycoLpT (1964, 1965) beim Studium der Entwicklung der Pseudoscorpione die unpaarige
Zentralkérperanlage in Frithstadien gar nicht, obwohl er die Entstehung des Zentral-
kérpers am Ende der Embryogenese beschrieb. Es muB auch gesagt werden, da8 die Pseu-
doscorpione ein unbequemes Objekt fiir das Studium der Entwicklung der abgeleiteten
Frontalregionen und ihrer Verbindung mit segmentéren Nervengebilden darstellen; das
ist sowohl dem.Vorhandensein solch provisorischer Gebilde wie dem Pumporgan, als auch
dem Fehlen von Ocellen und Stemmata zuzuschreiben. Das letztere diirfte zu der Auf-
fassung fiihren, da die Hauptmasse des Gehirns dieser Tiere aus dem Cheliceralganglion
gebildet wird (siche WEvcoLDT 1964, 1965).

Zu der in dieser Hinsicht wenig untersuchten Gehirnentwicklung der Diplopoden 148t
sich nur sagen, dafl Lig¥AU (1912) und DoHLE (1964) den unpaaren Medianteil des Gehirns
iibergehen und keine Beschreibung der ,,Protocerebralkommissurbildung* geben, obwohl
der letztere Autor ihr Vorhandensein in den spéten Etappen der Embryogenese beschrie-
ben hat.

Trmes (1940) entdeckte keine Beteiligung der medianen unpaaren Neuroblastengruppe
an der Gehirnbildung der Symphylen und verneinte auch ihre Existenz. Vergleichen wir
jedoch seine Figur 84, P1. 6 und die Textfigur 31b (unsere Fig. 15g) miteinander: Die erste
Abbildung stellt einen medianen Sagittalschnitt durch einen neun Tage alten Embryo von
Hanseniella dar — das Stomodaeum ist in seiner ganzen Linge durchschnitten. Die zweite
Abbildung zeigt die Ganglienanordnung des stomatogastrischen und des zentralen Nerven-
systems von dorsal bei einem 10tédgigen Embryo; sie veranschaulicht die Ansicht des
Autors, daB im Symncerebrum der Symphylen die unpaare Mediananlage der Pars intercere-
bralis fehlt. Jedoch ist auf der ersten Abbildung eine Neuroblastengruppe gut zu erkennen,
die sich vom Ektoderm noch nicht abgesondert hat (unsere Fig. 15g). Beim medianen
Sagittalschnitt (siehe oben) kénnen jene Abspaltungsstellen der Neuroblasten vom Ekto-
derm, wie sie den Anlagen der lateral anliegenden Ganglien entsprechen, nicht erwartet
werden; denn die letzteren kénnen gar nicht in der medianen Schnittebene und der ihr
nahen Paramedianschnitte liegen. Wenn die Ganglienschichten, die aus den paarigen La-
teralproganglia hervorgehen, jedoch in die Ebene der paramedianen Sagittalschnitte ge-
raten, kann bei ihnen keine unmittelbare Verbindung mit dem Ektoderm beobachtet
werden. Mithin zeigt diese Abbildung nichts anderes als die Herausspaltung der Anlage der
Pars intercerebralis aus dem Ektoderm der Keimfrontalregion.

Aufbau und Entwicklung des Pauropodengehirns wurden von TIEGs (1947) untersucht.
Ebenso wie fiir die Symphylen verneinte T1ras auch bei den Pauropoden einen unpaaren
Bestandteil des Syncerebrums. Ohne bei seinen ,,horizontalen® Schnitten auf eine Aus-
einandersetzung iiber die Deutung einer Reihe von Ganglienzellenschichten einzugehen,
die ganz offensichtlich nicht den ,,Protocerebralloben* zuzuordnen sind, soll nur auf jenen
medianen Sagittalschnitt verwiesen werden, der in der Figur 103, P1. 9 (unsere Fig. 15h)
dargestellt ist. Was diesen Schnitt anbelangt, wire nur zu wiederholen, was oben iiber die
Tizassche Figur 84, Pl. 6(1940) — den medianen Sagittalschnitt durch den Symphylen-
keim betreffend — gesagt wurde. Unsere Darlegung 1iBt die Annahme zu, daB auch die
Pauropoden demselben BildungsprozeB bei der Anlage der Pars intercerebralis unter- .
worfen sind wie alle iibrigen Arthropoden. .

In der Embryogenese der Collembolen konnte PHILIPTSCHENEO (1912) keinen unpaaren
medianen Teil im Gehirn finden. Beim Studium der &uBeren Entwicklungsmorphologie
dieser Gruppe weist BRUOKMOSER (1965) auf die unpaare mediane Keimfrontalregion vor
dem Labrum hin. Wahrscheinlich werden eingehendere Untersuchungen eine Median-
anlage der Pars intercerebralis auch bei den Collembolen ergeben.

HEevyMons (1901) zeigte bei Chilopoden ein typisches Bild der ,,Protocerebralkommissur-
bildung® aus Neuroblasten, die in der ,,Clypeusanlage® (= Keimfrontalregion) gebildet
werden.

Bei der embryonalen Morphogenese der Thysanuren und der Pterygoten wurde der Ab-
spaltungsprozeB der Neuroblasten zur Anlage der Pars intercerebralis aus der am morpho-
logisch vordersten Kérperende liegenden Frontalregion so oder anders von den meisten
Autoren erwihnt, zum erstenmal wohl von TIREOMIROFF (1882). HEIDER (1889, Fig. 144;

DOI: 10.21248/contrib.entomol.34.1.3-90



70 0. A. MELNIKOV & A. P. RASNITSYN: Zur Metamerie des Arthropoden-Kopfes

unsere Fig. 15d) gab als erster ein fiir Thysanuren und Pterygoten typisches Bild der An-
lagenbildung der Pars intercerebralis. In der Folge wurde ein identischer Proze von WHEE-
LER (1889, 1893), HEymoNs (1895, 1897), NELsoN (1915, fig. 45, 59B; unsere Fig. 9e, 15j),
EastaAM (1930), PaTERsoN (1935, fig. 26; unsere Fig. 15k), SANDER (1956), ANDo (1962),
Farooqr (1963), Sinem (1971), MELNIKOV & BELJAEVA (in Vorbereitung) nachgewiesen.
CARRIERE & BURGER (1898) wiesen darauf hin, daB ein unpaarer Gehirnabschnitt zwischen
den ,,Protocerebralhemisphéren® vorhanden ist (siehe unsere Fig. 9d). Der Verlauf der
Morphogenese der Pars intercerebralis wurde in den von STRINDBERG (1913, Fig. 35;
unsere Fig. 15i; siehe auch 1916, Fig. 5), BApEN (1937, P1. 3, fig. 21, 22), BuTt (1949, fig.
51; unsere Fig. 151), BRoNskILL (1959, Fig. 37; unsere Fig. 15m), ULLmMaNN (1967, Fig. 19A;
unsere Fig. 15n), LARINK (1969, Fig. 34, unsere Fig. 150), REMPEL & CHURCH (1971) vor-
gelegten Abbildungen und Photos von Median- und Querschnitten durch das Vorderende
des Keimstreifs von Pterygotenembryonen beschrieben. Obwohl die eben aufgezihlten
Autoren auf die Tatsache stieBen, dafl mediane Neuroblasten an der Bildung des Syncere-
brums beteiligt sind, ein Befund, der in ihren eigenen Illustrationen wiedergegeben wurde,
reagieren sie darauf in unterschiedlicher Weise. Die einen bemerkten diese Tatsache iiber-
haupt nicht (zum Beispiel BRoNskiLL 1959), die anderen schenkten ihr keine Aufmerk-
samkeit (zum Beispiel BurT 1949), und einige verneinten sie sogar (beispielsweise ULL-
MANN 1967).

Auch die Untersuchungen zur Morphogenese des Kopfes bei Thysanuren und Ptery-
goten von MALZACHER (1968) und LARINK (1970) sprechen fiir die Bildung der Anlage der
Pars intercerebralis durch Neuroblasten der Keimfrontalregion, ob die Autoren sie nun als
paarige ,,Protocerebralloben‘ (MALZACHER) oder einfach als ,,Protocerebralloben® (La-
RINK) bezeichneten. MALzACHER (1968) beschrieb diesen Bildungsproze so: Der fronto-
mediane Bereich der 4. Protocerebralloben formiert eine Protocerebralbriicke, den Zen-
tralkérper und die ersten Fasern des Nervus corporis cardiaciI; in denselben Bereich
wachsen die Ocellennerven hinein. LARINK (1970) kennzeichnete die Bildung der Keim-
frontalregion auf folgende Weise: (Seite 2) ,,Sie (die Kopflappen, Verfasser) sind seitlich
vorgebuchtet und zeigen vor dem Labrum einen Einschnitt . ..*; weiter (Seite 9) schil-
derte er die Bildung des Zentralkérpers: ,,Er entsteht aus den frontalen Ganglienzellen,
die zum Lobus 3 gehoren‘.

Es ist notwendig, das entstandene terminologische Durcheinander, welches das Ver-
stdndnis der Beziehungen der Derivate der Keimfrontalregion und der anliegenden paa-
rigen Lateralbereiche erschwert, zu entwirren. Den Terminus ,,4. Protocerebralloben‘ ver-
wendete STRINDBERG (1913) als erster zur Bezeichnung der Anlage der Pars intercerebralis,
weil diese Neuroblastengruppe auf den Querschnitten durch die Kopflappen des Embryos
von Eutermes als leicht zweilappige Neuroblastenschicht zwischen den ,,3. Protocerebral-
loben‘‘ erscheint. Damit gab STrRiNDBERG den Nervenderivaten der Keimfrontalregion der
Anlage der Pars intercerebralis eine andere Bezeichnung.

Zwangslaufig vorgreifend, wollen wir noch kurz auf die paarigen segmentalen Ganglion-
gebilde eingehen, die im zweiten Teil unserer Arbeit (MELNIKOV & RASNITSYN, in Vor-
bereitung) beschrieben werden: die Proganglia optica und die Proganglia protocerebralia.
Es bestanden festgelegte Termini zur Kennzeichnung der Verdickungen der Neuroblasten-
schicht, die im Kopflappenbereich entdeckt wurden, und aus denen der groBere Teil des
definitiven ,,Protocerebrum‘* hervorgeht: 1., 2. und 3. Protocerebrallobus an jeder Seite.
1. Loben und 2. Loben stellen die kiinftigen optischen Bereiche dar, die 3. Loben die
kiinftigen Corpora pedunculata und die Nebenlappen. MALzZACHER (1968) (siehe auch
ScrOLL 1964) und ROBERSCENEIDER (1968) hoben bei den 3. Loben medianere Teile als
4. Loben hervor. MaLzacusr (1968) bringt die ,,Protocerebralloben‘ in nihere Uberein-
stimmung mit den Abspaltungsstellen einzelner Proganglienpaare aus dem Kopflappen-
ektoderm. Nach ihm werden die 1. und 2. Loben, welche die Laminae und Medullae bil-
den, und die 3. Loben, aus denen die Corpora pedunculata = Medullae terminales hervor-
gehen, von den Neuroblasten der Proganglia optica formiert, und ,, . . . der caudal-laterale
Bereich des 4. Protocerebrallobus entspricht der Anlage der Nebenlappen® (MALZACHER
1968, Seite 149). Die Nebenlappen entstehen jedoch aus den Proganglia protocerebralia.
Indessen bezog MavrzacHER (1968), wie erwihnt, auf die 4. ,,Protocerebralloben‘ auch die
Anlage der Pars intercerebralis (,,fronto-medianer Bereich der Lobi 4°“) und kehrte damit
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in gewissem Sinne zu den Ansichten von STRINDBERG (1913) zuriick. Doch zunéchst wollen
wir unsere oben unterbrochenen Ausfithrungen wiederaufnehmen.

