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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 über 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 näher eingehen. Die Gesamt
heit der zur Zeit vorliegenden morphologischen und embryologischen Befunde läßt unserer 
Meinung nach folgende endgültige Schlußfolgerung zu: Der Arthropoden-Kopf setzt sich 
aus dem Acron und sechs Segmenten zusammen. Diese These wurde schon von H t j x l e y  
(1858) und H e y m o n s  (1901) formuliert, und in den letzten Jahren kam S i e w i y g  (1963) 
zur gleichen Schlußfolgerung. Die Verfasser, die in Einklang mit S i e w i n g  (1963) den aus 
Acron und sechs Segmenten bestehenden Arthropoden-Kopf akzeptieren, werfen aufs 
neue die Frage auf, wie das Acron und das Präantennalsegment abgegrenzt sind, und wie 
die metamere Zugehörigkeit einer Reihe von morphologischen Strukturen des Arthro
poden-Kopfes zu begründen ist.

Bei der vergleichend-morphologischen Analyse lassen wir in Anbetracht der wenigen 
Literatur die Onychophoren, die Pantopoden, die Tardigraden und andere außer acht. 
W ir beschränken uns auf die als Arthropoden bekannten Hauptgr uppen der Mandibulaten 
und der Cheliceraten sowie auf einige fossile Arthropoden, deren Zugehörigkeit zu diesem 
Tierstamm nicht zu bezweifeln ist. Um den Anschluß an die ursprünglichen Articulaten 
herzustellen, werden die Arthropoden mit den Anneliden verglichen; breitere Vergleiche 
werden jedoch nicht gezogen.

Unser Beitrag ist wie folgt gegliedert: Zunächst soll der Ausgangsbauplan des aus dem 
Acron und sechs cephalisierten Körpersegmenten zusammengesetzten Arthropoden-Kopfes 
dargelegt werden. Die größte Aufmerksamkeit wird dem Acron und dem Präantennal
segment der Arthropoden, insbesondere den Kervenstrukturen zugewendet, deren Deutung 
die größten Schwierigkeiten für die Bildung einer geschlossenen Theorie des Arthropoden- 
Kopfes bereitet. Es wird auch eine Lösung 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 Krümmung der morphologischen Körperachse in diesem Bereich, 
die durch die gegenseitige Segment Verlagerung und die Formänderung eines jeden mit
betroffenen Segmentes bedingt war.

Ehe wir mit der Analyse des Aufbaus des Arthropoden-Kopfes beginnen, postulieren 
wir, daß 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 
ausschließt. Dies gilt natürlich keinesfalls für 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 
I b r a h i m  1958 und andere; das Labralganglion der Copepoden, siehe P e d a s c h e n k o  1896) 
mit ein.

In  unserem Beitrag werden Erkenntnisse aus der Entwicklungsmorphologie und der 
experimentellen Morphologie zur Stütze unserer Theorie besonderes Gewicht haben. Die 
rein morphologischen Befunde (Morphologie des ausgebildeten Tieres) dienen in unserer 
Abhandlung nur dann als Material für die theoretische Bearbeitung, wenn Angaben über 
die Entwicklungsmorphologie (zum Beispiel bei Proturen) fehlen, und auch da werden sie 
nur als Ergänzung betrachtet. Die vergleichend-morphologischen Schlußfolgerungen er
halten für uns erst einen Wert, wenn sie eine auf anderem Weg gewonnene und logisch 
geordnete Theorie stützen. Die Verfasser setzen voraus, daß schon die Möglichkeit an sich, 
eine einfache und logische Theorie aufzubauen, deren Glaubwürdigkeit a priori stärkt.