Viarvaxnes (1891), Wiesmann (1926), M=rrLaxBy (1936), Tiees & MurrAaY (1937),
Rooxnwar (1937), MiLLER (1940), Ivanova-Kasas (1959), ScHOLL (1964), ROHERSCHNEIDER
(1968) und Mivarawa (1974b) gaben weder Abbildungen noch Schilderungen, die von
einer Bildung der Pars intercerebralis durch die Neuroblasten der Keimfrontalregion Zeug-
nis ablegen kénnen. Von den frither und oben erwéhnten Autoren behaupteten VIALLANES
(1891), Tiees & MURRAY (1937), RooNnwaL (1937), ScrHOLL (1964), ULLMANN (1967), MAL-
ZACHER (1968), ROERSCHNEIDER (1968) und LarINk (1969, 1970), daB die Strukturen der
Pars intercerebralis aus lateralen Neuroblastengruppen hervorgehen, die wiederum aus
dem Ektoderm der Lateralteile des Kopflappens bei Insektenembryonen entstehen. Es ist
zu bemerken, daB die ersten vier Autoren das Vorhandensein einer ,,Medianverdickung*‘
erwihnen; und die UnLmaNNsche (1967) Figur 19 A (unsere Fig. 15n) zeigt sogar den Pro-
zeB ihrer Abspaltung von medianen Neuroblasten der Keimfrontalregion, welche zu einer
Formierung der Pars intercerebralis fiihrt.

Wir stehen mithin entsprechend den Ansichten der einen Forschergruppe (REICHEN-
BACH 1877, 1886, NUusBauM 1887, HErpER 1889, WHEELER 1893, Hrvmons 1895, 1897,
1901, WaGNER 1896, PEDASCHENKO 1898, ScHIMKEWITSCH 1911, NELSON 1915, HOLMGREN
1916, EasTEAM 1930, PATERSON 1935, KAESTNER 1948 — 1951, LEGENDRE 1959, ANDO 1962
und FAro0Q1 1963) der Erkenntnis gegeniiber, daf sich die Formbildung jenes der defini-
tiven Pars intercerebralis entsprechenden Syncerebrumbereiches der Arthropoden-Em-
bryonen durch eine unpaarige mediane Neuroblastengruppe vollzieht, die sich von dem
morphologisch vordersten unpaarigen Ektodermbereich des Keimes abspaltet. Anderer-
seits verneinten VIALLANEs (1891), LieNaAU (1912), PHILIPTSCHENKO (1912), WIESMANN
(1926), MELLANBY (1936), TiEGs & MURRAY (1937), RooNwWAL (1937), MiLLER (1940), T1EGS
(1940, 1947), WEvcoLDT (1958, 1961, 1964, 1965), ScHOLL (1963, 1964), DoHLE (1964),
Pross (1966), UnLmaNN (1967), MALZACHER (1968), ROERSCHNEIDER (1968), LArINK (1969,
1970) und MivarRAwA (1974) in der einen oder anderen Form diese Tatsache; dabei vertrat
eine Reihe der genannten Autoren die Auffassung, daB die Strukturen der Pars intercere-
bralis (die ,,Protocerebralkommissur‘‘), insbesondere der Zentralkérper, von lateralen seg-
mentalen Neuroblasten gebildet werden (VIALLANES 1891, RooNwAL 1937, WevcoLDT 1958,
1961, ScmoLL 1963, 1964, Pross 1966, ULLMANN 1967, MALZACHER 1968, ROBRSCHNEIDER
1968 und LarINK 1969, 1970). Wie erwéhnt, widerlegen die Schilderungen und Praparate
von SCHOLL (1963), ULLMANN (1967), MALzACHER (1968) und LarINk (1969) im Grunde
genommen deren eigenen Standpunkt iiber die Bildung der Pars intercerebralis.

Wichtig ist unseres Erachtens der Umstand, daB die erstere Forschergruppe den ge-
samten Bildungsproze der Pars intercerebralis verfolgt hat: die Abspaltung der Neuro-
blastengruppe vom Ektoderm der Keimfrontalregion, ihre Einlagerung zwischen die la-
teralen Neuroblastengruppen, den sich differenzierenden Zentralkérper, die Entstehung
der Protocerebralbriicke usw. Zugleich aber verfolgten WryvcoLpT (1958, 1961), ScHOLL
(1963, 1964) und ROBERSCENEIDER (1968), wie vordem VIALLANES (1891), RooNnwarL (1937)
und andere, den Bildungsproze8 der Strukturen der Pars intercerebralis aus den segmen-
talen lateralen Ganglien gar nicht. Obwohl sie in einem bestimmten Entwicklungsstadium
die definitive ,,Protocerebralkommissur beziehungsweise den Zentrallérper vorfanden,
nahmen sie lediglich an, daB diese Strukturen aus den lateralen Neuroblastengruppen (G,
= Nebenlappenganglien) hervorgehen.

Die ungereimten SchluBfolgerungen einiger Autoren iiber die Moglichkeit der Bildung
der Pars intercerebralis durch Neuroblasten der Keimfrontalregion und ihre Vermutungen
iiber die Entwicklung der Pars intercerebralis aus lateralen Proganglien sind wohl auf
Materialmangel zuriickzufithren, wodurch beim Studium der Entwicklungsmorphologie
die kurze Phase der Abspaltung medianer Neuroblasten der Beobachtung entging. Wenn
das né@mlich der Fall ist, wird die mit dem Ektoderm nicht mehr verbundene Anlage der
Pars intercerebralis oft von den lateralen Ganglienanlagen bei der Syncerebrumbildung
nur schwer unterscheidbar. Eben damit lassen sich die falschen SchluBfolgerungen eines
Teiles der Bearbeiter zum Beispiel tiber die Zugehorigkeit des Zentralkérpers zu den Ne-
benlappenganglien etc. erkldren.
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Da Nichtbeobachtung eines morphologischen Prozesses noch kein Beweis fiir sein Fehlen
sein kann und solange kein anderer Bildungsvorgang der betreffenden Strukturen. auf-
gedeckt worden ist, bleiben die Befunde und SchluBfolgerungen von REICHENBACH (1877,
1886), HEIDER (1889), WHEELER (1889, 1893), KiNasLEY (1893), HEyMoxNs (1895, 1897,
1901), PEpASCcHEENKO (1898), ScmiMEEWITSCH (1911), NELsoN (1915), HoLmMeREN (1916),
Eastaam (1930), PaTErson (1935), KAESTNER (1948—1951), LEGENDRE (1959), ANDO
(1962) und FarooqQr (1963) iiber die Entstehung der Pars intercerebralis verbindlich.

SchlieBlich seien noch die Experimente von Wabpa (1966) herangezogen. Aus der Ta-
belle 3 ergibt sich, daB bei Beschiddigung des Medianbereiches des Embryos von T'achy-
cines (Pterygota, Orthoptera, 1. c.; Ex 365) weder ein Zentralkérper, noch Frons und Post-
frons gebildet werden, sondern nur ,,Protocerebralteile’. Andererseits erféhrt der Zentral-
korper keine Verdnderungen bei der Bildung iiberzéhliger lateraler ,,Protocerebralteile‘.
Erwihnt sei auch, dafl die experimentellen Befunde von Wapa (1966a) mit den SchluB3-
folgerungen, die wir an Hand der Abbildungen von HEIDER (1889) und ParErson (1935)
getroffen haben, sowie mit den Ergebnissen von MELNIKOV & BELJAEVA (in Vorbereitung;
unsere Fig. 11), tibereinstimmen: Die Anlage der Pars intercerebralis bildet sich aus den
mehr dorsal gelegenen Neuroblasten der Keimfrontalregion und das Ganglion frontale aus
den mehr ventral befindlichen Neuroblasten. Aus den Angaben von WaDpA geht hervor,
daB der dorsale ocellentragende Anteil der Frontalregion (= Postfrons) mit dem Zentral-
korper korreliert: (8. 321) ,,Die Postfrons ordnet sich syngenetisch in die medianen Teile
der Oculareinheiten mit den Scheitelocellen (Lateralocellen) ein . . .*‘; und die Frons (= der
ventrale Anteil der Frontalregion) korreliert vollstdndig mit dem Frontalganglion (Wapa,
persénliche Mitteilung), das heifit direkt mit dem Ganglion frontale, dem verénderten
ventralen Frontalorgan.

Wapa (19664, b) selbst kommt zu keinen SchluBfolgerungen iiber das Vorhandensein
einer ,,Frontalregioneinheit‘‘ entsprechend seiner Terminologie, und er vereinigt die Keim-
frontalregion mit den paarigen segmentalen Labrumanlagen zur ,,Clypeolabraleinheit*‘.
Leider sind die von diesem Forscher vorgesehenen weiteren Experimentalarbeiten (Wapa
1966 a, Literaturverzeichnis: Wapa, in Vorbereitung) bisher nicht veréffentlicht worden.
Man kann nur hoffen, dafl die Notwendigkeit, die Arbeiten in dieser Richtung fortzusetzen,
Anreiz fiir kiinftige experimentelle Untersuchungen sein wird.

3. Die Lage der duBeren Ektodermderivate der Keimfrontalregion

AbschlieBend ist zu untersuchen, welcher Teil der definitiven Kopfkapsel aus den vor-
deren Ektoblasten hervorgeht.

Uber die Crustaceen haben wir in der Literatur keine speziellen Angaben zu dieser Frage
gefunden. Nach REICHENBACH (1886), PEDASCHENEKO (1896), MaNTON (1934), Natr (1941)
und STROMBERG (1965) wire die duBere definitive Frontalregion ein Bereich, der das Nau-
pliusauge trigt und ventral von der Basis des Labrum begrenzt ist. Da die Cuticularndhte
vergleichend morphologisch nicht als zuverlédssiges Kennzeichen fiir Segmentgrenzen die-
nen konnen (SNoDGrASS 1960), ist es schwer zu sagen, wodurch sich die Frontalregion der
Crustaceen beiderseits von der lateralen duBeren Region abgrenzt. Jedenfalls reicht die
definitive Frontalregion dorsal und caudal kaum iiber eine Linie hinaus, welche den Fron-
talrand der Facettenaugen verbindet. Wie wir im zweiten Teil unserer Arbeit (MELNIKOV &
RasNITS YN, in Vorbereitung) darstellen werden, erstreckt sich die Region hinter dieser
Linie iiber die Tergaloberfliche der Kopfsegmente. Wahrscheinlich f&llt die Frontalregion,
die hier als die dulere Frontalregion bezeichnet wird, meistens mit jenem Kopfbereich der
Crustaceen zusammen, den ELoFssoN (1966) als ,,bec ocellaire* benannt hat. Die Hinter-
und Seitengrenzen der Frontalregion der Crustaceen sind deswegen so schwer auszu-
machen, weil bei ihnen die Ocellen zuriickgebildet und Augenstiele vorhanden sind.

Wie mehrfach erwihnt, liegt die definitive Frontalregion bei den Xiphosuren vor dem
Labrum an der ventralen Oberfliche des Kopfschildes (siehe Fig. 1). Sie trigt das Riech-
organ (laterale Frontalorgane und ventrales Frontalorgan), die Endigungen der ,,ventralen
Hautnerven (dorsale Frontalorgane) und die Einstiilpungsstelle des Linsenauges (= 4
Ocellen). Die Frontalregion der Eurypteriden diirfte analog zu deuten sein (siehé STORMER,
PETRUNKEVITCH, HEDGPETHE 1955).
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Soweit es sich beurteilen 148t, fand sich bei den Trilobiten im Gegensatz zu den Eury-
pteriden und den Xiphosuren die d4uBere Frontalregion an der dorsalen Oberfliche des Kopf-
schildes; denn ihr Labrum (Hypostom) lag sehr nahe dessen Vorderrand (siehe Hur® 1953
und andere; unsere Fig. 16). An der Ventralseite konnte die Frontalregion der Trilobiten
nur auf eine mediane Umfaltung vor dem Labrum iibergreifen. An der Dorsalseite des
Kopfschildes dieser Tiere nahm die Frontalregion wohl den vordersten Teil der Glabelle
und vollsténdig oder teilweise den Frontallymbus ein. Wahrscheinlich kann der Vorderrand
der Basis des Labrums als markante Grenze der Frontalregion fiir andere fossile Arthro-
poden- Gruppen dienen, bei denen die Lage des Labrums bekannt ist. '

Infolge einer besonderen Kriimmung der morphologischen Kérperachse und der spe-
ziellen Entwicklungsweise des Kopfes lassen die Land-Cheliceraten keine duBere Frontal-
region (siehe Fig. 1) erkennen. Die Ocellenlinsen entstammen nicht dem Ektoderm der
Frontalregion. Die ektodermale definitive Frontalregion liegt bei diesen Tieren unter der
Kopffalte (Prosomaschild) an der Basis des Labrums.

Die Thysanuren und Pterygoten haben eine duBere Keimfrontalregion (STRIEBEL 1960,
MEerLNIrov 1970, Sixea 1971) und eine definitive Frontalregion, die in den meisten Féllen
dorsal vom sogenannten Clypeolabrum liegt. Der Clypeus stellt nach Meinung der meisten
Autoren (siehe KorscuELT 1912, BROOCKES 1952, WADA 1966) einen Teil des Labrums dar;
im iibrigen sind noch ausfithrliche Untersuchungen zur Morphogenese des Clypeus der
Pterygoten erforderlich. Lateral wird die Frontalregion (unten) durch die tritocerebrale
Juxtafrons (siche Wana 1966) und (oben) durch die Basis der Antennen und die Facetten-
augen begrenzt. Die Frontalregion trégt Ocellen und, bei Zygentomen, Frontalorgane
(siche CHAUDONNERET 1950, WaDa 1966 und andere). Die hintere dorsale Grenze der Fron-
talregion ist schwer festzulegen. Jedenfalls verléuft sie bei den Thysanuren vor den Fa-
cettenaugen und bei den Pterygoten vor der Tergaloberfliche der Mandibeln (siehe Wapa
1966). Wie bei den Crustaceen, kann man auch bei Thysanuren und Pterygoten urspriing-
lich eine hintere dorsale Grenze der Frontalregion, das heilt eine die vorderen Rénder der
Facettenaugen verbindende Linie als sicherste Grenzmarke ansprechen.

Was die Oberfliche der definitiven Kopfkapsel der Collembolen einschlieBt, soweit sie
ihrer Keimfrontalregion (siche BRuckMOSER 1965) entspricht, 148t sich auf Grund der An-
gaben von HaNSTROM (1940), MArRLIER (1941) und Pavurnus (1972) iiber das Vorkommen
von Ocellen und Frontalorganen bei den Vertretern dieser Gruppe nur vermuten.

Bei den Collembolen erstreckt sich die Frontalregion von der Basis der Antennen aus
bis zur Ubergangzone der Dorsaloberfliche ihres Kopfes in die Nackenoberflache, wo sich
ein ,,dorsaler Stirnocellus‘‘ befindet (siehe Fig. 4).

Die suBere Frontalregion bei Pauropoden, Proturen, Diplopoden, Dipluren, Chilopoden
und Symphylen soll (ebenso wie bei den Collembolen) geméf der Kriimmung der morpho-
logischen Achse und nach Ergebnissen von Times (1940, 1947) die dorsale Oberfliche ihrer
Kopfkapsel einnehmen. Die zusammenliegenden Insertionspunkte der Antennen trennen
die #uBere Basis des Labrums von der prospektiven Frontalregion ab. Die lateralen Gren-
zen der Frontalregion sind in diesem Fall schwer festzustellen, weil Ocellen fehlen. Wenn
die Homologie : laterale Frontalorgane = TomMosvarysche Organe stimmt, kénnen die
letzteren als laterale Grenzmarke der Frontalregion dienen.

4. Theoretischer und kritischer Teil

Dem ausschlieBlich ektodermalen, morphologisch vordersten Keimbereich der Arthro-
poden (das heiBt der duBeren Frontalregion und den in ihren Grenzen liegenden Sinnes-
organen: Ocellen und Frontalorganen sowie den Nervenstrukturen der Pars intercerebralis,
also der Protocerebralbriicke, dem Ocellenzentrum und dem Zentralkérper) soll abschlie-
Bend das Acron (siehe Seite 4) gegeniibergestellt werden. Wir gehen dabei von der be-
griindeten Forderung aus, daB der Komplex Frontalregion-Pars intercerebralis dem Acron
der Arthropoden gleichzusetzen ist. Solche Uberlegungen wurden schon von PEDASCHENKO
(1896) und Hevmons (1901) angestellt. Der vergleichend-anatomische Komplex Frontal-
region — Pars intercerebralis, der allen Arthropoden (siche HALLER 1905 und andere) eigen
ist, stellt morphologisch einen vorderen, unpaaren, ektodermalen Abschnitt dar, der in
keiner Struktur den hinter ihm liegenden (Kopf) Segmenten serialhomolog ist.

DOI: 10.21248/contrib.entomol.34.1.3-90



74 O. A. MELNIROV & A.P. RASNITSYN: Zur Metamerie des Arthropoden-Kopfes

Zu dieser These steht im Widerspruch, daB die Stemmata den Ocellen morphologisch
sehr dhnlich sind. Wenn man die Stemmata als Rekapitulation des fiir Facettenaugen ur-
spriinglichen Zustandes betrachtet, kinnen sie als Serialnomologa der Ocellen gelten. (Ubri-
gens besitzen die primitivsten rezenten und fossilen Vertreter der heutigen und der aus-
gestorbenen Arthropoden-Gruppen bekanntlich Facettenaugen, und Stemmate scheinen
das Ergebnis einer sekundéiren Verdnderung zu sein, die durch dkologische Umstéinde her-
vorgerufen wurde). Andererseits haben aber die Facettenaugen keine Serialhomologa in
den nachfolgenden Segmenten. Wir werden auf die Morphologie der Facettenaugen in
einer nachfolgenden Arbeit (MELNIKOV & RASNITSYN, in Vorbereitung) néher eingehen.
Die vergleichend-morphologische und die entwicklungsmorphologische Analyse der Arthro-
poden geben keine Moglichkeit, die Frage nach der Herkunft der Facettenaugen zu ent-
scheiden. Die vorliegenden Befunde iiber ihre Entwicklung und Innervation beweisen ihre
Zugehdrigkeit zum priantennalen Korpersegment der Arthropoden (siehe unten). Da
diese Organe den tibrigen (Kopf) Segmenten fehlen, schrieben viele Autoren die Komplex-
augen dem Acron zu. Die Ocellen und die Facettenaugen lassen sich nur mit #hnlichen
Gebilden im Rahmen anderer Articulatengruppen vergleichen, wenn man dieser Schwierig-
keit begegnen will. Die Ocellen sind ihrer Lage, ihrer Innervation und ihrem Bau nach den
Prostomialaugen der Anneliden homolog (Fig. 2b). Die (urspriingliche) Ausgangszahl der
Ocellen, die am Acron = Frontalregion der Arthropoden und am Prostomium der Anne-
liden liegen, ist konstant: bei Arthropoden, wie wir gesehen haben, gleich 4, bei Anneliden
gleich 6 (siehe DocIEL 1940, Tamrer 1949, KorN 1958, SvEsENIEKOV 1972). Diese Stabilitét
und die morphologische Ahnlichkeit der Ocellen bei allen Articulaten bezeugen, vor allem
wenn man bedenkt, wie einfach primitive epitheliale Sehorgane im Tierreich unabhiingig
voneinander entstanden sind, ein hohes Alter dieser Gebilde; sie waren wohl schon bei den
Vorfahren der Articulaten vorhanden.

Der Bauplan des Articulatenocellus kann auf das primitive Epithelauge der Coelente-
raten zuriickgefithrt werden (siehe Dog1EL 1940; unsere Fig. 2a). Wahrscheinlich ist ihre
Phylogenie in folgender Homologisierung zu verstehen: Acron (Frontalregion) = Prosto-
mium der Anneliden (Episphére der Trochophora = aborale Hemisphére der Vorfahren
pelagischer Coelenteraten (sieche REMANE 1949, BERLEMISEEY 1964, C. BEKLEMISHEV 1970).
Die Facettenaugen der Arthropoden kénnen nur mit segmentalen Augenbildungen bei
Anneliden verglichen werden, wobei es nicht besonders wichtig ist, ob die Vorldufer der
Facettenaugen von stemmatadhnlichem Bau waren. Da die Anzahl der Stemmata-Becher-
augen nicht konstant ist, ebenso wie die Ommatidienzahl der Facettenaugen, 148t sich
die entwicklungsgeschichtlich spétere Entstehung der Facettenaugen der Arthropoden
durch Aggregation einzelner lichtempfindlicher Epitheleinheiten zu Ophthalmen vermuten.
Die Ophthalmen bilden sich bei Anneliden an jedem Kérpersegment, praktisch iiberall,
wie es fiir Neubildungen charakteristisch ist (siehe DocTEL 1940, BERLEMISHEV 1964).

Ahnlich wie die Branchialaugen von Branchiomma (Annelida) (siehe DocIEL 1940) sind
auch die Facettenaugen der Arthropoden durch Aggregation mehrerer segmentaler Oph-
thalmen entstanden. Diese Sehorgane blieben aber nur am vordersten (Kopf)Segment er-
halten, da die anderen mit Ophthalmen versehenen Segmente nach dem Oligomerisations-
prinzip allméhlich verschwanden (DocirL 1947, 1954; siehe auch BroNN 1858, REMANE
1952 und andere). Gleichzeitig wurden die Facettenaugen immer komplexer ausgestaltet.
Die phylogenetisch spétere Entwicklung der Facettenaugen der Arthropoden und der seg-
mentalen Ophthalmen der Anneliden 148t sich gut mit der Theorie von BEKLEMISHEV
(1964; siche auch C. BERLEMISEEV 1970, MINICHEV & STAROBOGATOV 1972, MINICHEV &
Busko 1973, MELNIKOV 1971) vereinbaren: Die spitere Entstehung der segmentalen
Korperabschnitte der Articulaten (= blastoporaler Korperabschnitt der Coelenteraten =
Hyposphére der Trochophora) sei mit Prostomium der Anneliden = Acron der Arthro-
poden = aboraler Korperabschnitt der Coelenteraten gleichzusetzen. Diese Auffassung
ermdglicht es, eine dem Einwand zuvorkommende SchluBfolgerung iiber die eventuell ver-
schiedenartige Entstehung der einmaligen Bildung von Ocellen und Segmentalaugen bei
Arthropoden zu treffen. Eingehendere Untersuchungen zur Entwicklungsmorphologie von
Arthropoden- und Annelidenocellen diirften eine exakte Homologie zwischen beiden Or-
gansystemen nachweisen und dariiber entscheiden, welche vier der sechs Anneliden-Ocellen
den vier Arthropoden-Ocellen entsprechen.
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Fig. 16. Schematische Lateralansicht des Trilobitenkopfes mit der Lage der &uBeren Frontalregion nach
Hupk 1953 (abgedndert)
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Tig. 17. Schema der Acronalstrukturen und ihrer Symmetrie: a — das primitivste rezente Arthropoden-
Acron; b — vermutlich radialsymmetrisches Acron der Arthropoden-Vorfahren

DOI: 10.21248/contrib.entomol.34.1.3-90



76 O. A. MELNIROV & A.P. RASNITSYN: Zur Metamerie des Arthropoden-Kopfes

Die Homologie der Frontalorgane der Arthropoden mit den Prostomialanhéngen (An-
tennen, Tentakeln, Palpen) der Anneliden wurde von HaxsTrOM (1931; siehe auch DanL
1959) verdeutlicht. Vorher hatten sich PEDAsCHENEKO (1896) und HEIDER (1927) in gleichem
Sinne geduBert. Die von uns vorgenommene Analyse stiitzt diese Homologie auf Grund
von Entwicklung, Innervation und Anordnung der Frontalorgane.

Obwohl die exakte Homologisierung jedes der sechs Frontalorgane der Arthropoden mit
jedem entsprechenden der sechs urspriinglichen Prostomialanhénge der Anneliden auf
Schwierigkeiten stoBt, ist jedoch schon sicher, daBl der duBerlich unpaare Tentakel der
Polychaeten aus einer paarigen Anlage hervorgeht (siche voN HAFFNER 1959 und andere).

Die Auffassung, dafl die Frontalorgane anfidnglich Sinnesorgane waren, wurde schon
von fritheren Autoren (siehe SPENCER 1902, VON Z0GRAF 1904) vertreten. Ahnlich wie ihre
Homologa bei den Anneliden waren auch die Frontalorgane der Arthropoden wohl Riech-
und Tangorezeptoren. Unter den primitivsten rezenten Arthropoden besitzen die Xipho-
suren laterale und ventrale Frontalorgane, welche diese Urfunktionen vollstdndig bei-
behalten haben. Die Umbildung der Frontalorgane zu Sinnesorganen und ihr mehrmaliger
Ubergang von einer Funktion zur anderen deckt sich gut mit der Tatsache, daB urspriing-
lich lokomotorisch tédtige Segmentalgliedmafen, zum Beispiel die Antennen der Arthro-
poden, nach und nach Triager von Tango- und Riechrezeptoren wurdem und sich zu voll-
kommeneren Sinnesorganen differenzierten, als es die Frontalorgane sind. Es sei an die
weitgehende Umwandlung der Frontalorgane bei einer Reihe von Crustaceen-Nauplien
erinnert, die in diesem Stadium noch lokomotorische Antennen haben (sieche CoUTIBRE
1914, HansTrROM 1931, 1933, MENON 1962, BENESCH 1969). Die Riickbildung der 1. Anten-
nen bei den Cheliceraten unter gleichzeitiger Beibehaltung der priméren chemorezepto-
rischen, wenn auch etwas eingeengten Funktionen der Frontalorgane fiigt sich gut in diese
These ein: die vielfache Ausbildung von Chemorezeptoren an den Pedipalpen und den
Laufbeinen dieser Tiere (siche HlavEs 1966) ergab wohl kein Aquivalent zu den Antennal-
rezeptoren der iibrigen Arthropoden.

Die Strukturen der Pars intercerebralis diirfen weder mit dem Syncerebrum der Arthro-
poden, noch mit dem Oberschlundganglion der Anneliden homologisiert werden (Han-
sTrROM 1928, Stewing 1963). Als Derivat homologer, ausschlieBlich ektodermaler Korper-
abschnitte ist die Pars intercerebralis fast dem gesamten Oberschlundganglion der Anne-
liden homolog, ausgenommen dessen anteroventralem Abschnitt, der bei hochentwickelten
Polychaeten stomatogastrische Nerven entsendet, und der wohl ein sekundér an das Ober-
schlundganglion angeschlossener, segmentaler Teil ist (sieche GILPIN-Browx 1958, Korw
1959 und andere).

Einen unmittelbaren Vergleich mit Strukturen des Oberschlundganglions der Anneliden
erlauben die sensorischen Glomeruli (Ocellen- und Frontalorganzentren). Was den Zentral-
koérper anbelangt, der die Verbindung der acronalen Pars intercerebralis mit den segmen-
talen Abschnitten des Gehirns herstellt, ist seine Homologisierung mit irgendeinem Teil
des Oberschlundganglions der Anneliden weitaus schwieriger. Dasselbe kann man von der
Protocerebralbriicke (pons cerebri) sagen, deren Rolle vollig unbekannt ist.

Die Topographie der acronalen Derivate bei den Arthropoden fordert eher eine radidire,
als eine bilaterale Promorphologie. In der Tat ordnen sich diese Organe, obwohl sie Paare
bilden, quasi radidrsymmetrisch an. Wie unsere Figur 17 zeigt, kann die sechsstrahlige
Ausgangssymmetrie in der Anordnung der Acronderivate bei den Arthropoda leicht re-
konstruiert werden.

Die Annahme, daBl die Arthropoden zwei Ocellen eingebiift haben, die ihren Articu-
latenvorfahren eigen waren und sich bei Anneliden erhalten haben, ergénzt das Schema
der Tabelle 8. Es stellt im Grunde genommen einen Versuch dar, die Anordnung der Ner-
ven- und Rezeptorbildungen des aboralen Koérperabschnittes der Articulatenausgangsform
zu rekonstruieren. Demnach wird die Ausbildung der den Arthropoden eigenen Ocellen-
paare und der Frontalorganpaare bis zu ihrer duBeren Verbindung durch eine Achsen-
regulierung (BERLEMISHEV 1964) sowie die Anordnung des Acron an dem morphologisch
vorderen Pol des bilateralsymmetrischen Ké6rpers verursacht.

Zusammenfassend ergibt sich:
1. Der Komplex Frontalregion —Pars intercerebralis der Arthropoden kann als Acron so-
wohl im Sinne unserer eigenen Definition (siche oben) als auch im Sinne der allgemein-

DOI: 10.21248/contrib.entomol.34.1.3-90



Beitr. Ent., Bd. 34 (1984) H. 1 ) i 77

geldaufigen Auffassung betrachtet werden: Sie bekundet, dafl das Acron ein Homologon des
Anneliden-Prostomiums ist und eine Reihe von dessen Merkmalen beibehélt.

2. Die vergleichend-embryologischen und vergleichend-morphologischen Befunde iiber
die Entwicklung und den Aufbau des Frontalregion-Pars intercerebralis-Komplexes der
Arthropoden fithren zu einem widerspruchslosen Schema des Gesamtbauplans dieses Kor-
perabschnittes, welcher dem Bauplan des Prostomiums der Anneliden, diesem zweiten
Hauptast der Articulaten, entspricht.

3. Die allen Articulaten promorphologisch gemeinsamen Acronstrukturen sind Ansatz-
punkte fiir morphologische Reihen, die verschiedenen Umbildungen innerhalb einzelner
Arthropoden-Gruppen stattgeben.

Gleichwohl miissen wir noch auf einige Acrontheorien anderer Autoren eingehen. Die
Theorie von HoLMerEN (1916), HansTrROM (1928), SNODGRASS (1938), wie auch die von
DanL (1954, 1956) und BuTt (1957, 1960) vertretene Variante, betrachtete als Acron jenen
Abschnitt des Arthropoden-Kopfes, der vor dem Tritocerebralsegment (= Segment der
2. Antennen = Intercalarsegment) liegt. Diese Theorie geriet jedoch mit den neueren Er-
kenntnissen der Entwicklungsmorphologie in immer grofieren Widerspruch. Die Kritiken
von MANTON (1960) und von SIEWING (1963) an dieser Theorie bediirfen keiner Ergédnzung;
die SchluBfolgerungen dieser beiden Autoren iiber die Unhaltbarkeit der HoLMerEN-HAN-
STROM-SNoDGRASSschen Theorie wird von uns voll und ganz getellt

RooxwarL (1937; siehe auch WiEsmMaNN 1926) kam an Hand eigener Befunde seinerzeit
zu dem Ergebnis, dafl das Acron bei den Arthropoden iiberhaupt fehle; aber dieser Autor,
dessen Theorie wir oben einer kritischen Betrachtung unterzogen haben, untersuchte die
Entwicklungsmorphologie ausschlieflich bei Vertretern der Pterygoten. Frrris (1942),
HEeNrRY (1948) und Nachfolger lehnten grundsétzlich alle zuvor ermittelten Befunde aus
der Entwicklungsmorphologie und der vergleichenden Morphologie ab. Da sie die Embryo-
genese ignorierten und damit von der modernen Grundrichtung in der Morphologie (BUL-
Lock & HorrIDGE 1965) abwichen, hat es keinen Sinn, die SchluBfolgerungen dieser Au-
toren zu kritisieren. Bei Besprechung des Problems der Kopfsegmentierung enthielt sich
MaxnToN (1960) leider einer SchluBfolgerung iiber das Acron.

Dzexn1s (1928, 1949), CEAUDONNERET (1950, 1958) und weitere Vertreter ihrer Schule be-
urteilten das Merkmal ,,acronal praktisch nur auf Grund ,,anteriorer‘ beziehungsweise
,praoraler Lage beim voll ausgebildeten Tier. DENIs (1928, 1949) betrachtete als acro-
nal einige mit dem Ganglion stomodeale (,,Frontalganglion‘) und den Proganglia proto-
cerebralia verbundene Nerven- und Sinnesgebilde bei Collembolen. CHAUDONNERET (1950)
meinte, daf die im Labrum der erwachsenen Zygentomen liegenden ,,ganglions epipharyn-
giens und der ektodermale ,,Epipharynx‘ Acronreste seien. Die von beiden Forschern
filr acronal angesehenen Bildungen des Arthropoden-Kopfes werden von uns im 2. Teil
der vorliegenden Arbeit mit anderen dem Préantennalsegment gehdrenden Gebilden im
Zusammenhang abgehandelt. Die ,,priaorale Lage eines Kopfgebildes ergibt ohne Unter-
suchung seiner Entwicklung keinen Beweis fiir dessen acronale Zugehorigkeit. p

SmAROV (1966) deutete mit Recht die Ocellen der Arthropoden als acronale Sinnesorgane.
Seine Nachfolgerin Puoarova (1972) vermutete, daf der Zentralkérper auch zum Acron
gehort. Leider beriicksichtigte SHAROV (1966) nicht die Nervenstrukturen der Pars inter-
cerebralis und der Frontalorgane. Diesem Autor ist daher eine Reihe groBer Irrtiimer unter-
laufen, indem er zum Beispiel das ,,vierzellige‘* Organ am Mandibeltergit der Anaspidaceen
(Hrcxman 1937) als Ocellenhomologon auffafte; dieses Organ 148t sich allenfalls mit den
von HAaNsTROM (1931) analysierten Nackenorganen einiger niederer Crustaceen vergleichen.
Smarov hielt es fiir méglich, daB sich Anteile des Acron in andere Kopfabschnitte verlagern
kénnten. Damit entwertete er eine Reihe von ihm selbst vertretener richtiger Homologi-
sierungen.

Siewina (1963) hielt sich an die Definition des Arthropoden-Acrons, wonach jener Keim-
bereich und der ihm entsprechende Kopfabschnitt der erwachsenen Tiere als Acron zu be-
trachten ist, der das Anneliden-Prostomium représentiert sowie a) an seinem morpholo-
gisch vorderen Pol liegt und die Augen als Hauptsinnesorgan trigt; b) unsegmentiert ist
und ein primér unsegmentiertes Ganglion enthélt, das wohl urspriinglich Sehhirn war;
c) kein eigenes Mesoderm besitzt; d) dessen hintere Grenze die embryonale Stomodeal-
offnung sein kann, die aber bereits im 1. echten Kopfsegment liegt; e) schlieBlich als nega-
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tives Kriterium: alles, was nicht den echten Segmenten angehort, ist Acron; denn alles,
was vor dem segmentalen Keimbereich, vor der Stomodealéffnung liegt, ist Acron. Diese
Postulierungen erscheinen uns durchaus berechtigt (siehe Seite 4). Dennoch gibt unseres
Erachtens die SiewiNgsche Verwendung dieser Préamissen keine befriedigende Losung fiir
das Acronproblem. SIEWING (1963) betrachtete als Acron jenen Kopfbereich, der die Fa-
cettenaugen und die optischen Ganglien umfat, weil er seiner Meinung nach a) am vor-
dersten Korperende liegt; b) Facettenaugen als Hauptsinnesorgane trégt, die dieser For-
scher scheinbar homolog den Becherocellen der Anneliden setzte; ferner Sitz des priméren
Sehhirnes, das hei3t der optischen Ganglien ist; das Fehlen von Serialhomologa zu den
Facettenaugen und den optischen Ganglien in allen tibrigen Kérperabschnitten der Arthro-
poden stimmt mit dieser Ansicht iiberein; c) kein eigenes Mesoderm hat und d) vor der
Stomodealdffnung liegt.

Hierzu ist Folgendes zu sagen:

Zu a): Die Facettenaugen und die optischen Ganglien liegen zwar morphologisch am be-
ziehungsweise im vorderen Korperende, jedoch zu d): nicht vor der Stomodeal6ffnung.
Gleichwohl liegen sie nicht vor den ,,Nebenlappenganglien‘‘ = G; der Crustaceen nach
WevcoLpT (1958, 1961) und ScHOLL (1963) und vor dem ,,caudal-lateralen Bereich der
Lobi 4°° nach MALzACHER (1968). Da, wo wihrend der Ontogenese der Arthropoden die
Nervenganglien entstehen, befinden sich die Anlagen der Facettenaugen und der Pro-
ganglia optica lateralwérts von den Anlagen der Nebenlappenganglien (Fig. 18). Abwand-
lungen kommen indessen bei einer Reihe von Crustaceen vor (Fig. 18a), die sehr stark
entwickelte optische Zentren haben. Auch findet sich eine anterolaterale Lage bis hin
zur posterolateralen Lage bei den Arachniden (Fig. 18¢), die sekundér vereinfachte, wenig
entwickelte optische Zentren besitzen. Diese Anordnung der optischen Regionen bei Arach-
nidenembryonen scheint mit der durch die Riickbildung des Antennalsegmentes einher-
gegangenen Formverdnderungen der Kopflappen in Beziehung zu stehen. Morphologisch
vor der Stomodealdffnung und vor der Basis des Labrums am vordersten Keimende liegt
die Frontalregion, deren Derivate die Pars intercerebralis bilden (Fig. 18). Zu b): Wie
schon erwihnt, ist die Homologie der Facettenaugen mit den becherférmigen Prostomial-
augen der Anneliden keineswegs gesichert. Uns scheinen letztere eher den Ocellen der
Arthropoden homolog zu sein. Ergédnzend zu c) sei bemerkt: Durch die Tatsache, daf ein
eigenes Mesoderm fehlt, wird ein weiterer, noch nicht erwiahnter Beweis dafiir erbracht, da@
die Facettenaugen nicht acronaler, sondern segmentaler Natur sind.

Die Befunde von MaxToN (1934, 1960), Narr (1939), WEycoLpT (1958, 1961), STROM-
BERG (1965) und PETRICONI (1968), wonach sich das Praantennalmesoderm (Somiten des
1. Kopfsegmentes) bei einer Reihe von Crustaceen-Embryonen von jenem Ektoderm ab-
spaltet, aus dem sich wenig spéter Neuroblasten der Proganglia optica bilden (Fig. 18a),
macht die Deutung der optischen Bereiche des Arthropoden-Kopfes als acronale Anteile
unmoéglich und bezeugt ihre Zugehorigkeit zum Préantennalsegment.

Bei der Entwicklung der Phasmiden entsteht das Mesoderm des Pridantennalsegments
nach MALZACHER (1968) so, daB es den Bildungszonen der optischen Ganglien und der Fa-
cettenaugen nicht unterlagert ist. Diese Frage benttigt jedoch einer Prézisierung: Aus den
Befunden von MELNIKOV (1970) geht hervor, daB die gut entwickelten Mesodermsomiten
des Priaantennalsegmentes bei Vertretern der Isopteren dem Hauptteil der optischen Be-
reiche unterlagert sind!? (Fig. 18 b). DaB die optischen Bereiche zum 1. Segment und nicht
zum Acron gehéren, kann auch dadurch veranschaulicht werden, daf sie sich bei allen
Arthropoden, die eine superfizielle Furchung aufweisen, genauso verhalten wie die Lateral-
rander der iibrigen Metamere: Sie legen sich und wachsen in dorsaler Richtung aufein-
ander, wodurch die Tergaloberfliche gebildet wird (MELNIKOV & RASNITSYN, in Vorberei-
tung). Die duBere Frontalregion verbleibt dabei vor dem sich auf diese Weise bildenden
priaantennalen Segmentring (siche HEIDER 1889), BRONSKILL (1959), BRUCKMOSER (1965)
und MELNIEKOV (1970). Mit diesen Befunden steht die negative Kennzeichnung des Acron
,,alles, was zu den Segmenten gehért und ein eigenes Mesoderm hat, ist kein Acron* in
direktem Einklang. Daher kann dem Standpunkt von SiEwINe (1963) nicht zugestimmt

17 Es ist bemerkenswert, daB sich nach ULLMANN (1964) bei Tenebrio das Priantennalmesoderm wie bei den Malaco-
straken gang selbstdndig vom Ektoderm absondert.
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Fig. 18. Lagebeziehungen zwischen dem Frontalregion-Pars intercerebralis-Komplex, den Proganglia optica,
dem prdantennalen Mesoderm und einigen anderen Kopfgebilden bei Arthropoden-Embryonen: a — Vorder-
teil des Malacostrakenembryos nach WEYGOLDT 1958 und MANTON 1960 (wenig verandert); b — Vorderteil
des Insektenembryos nach MELNIKOV 1970 (verallgemeinert); Vorderteil des Arachnidenembryos nach LAM-
BERT 1909 und PROSS 1966 (verdndert)
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werden. STEWING (1963) identifiziert sich in seiner Theorie mit den Auffassungen von WE¥-
gorpT (1958, 1961) und ScmoLL (1963) {iber die Entwicklung der Kopfstrukturen bei den
Crustaceen (siehe oben). Die Einbeziehung der optischen Bereiche in das Acron fiithrte
unvermeidlich dazu, daB Stewing sich WEYcoLDT (1958, 1961) und ScroLL (1963, 1964)
anschlieBen mubBte, nach denen die Nervenstrukturen der Pars intercerebralis und auch
die Ocellen zum 1. Kopfsegment zu rechnen sind (sieche auch MavzacHEr 1968, ROHR-
SCHNEIDER 1968, LARINK 1970). Wenn man diesen Autoren soweit folgt, daB die ocellen-
tragende ektodermale Frontalregion und die Pars intercerebralis zum Priantennalsegment
gehoren und die optischen Loben Acron sind, miite man zwangsléufig zwel acronale Be-
reiche unterscheiden, die an den Lateralrindern der Kopflappen liegen und durch den
medianen Bereich des 1. Kopfsegmentes geteilt sind.

Eine Aufteilung des Acron ist jedoch unwahrscheinlich. Bei Aufgabe der angefiihrten
Nachweise von der segmentalen Natur der optischen Gebilde und der acronalen Natur des
Komplexes Pars intercerebralis-Frontalregion entsteht folgender Widerspruch: Auf der
einen Seite wire das Annelidenprostomium und das Acron im SiEwineschen Sinne auf
einen einheitlichen Bauplan zuriickzufithren, dem auf der anderen Seite begriindete theo-
retische Auffassungen (REMANE 1949, BERLEMISHEV 1964) entgegen stéinden, wonach in
der Promorphologie der Articulaten ein absolut zweiteiliges Homologon zum Prostomium,
das iiberdies am morphologischen Vorderende des Arthropoden-Korpers liegt, unmoglich
ist.

Wie erwihnt, ist bei vielen Crustaceen, Archaeognathen und Pterygoten ein Prozef des
Uberganges des ventralen Frontalorgans in das Ganglion frontale zu erkennen. Das be-
deutet, daB dem Archicerebrum dieser Tiere nicht nur die Pars intercerebralis, sondern auch
ein Teil des stomatogastrischen Nervensystems zuzurechnen ist. In all diesen Erwéigungen
offenbaren sich die Schwierigkeiten, die beim Studium der Entwicklungsmorphologie und
der Interpretation der Natur des Acron der Arthropoden zu tiberwinden sind.

Zum Schluf sei vermerkt, daf das Acron der Arthropoden im Vergleich mit dem Prosto-
mium der Anneliden in gewissem Sinne riickgebildet ist. Das Prostomium der Anneliden
behilt seine Funktion als wichtigstes Sinnes- und Assoziationszentrum bei. Das Archi-
cerebrum (= Oberschlundganglion) der primitiven Anneliden ist mit den metameren Gang-
lien noch nicht verschschmolzen. Das Arthropoden-Acron jedoch verliert in gréBerem
AusmaB seine Bedeutung als Sinneszentrum, und das Archicerebrum (= Pars intercere-
bralis) ist nur ein kleiner Abschnitt des Syncerebrums, dessen Hauptmasse von metameren
Ganglien gebildet wird (sieche DARL 1954).

Tabelle 8
Die Homologiebeziehungen des Acron der Arthropoden

Arthropoda Acron Archicerebrum Pars 4 Ocellen 6 Frontalorgane:
intercerebralis: Zentral- 2 dorsale, 2 ventrale,
korper, Ocellenzentrum, 2 laterale
Protocerebralbriicke

Annelida Prostomium Archicerebrum 6 Becheraugen 6 Prostomialanhénge
(Oberschlundganglion (Tentakeln, Antennen,
ohne seinen stomato- Palpen)
gastrischen Teil)

Abkiirzungen

ac — Archicerebrum ensmt  — zu den Medullae terminales gehdrende Neurose-

c — Cuticula kretzellenansammlungen

<a — ,,accompanying cell ensofl  — zu den lateralen Frontalorganen gehdrende

cac — accessorische Zellen Neurosekretzellenansammlungen

ce — Zentralkérper co — Sehzellen

,,ecd  — ,,Corpora cardiaca‘“ der Dipluren coc — Augenkammer

ccv1—3 — Cerebrovisceralkonnektive: ccv, — frontale;  coct — Ocellarzentrum

cev, — stomodeale; ccv; — ventriculare cp — Pigmentzellen
eV — vermutliche innere Verbindungen zwischen den  cph — Schlundkonnektive

ventralen Frontalorganen und den paarigen c¢pr — Postretinalzellen

Gehirnfaserstimmen csc — Gehirnsinneszentren

ce — Epithelzellen ct — Tapetumzellen

cer — Gehirn cv — Glaskorper

ch — Cheliceren de — Deutocerebrum

¢ens1,2 — Neurosekretzellengruppen nach BARETH 1962 egs — Euganglion stomodeale
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feo — Augenkammerd6ffnung o — Nebenaugen
frols — Linsenaugeneinstiilpung oc — Facettenaugen
,,gct — Konnektivganglien ocl — Ocellen
gep — paarige Hirnganglien ocll — Lateralocellen
gf — Ganglion frontale oclm — Medianocellen
gph — Ganglia pharyngea oclr — hypothetische, riickgebildete Ocellen
gpst — paarige stomatogastrische Ganglien ofd — dorsale Frontalorgane
gr — ,,Rostralganglien‘ ofio — unterocellares (ventrales) Frontalorgan
g8 — Ganglion stomodeale ofl — laterale Frontalorgane
gse: — ,,sensorisches Ganglion‘ der Dipluren ofso — Tlberocellare (dorsale) Frontalorgane
gsn — Sinusdriise ofv — ventrale Frontalorgane
gstd — distales Ganglion des stomatogastrischen Ner-  ols — Linsenauge
vensystems om — Medianaugen
gstm — mittleres Ganglion des stomatogastrischen onp — Naupliusauge
Nervensystems ool — Riechorgan
gstp — proximales Ganglion des stomatogastrischen ¢ — Kopffalte
Nervensystems D90 — Propanglia optica
gv — Ganglion ventriculare pgpC — Proganglia protocerebralia
! — Lamina der Anostraken g8 — Proganglion stomodeale
lor — Labrum DIV — Proganglion ventriculare
leeg — Corneagenzellenschicht P — Pars intercerebralis
lg — Lamina ganglionaris pmps — medianer Teil der Stomodealbriicke
m — Medulla der Anostraken D — Pedipalpen
me — Medulla externa s — Stomodealbriicke
mi — Medulla interna DSTO — sensorische Pore vom X-Organ (SPX)
mools — Linsenaugensehmasse ramps — vermutliche Anlage des medianen Stomodeal-
monp — Naupliusaugensehmasse briickenteils
mpe — priantennales Mesoderm ree — Zentralkorperanlage
mt — Medulla terminalis rdgs — sensorische Nerven, die in dorsaler Richtung
na — Antennal- (Antennular-)nerv aus dem ,,sensorischen Ganglion* der Dipluren
nap — Nerven der I. Antennen verlaufen
nas — Nerven der I1. Antennen rf — (Keim)Frontalregion
naz — Nervus azygos rh — Rhabdom
ne — Nervus connectivus rgf — Anlage des Ganglion frontale
n,,ccd* — ,,Corpora cardiaca‘* — Nerven der Dipluren rgph — Anlagen der Ganglia pharyngea
nch — Cheliceralnerv rgst — Anlage des Ganglion stomodeale
ndv — ,,ventrale Hautnerven* rgv — Anlage des Ganglion ventrale
nl — Labralnerv 7l — Labrumanlage
nll — laterale Labralnerven rlo — Opticlobenanlagen
nlm — medianer Labralnerv r0Q0 — Nebenaugenanlagen
no — Sehnerv (nervose Ausliufer der Sehzellen) rofl — Anlagen der lateralen Frontalorgane
noc — Facettenaugennerven r0fv — Anlage des ventralen Frontalorgans
nocl — Ocellarnerven rols — Linsenaugenanlage
nofd — dorsale Frontalorgannerven rom — Medianaugenanlagen
nofl — laterale Frontalorgannerven ronp — Naupliusaugenanlage
nofv — ventrale Frontalorgannerven pY — Pars intercerebralis-Anlage
nols — Linsenaugennerv sgfs — Synganglion fronto-stomodeale
nom — Medianaugennerv sgsd — Subganglion stomodeale distale
npr — Nervus procurrens st — Stomodaeum
nr — Nervus recurrens te — Tritocerebrum
n,,rgf** — ,,racines dorsales du ganglion frontal mach zomt — Medulla terminalis — ganglionédres X-Organ —
CHAUDONNERET 1950 MTGX
nst. ~ — Nervus stomodealis - zome  — Medulla externa — gangliondres X-Organ —
nstp — paarige Stomodealnerven MEGX
Zusammenfassung

Die Arbeit betont die groBe Bedeutung der entwicklungsmorphologischen (embryologischen, ontogenetischen) Befunde
und der Ergebnisse der experimentellen Morphologie fiir die Losung jener Fragen, welche die Metamerie der morphologi-
schen Strukturen bei den Arthropoden betreffen. Demgegeniiber wird den gestaltlichen Merkmalen der erwachsenen Stadien
und den darauf basierenden vergleichend-morphologischen Betrachtungen lediglich die Bedeutung von Hilfsfunktionen
eingerdumt. Grundsitzlich ist zu postulieren, daB es fiir jede ontogenetische Anlage, die sich stets einem bestimmten
Metamer (beziehungsweise dem Acron) zuordnen 148t, in der Promorphologie der Arthropoden ausgeschlossen ist, sie auf
ein anderes Metamer (respektiv das Acron) zuriickzufiihren. Jedoch ist nicht auszuschliefSen, da8 sich die morphologischen
Strukturen ohne Riicksicht auf ihren metameren Ursprung miteinander vereinen.

Der ProzeB der Kopibildung (Cephalisation) beschrinkt sich nicht auf die funktionsmorphologische Vereinigung von
Acron und mehreren vorderen Segmenten schlechthin. Eine Kriimmung der morphologischen Kérperachse und diesbeziig-
liche Verinderungen der Form und der gegenseitigen Lage der Kopfsegmente und des Acron sind an diesem ProzeB mit-
beteiligt. Die Autoren betrachten das Problem der segmentalen Zusammensetzung des Arthropoden-Kopfes so, wie es
bereits frither von Morphologen und Embryologen als gleichsam endgiiltig gelost angesehen worden ist (das Acron -+ 6 Seg-
mente). Es wird eine Definition fiir das Acron der Arthropoden vorgeschlagen, die nichts enthélt, was iiber die Morphologie
und die Entwicklung der Arthropoden hinausgeht, und welche es ermdglicht, diesen Teil ihres Korpers von anderen Korper-
abschnitten zu unterscheiden. Das Acron wird definiert als der unpaare, mediane, morphologisch vorderste Teil des Arthro-
poden-Korpers, ein Ganzes, das keine serialen Homologa unter den nachfolgenden Korperabschnitten hat; alle Strukturen,
die zum Acron gehoren, haben gleichfalls keine Serialhomologa bei den iibrigen Koérperabschnitten der Arthropoden; das
Acron besitzt kein eigenes Mesoderm und ist der einzige Teil des Arthropoden-Korpers, der Spuren der Radialsymmetrie
in der Anordnung seiner Strukturen erkennen 148t. Sowohl die duBere Frontalregion des Arthropoden-Kopfes, als auch die
Pars intercerebralis des Syncerebrum (einschlieBlich Protocerebral-Briicke, Ocellar- und Frontalorgan-Zentrum, Zentral-
korper) entsprechen vollstindig der Definition. Das Auftreten verschiedener Anderungen in der Anordnung der Frontal-
region gegeniiber anderen Kopfteilen bei den Arthropoden wird untersucht. Die Autoren gelangen zu dem Schluf}, daB der
anterofrontale Rand des duBeren Labrum (beziehungsweise des Clypeolabrum bei den Insekten; das Labrum wird nicht
als acronale Struktur angesehen) als brauchbare Markierung fiir die morphologische Lage der cephalen Frontalregion in
all jenen Fillen dienen kann, in denen nur Befunde [= data] der 4uBeren Morphologie vorliegen. Dieser Schluf kann beim
Studium der Metamerie des Kopfes, insbesondere der Lage des Acron bei fossilen Arthropoden niitzlich sein.
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Vergleichend-morphologisch gesehen hat die Frontalregion des Arthropoden-Kopfes urspriinglich vier (isolierte)
Ocellen und sechs sensorische Frontalorgane hervorgebracht; spiter haben sich die Ocellen zu verschiedenen Kombinationen
miteinander und die Frontalorgane zu je einem ventralen, dorsalen und lateralen Paar angeordnet; es wird angenommen,
daB diese drei Paare in der einen oder anderen Ausbildung in der cephalen Frontalregion oder im Gehirn bei jeder Haupt-
gruppe der rezenten Arthropoden persistieren. — Die Autoren homologisieren die Ocellen innerhalb der Arthropoden einer-
seits sowie mit den Ocellen und Prostomial-Augen der Anneliden andererseits. Die Ocellen sind weder Serialhomologa der
Facetten-Augen, noch Derivate (Stemmata) oder Teile (Ammatidien) der letzteren. Die Facetten-Augen der Arthropoden
werden als nicht-acronal angesehen, sondern als segmentale Sinnesorgane.

Die urspriinglichen sechs Frontalorgane der Vorderregion der Arthropoden werden mit den sechs urspriinglich isolierten
Prostomial-Fiihlern (Antennen, Tentakeln, Palpen) der Anneliden homologisiert. Es kommen bei allen Arthropoden einige
Kopfstrukturen vor, die mit typischen Frontalorganen der niederen Crustaceen und der Cheliceraten homologisierbar sind.
Die Autoren machen in diesem Sinne auf die X-Organe der Crustaceen und die TOMOSVAR Yschen Organe einiger Ateloceraten
aufmerksam. Diese Strukturen scheinen lateralen Frontalorganen zu entsprechen. — Es ist wahrscheinlich, da8 bei der
Reduktion einiger Frontalorgane die Umwandlung ihrer urspriinglich sensorischen in eine neuro-endocrine Funktion mit
fortschreitender Ausbildung weiter entwickelter Sinnesorgane einhergegangen ist. (Antennalanhéinge, die ihre urspriinglich
lokomotorische Funktion eingebiit haben.)

In allen untersuchten Embryogenesen bei Arthropoden wird das endgiiltige Nervenzentrum des Acron (die Pars inter-
cerebralis) von medianen Neuroblasten angelegt, welche sich von der vordersten, medianen, rein ectodermalen Region des
Embryo absondern. Ektoblasten derselben Region bilden auch das duBere Acron des erwachsenen Tieres mitsamt Ocellen
und Frontalorganen. — Das supravesophageale Ganglion (Archicerebrum) der primitiven Anneliden kann mit der Pars
intercerebralis des Arthropoden-Gehirns verglichen werden, jedoch nicht mit dem Syncerebrum als Ganzem: Das letztere
ist das Verschmelzungsprodukt der acronalen Anlage der Pars intercerebralis (Archicerebrum) und mehrerer paariger
Segmentalganglien.

Bei einigen Crustaceen (Copepoden und wahrscheinlich alle Malacostraken) und bei den Insekten (Archaeognathen und
Pterygoten) ist auch ein Teil ihres stomatogastrischen Nervensystems acronaler Herkunft. In diesen Fillen ,,ganglionisiert
die Anlage der urspriinglich paarigen ventralen Frontalorgane, ,,versinkt in die nicht-acronale Labrum-Anlage und ver-
einigt sich hier mit der am weitesten distal gelegenen Anlage des stomatogastrischen Ganglions, welche von der Wand des
Stomodaeums abgeschniirt wird. Der Vorgang dieses Entwicklungsprozesses wird durch die Versuchsergebnisse von WADA
(1966a) bestitigt. Vergleichend-morphologisch signalisieren die Existenz des Nervus azygos (= Nervus connectivus der
Insekten = Nervus ventricularis impar inferior der Crustaceen) und das Vorkommen von nicht zwei, sondern drei unpaaren
stomatogastrischen Ganglien, daB die ventralen Frontalorgane in ein stomatogastrisches Ganglion umgewandelt worden
sind. Es wird der Versuch gemacht, ein promorphologisches Schema des stomatogastrischen Nervensystems bei den
Arthropoden (unter prototypischen Verhéltnissen) aufzustellen.

Eine neue Nomenklatur fiir alle Organe gangliondrer Natur wird vorgeschlagen, um deren Herkunft und Morphogenese,
nicht aber ausschlieBlich ihre definitive morphologische Position zu betonen. AbschlieBend diskutieren die Autoren die
wesentlichen Ansichten zum Problem des Arthropoden-Acron.

Summary

The paper emphasizes the great significance of the findings of developmental (embryological, ontogenetic) morphology
and of the results of experimental morphology for the solution of the problems concerning the metamerism of the morpholo-
gical structures in Arthropoda. In contrast, the bodily characteristics of the adult stages and the comparative morphological
observations based on them are allowed to have the significance of auxiliary functions only. It is postulated as a principle
that each ontogenetic primordium, which always can be associated with a definite metamere (or the acron)cannot in the
promorphology of Arthropoda be traced back to another metamere (or the acron). It cannot be excluded, however, that
morphological structures unite irrespective of their metameric origins.

The process of the formation of the head (cephalization) is not limited simply to the union with regard to functional
- morphology of acron and several anterior segments. A bending of the morphological axis of the body and corresponding
changes in the form and relative position of the head segments and the acron participate in this process. The authors regard
the problem of the segmental composition of the head in Arthropoda in the same way in which morphologists and embryolo-
gists have considered it as finally solved (the acron plus 6 segments). A definition of the acron of Arthropoda is suggested
which in no way exceeds the morphology and the development of the Arthropoda and which makes it possible to distinguish
this part of their body from other segments. The acron is defined as the unpaired, median, morphologically foremost part
of the body of Arthropoda, a whole not having serial homologues among the other segments; all structures belonging to
the acron also have no serial homologues in the other segments of Arthropoda; the acron has no mesoderm of its own and
is the only part of the body of Arthropoda to show traces of radial symmetry in the organization of its structures. Both the
external frontal region of the head of Arthropoda and the pars intercerebralis of the syncerebrum (including the proto-
cerebral bridge, the ocellar and frontal organs centres, the central body) entirely conform to this definition. The occurrence
of several changes in the organization of the frontal region in relation to other parts of the head in Arthropoda is examined.
The authors conclude that the antero-frontal border of the external labrum (or the clypeolabrum in insects; the labrum is
not regarded as an acronal structure) may serve as a suitable marker of the morphological position of the cephal frontal
region in all cases in which data exist of the external morphology only. This conclusion can be useful in the study of the
metamerism of the head, especially of the position of the acron in fossil Arthropoda.

From the point of view of comparative morphology, the frontal region of the head of Arthropoda originally produced four
(isolated) ocelli and six sensory frontal organs; later the ocelli arranged themselves in different combinations and the frontal
organs in a ventral, dorsal and lateral pair each; it is assumed that these three pairs persist in one formation or the other
in the cephal frontal region or the brain in every main group of recent Arthropoda. — The authors homologize the ocelli
among the Arthropoda on the one hand and with the ocelli and prostomial eyes of the Annelida on the other hand. The
ocelli are neither serial homologues of the compound eyes nor derivatives (stemmata) or parts (ommatidia) of the Iatter.
The compound eyes of Arthropoda are regarded not as acronal but as segmental sense organs.

The original six frontal organs in the anterior region of Arthropoda are homologized with the six originally isolated
prostomial feelers (antennae, tentacles, palps) of the Annelida. In all Arthropoda some structures of the head occur that
can be homologized with typical frontal organs of the lower Crustacea and the Chelicerata. In this connection the authors
point to the X-organs of the Crustacea and the TOMOSVARY’s organs of some Atelocerata. These structures seem to cor-
respond to lateral frontal organs. — It is probable that in the reduction of some frontal organs the conversion of their
originally sensory function into a neuro-endocrine one was balanced by a gradual formation of more highly developed
sense organs (antennal appendages that lost their originally locomotive function).

In all embryogeneses of Arthropoda that were examined the final nerve centre of the acron (the pars intercerebralis)
is formed by median neuroblasts which separate themselves from the foremost median, purely ectodermal region of the
embryo. Ectoblasts of the same region also form the external acron of the adult animal including ocelli and frontal organs. —
The supraoesophageal ganglion (archicerebrum) of the primitive Annelida can be compared to the pars intercerebralis of
the brain of Arthropoda, but not to the syncerebrum as a whole: the latter is the product of the fusion of the acronal
primordium of the pars intercerebralis (archicerebrum) with several paired segmental ganglia.

In some Crustacea (Copepoda and probably all Malacostraca) and in insects (Archaeognaths and Pterygota) also a part
of their stomatogastric nervous system is of acronal origin. In these cases the primordium of the originally paired ventral
frontal organ is “ganglionized”, it “sinks” into the non-acronal primordium of the labrum and fuses here with the most
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distal primordium of the stomatogastric ganglion which is tied off from the wall of the stomodaeum. The occurrence of this
process of development is confirmed by the results of experiments made by WADA (1966a). From the viewpoint of com-
parative morphology the existence of the nervus azygos (= nervus connectivus of insects = nervus ventricularis impar
inferior of Crustacea) and the occurrence of three (not two) unpaired stomatogastric ganglia indicate that the ventral
frontal organs have been transformed into a stomatogastric ganglion. An attempt is made to establish a promorphological
scheme of the stomatogastric nervous system in Arthropoda (under prototypical conditions).

A new nomenclature for all organs of ganglionary nature is suggested which emphasizes their origins and morpho-
geneses and not exclusively their definitive morphological positions. Finally the authors discuss the essential aspects of the
problem of the acron in Arthropoda.

PesoMme

B mHacrosmeil pafoTe Upu PEIIEHWY BOIPOCOB, HACAIOIMUXCSA MeTaMepuu MOPQOIOrAUECKUX CTPYKTYP
Arthropoda, ocoGoe BHMMaHHE yIeldeTrca NAaHHBIM M0 MOPQOJOTHU PA3BUTHS U Pe3yibTaTeM HHCIePUMEHTAIb~
HOI Mopdoaoruu. OCOGEHHOCTAM B3POCILIX CTAXUl H OCHOBAHHOMY HA HHX CPABHUTEIHHO-MOPPOIOrMYeCKROMY
aHaJau3y, HAIPOTHB, OTBOMUTCA JKIIL BCIIOMOraTelbHas poab. llocTyampyerca, 4TO IJIA OHTOTEHETUYECHOM
3aRJa[KK, [pUHANIeHKAIIEl ONpeNeeHHOMY MeTaMepy (MiIu aKPOHY) B HPOMOPQOIOruY HUIEHHCTOHOIHX
VMICHJIIOUEH Iepexofy Ha Apyroit meramep. OmHAKO He UCHIIOUAETCA o0BeuHEHUE MOPQOIOTHICCKIX CTPYKIYD,
NpEHALIeHAINX PASHEIM MeTaMepaM (1 aKpoHy).

IIpomecc 06pasoBaHyA TOJIOBH (Iedannsand) He OrpaHNINBAETCA TOJBKO (YHKIMOHAILHO-Mop@oaorniec-
KuM 00BbeIuHEeHUEeM aKPOHA M HECHKOJIBKHIX IepPeIHUX CEerMEeHTOB. JTOT IIPOIECC CONPOBOKIAETCA H3rvOaHmeM
MOPEOIOTUUIECKON OCH T'OJIOBEI U CBA3AHHLIM C HOM U3MeHEHHeM (POPMBI 1 B3AEMHOI'0 PACIIOJI0KEHUA I'OJIOBHEIX
CerMeHTOB M aKpoHa. Beien 3a MHOI'MMU APYTUMHU aBTOPaMy NPUHUMAETCH, YTO T'0JIOBA YJIEHUCTOHOTUX COCTOUT
u3 axpoHa u 6 cermenrTos. Ilpeniaraerca ompenesieHre aKpPOHA YISHHCTOHOIMX, IEJIMKOM OCHOBaHHOE HA HaH-
HBIX MOP(OJIOTUH 1 PA3BUTHA M, HACKOJHKO 5T0 BO3MOKHC, IIO3BOJAIONIEe OTIMYUTH 9TY YACTh Tejla OT APYIHUX.
AXRpDOH ompenenaercs Kaxk HeIapHas, Paclojio:xeHHasd MequalbHO MOPQOJOrHIEeCKH IIePeIHAs JacTh Teja die-
HUCTOHOTMX, He WMeoIasd CepUajIbHBIX I'OMOJIOTOB CPEIU CHERYIOINUX 32 Hell yuacTHOB Teia. PaBHBIM 006pa-
30M BCe CTPYKTYPHI, IIPUHAIJIEKALINE AKPOHY, HE HMMEIOT CEePHAJBHBIX I'OMOJIOTOB CPERU CTPYKTYP APYTHX
OTHEJIOB Tesla YIeHUCTOHOTHUX ; aKPOH JIUIIeH COOCTBEHHOM Me30AePMBL 11 ABJIAETCA eIUHCTBEHHOI YacThIO IOJI0BEI
YWIEHNUCTOHOTUX, KOTOPAsA B PACHOJOKEHNN CBOMX CTPYKTYD OOHAPY!KUBAaeT CJeNbl PagHAJIbHON CHMMeTDHH.
Har mapysxsas QpoHTaJbHAA 00/IacCTh TOJIOBHI UYJIEHUCTOHOTMX, TaK M pars intercerebralis cuHIepedpyma
(BRJIIIOYAA TIPOTONEPEGPANBLHBII MOCT, LEHTD OUENIAPHOTO W (POHTANBHEIX OPraHOB, IEHTPAJLHOE TEJO)
IIOJIHOCTHIO COOTBETCTBYIOT HAHHOMY ONpefelIeHUI0. BRI M3yJeHsl Ciyday PasiInyHbBIX U3MEHEHUI B PacIiolio-
HeHUH (QPOHTAJBLHOM 006JaCTH OTHOCHMTEIHLHO APYIHX YacTed IOJOBHI YIEHUCTOHOTHX. ABTOPH IPUXOTAT K
BaKJIIOUEHNIO, YTO AHTEPOPPOHTAILHEI Kpail HAPYHKHOrO Ja0dpyma (MiId e KiImimeoaadpyMmMa y HACEKOMBIX)
Ja6pyM He PaccMaTPHBAETCH KAK aKPOHAJIBHAA CTPYKTYPA) MOMHET CIY;HHTH XOPOIIMM MapKepOM Iepemseil
TPaHUIE! YPOHTAILHOU 00JACTH IOJIOBH BO BCEX TEX CIydasdX, KOIJa NMEIOTCA COOTBETCTBYOIINe NaHHbIEe HAPY H-
HOM MOPQOJOruM. DTOT BLIBOJ MOKET OBITH IIOJIE3HBIM IIPH M3YYEHHHI METaMEPHU IOJIOBEI, B 0COOEHHOCTH 1100~
JKeHus aKpOoHAa Y MCKOIIaeMBIX YJIEHUCTOHOTHX.

DpoHTATHHAA 00JACTH I'OJIOBBI WICHNCTOHOTUX IIePBOHAYAIBHO Hecaa 4 IIPOCTHIX IIa3Ka U HIeCTh CEHCOPHBIX
$pPOHTANBHEIX OPTAHOB; II033Ke IIa3KU CIUBAJIVCH B PA3INYHLIX KOMOWHANUAX APYT ¢ APYroM, a GpoHTAIbHEIE
OPraHbl PACIIOJIOKUIUCH ITONAPHO ; IPENII0Jaraercs, 9YT0 3TU TPY HapsI (BeHTPabHAasI, JOP3albHad U JaTepab-
Hasg) COXPAHATCA B TOM MM HHOM BUJe B (POHTAIBHON 06aCTH IOJOBH WX B MO3TY KaMHIOH M3 OCHOBHBIX
TPYIII COBPEMEHHEIX YIEHUCTOHOTHX. ABTODHL ITOMOJOTHU3UPYIOT IVI23KY YIEHUCTOHOIUX C IVIa3KaMH ¥ IIPOCTO-
MUAQJIBHBIMY I'JIaszaMy aHHeaun ['JasKu H € ABIAITCA CePUaJIbHBIMU roMojioraMu (aceTouHsIX Ivias, Ux AepuBa-
TOB (cTemMm) mau gacteil (omMmarupues). CJOKHBIE IiIa3a WIEHUCTOHOIMX PACCMATPHUBAIOTCH KHAK HEAKPOHAJIb-
HbI€, CeTMEHTAJIbHbIC OPTaHbl YyBCTB.

IHects mEePBUIHBIX (POHTANBLHBEIX OPraHOB WIECHHCTOHOIMX I'OMOJOIHM3WPYIOTCA C MIECTHIO IIEPBUYHO M30JIUPO-
BAHHBIMY IIPOCTOMUAIBHBIMI IIYIIMKAMA (2QHTEHHbI, TEHTAKYJIW U [AJbIbI) aHHeAu]. ¥ BCEX WIEHUCTOHOTHX
00 HAPYIRUBAIOTCHA OTHEIbHBIE CTPYKTYDPBI, KOTOPHIE MOI'YT ObITH IOMOJIOTH3UPOBAHSBI C THIINIHBIME POHTAIBHBI-
MM OPraHaMy HUSIINX PAKOOOPA3HBIX WY XeIUIEePOBHIX. B 4acTHOCTH, X-0pratsl pakooGPasHBIX U TOMOUIBAPHe-
BBl OPTaHBEI HEKOTOPHIX Atelocerata, IO-BHOIHUMOMY, MOIYT COOTBETCTBOBATH JIATE€PAIbHBIM (POHTAIBHBIM Opra-
HaMm. IIpm pemyKIuyM HEKOTOPHIX (POHTAJIBLHBIX OPTraHOB, CBA3AHHON ¢ pa3BUTHMEM HOBBIX OPraHOB YYyBCTB
(aHTeHH, CMEHUBIINX IIEPBUYHYIO JOKOMOTOPHYIO (JYHKIMIO Ha CEHCOPHYIO), PYIUMEHTHl (POHTAIBHEIX OPraHOB
MOTJIM IPpHOOpeCcTH HeiipocekpeTopHyo GyHKIM0. Bo BCeX M3yYeHHEIX CIyYadAX B HMOpHOreHese WICHHCTOHOTUX
HEPBHBIA IIEHTP aKpoHa (pars intercerebralis) oGpasyercs U3 MEIUAILHBIX HEPO0GIACTOB, KOTOPLIC OTHEATCH
OT camoii frepexHeli, MeIUAIBLHONM, YHCTO DKTOHNEPMAIBHON oGiIacTH sMOpHMOHA. IKTOOJIACTHL TOH ke caMoil
obaacTi 06pas3yIoT TaK:Ke HADYIKHBIA aKPOH B3POCJBIX JHKUBOTHBIX BMECTE € IVIas3KaMU U (POHTANLHBIMU Opra-
Hamy. Haarnorounsiit rasrauii ( archicerebrum) IPUMUTHBHBIX aHHEIUI MOMKHO CPaBHMBATHL C pars intercerebralis
MO3Ta YJICHUCTOHOTHMX, HO HEC CHHIEpeOpYMOM B IeJIOM: IIOCIeQHMIl IIpeacTaBiser co0oil pe3yibTaT CIUsd-
HHUA aKPOHAJBLHEIX 3a4YaTKOB pars intercerebralis (archicerebrum) M HECHOJNBKRUX UAPHBIX CETrMEHTAJLHEBIX
TaHIVINEeB.

¥V meroroprix Crustacea (Copepoda w, BepoATHO, Bcex Malacostraca) m y HaceKombix (Archaeognatha u
Pterygota) yacTh HX CTOMATOraCTPUYECKON HEPBHOM CHCTEMbI TAHMKE HMEET AKPOHAJIbHOE IPOUCXOMKIEHUE.
B sTHX cayvasX 3ayaTKY IEPBHYHBIX INAPHBIX BEHTPAJIBHBIX (POHTAJIBHBIX OPraHOB ,,FAHIIMOHUBUPYIOTCA S,
,,JIOTPYHAIOTCA ‘" B He aKPOHAJNBHEI 3a9aTok JadpyMa u 3ech 00BEeTUHAIOTCH ¢ HauboJee QUCTAIbHO Paciojo-
JKEHHBIMH 3aYaTHaMH CTOMATOTaCTPMYECHOr0 TaHIVIMSA, OTINHYDOBBIBAIOIIEroCA OT CTEHKM CTOMOAeyMa. 9TO
MOATBEPHIAETCH DKCIePUMEHTANLHEIMU HaHubsiMu Bana (WADA 1966a). CyuiectBoBanme nervus azygos ( = nervus
connectivus y HaceKoMbIX = mnervus ventricularis impar inferior y paxooOpasHBIX) W HajJpyue HE OBYX,
a Tpex HeIapHBIX CTOMATOTaCTPUYECHKMX TaHIVIMEB IIPEJCTABIACT CPaBHUTEIbHO-MOD(OIOruyecKoe IOKa-
3aTeJbCTBO NPEeBpPallleBHA BEHTPAJbHEIX POHTAJBHEIX OPraHOB B CTOMAToracTpudeckuit raurauit. Ilpegnpun-
ATa IONMBITKA CO3JAHUA HPOMOPPOJOrMIecKOoil CXeMBI CTOMATOTACTPUYECKOUW HEPBHOI CHCTEMEBI YIEHUCTOHO-
THX.

IIpepyaraerca HOBadA HOMEHKJIATYypa HJA OPraHOB TaHIVIMOHAPHONI NPHUPONEI C HEJbI IOAYePKRHYTH OCOOEH-
HOCTHM ¥X NPOUCXOMKNEHHUA M MopQoreHesa, a He TOJIHKO HMX OKOHUATENbHOE MOPQOJOrHUECHOe II0JIOMKEHUE.
B zaririoueHue aBTOPHI 00CY;KAAIOT CYIIECTBYIONME B3IVIAALI HA IPOOJIEMY aKpOHA YJIEHUCTOHOTHX.
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