Die Verfasser bringen ihren aufrichtigsten Dank Prof. Dr. M. I. L e v i (Zentrales Kontroll-Forschungs-Laboratorium der 
M. S. D. S., Moskau) und Prof. Dr. B. B. Rohdendorp (Paläontologisches Institut der Akademie der Wissenschaften der 
UdSSR, Moskau) für die Möglichkeit zum Ausdruck, an diesem Beitrag zu arbeiten. Wir danken auch Prof. Dr. M. L in 
datter (Zoologisches Institut der Universität Würzburg) für das Redigieren des deutschen Textes und L. IST. Pritykina 
für die Hilfe bei der Bildgestaltung.

I. Das Acron

Eine Definition des Acron muß zum einen auf die Arthropoden bezogen sein, zum andern 
muß sie diesen Körperabschnitt 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 Körpers befindet 
und kein Serialhomologon der hinter ihm liegenden Körperabschnitte ist; auch besitzt 
jede seiner Strukturen für 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 Körperabschnitt 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 Körperende 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 
erwähnten anteromedianen Strukturen aus der vordersten medianen, streng unpaaren 
Ektodermregion des Keimes betrachtet, bei dem das Mesoderm immer fehlt. Aber unsere 
Beweisführung wird erst unanfechtbar sein, wenn es uns gelingt, ein widerspruchsloses 
Schema des Gesamtbauplanes des Arthropoden-Kopfes aufzustellen, welches das Acron 
einschließt und dem verwandter Gruppen (Anneliden) entspricht, ferner, wenn sich dieses 
Schema konstruktiver als mögliche Alternativhypothesen erweist.

1. Vergleichende Morphologie der Pars intercerehralis des ausgehildeten 
Arthropoden-Gehirns und der in der Frontalregion liegenden 
Sinnesorgane

Alle Arthropoden besitzen zwischen den Hirnhälften unpaare Einzelstrukturen, deren 
Gesamtheit gewöhnlich als Pars intercerehralis bezeichnet wird ( H a l l e r  1905). Als der
artige Medianbildungen gelten im Gehirn aller Arthropoden ein Zentralkörper, bei der 
Mehrheit der Vertreter dieser Gruppe eine Protocerebralbrücke und bei allen Arthropoden, 
welche über Ocellen und Frontalorgane verfügen, 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 hätte ( H a n s t r ö m  1928, S i e w i n g  1963). Alle morphologisch ausreichend unter
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suchten Arthropoden besitzen Sinnesorgane, die vom Ocellenzentrum aus innerviert wer
den. Selbstverständlich ist der vollständige Satz dieser Organe bei weitem nicht in allen 
Arthropoden-Gruppen vertreten.

A. Oeellen

Die Oeellen1 der Arthropoden stellen die medianen, in der morphologisch vordersten 
Region des Arthropoden-Körpers (der Frontalregion, ein neutraler Terminus, der auch 
weiterhin gebraucht wird) liegenden becherförmigen Augen dar. Sie werden immer vom 
Ocellenzentrum aus oder im einfacheren Fall direkt aus dem Zentralkörper innerviert. 
Außer einigen Ateloceraten besitzen alle Arthropoden diese Bildungen.

Die Crustaceen besitzen in den meisten Fällen Oeellen in der Form des sogenannten 
Naupliusauges. Die Vertreter der Mystacocariden haben vier selbständige Oeellen ( P e n n a k  
& Z i n n  1943, D a h l  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 — P e d a s c h e n k o  1896, L o w e  1936; 
Cladocera — E l o e s s o n  1966b) und embryologisch paarig angelegt (Copepoda — P e d a 
s c h e n k o  1896; Cirripedia -  K ü h n e b t  1935), das heißt, er kann als Verschmelzungspro
dukt zweier ursprünglich gesonderter Oeellen gelten.

Die Vierteiligkeit des Naupliusauges wird von mehreren Autoren nicht erwähnt; die 
Ungenauigkeit ihrer Beobachtungen und Schlußfolgerungen kann durch folgende Gegen
überstellungen veranschaulicht werden: N o v ik o e b  (1905) beschrieb das vierteilige Nau- 
pliusauge bei Tanymastix (Branchipus); er selbst (1906) sowie E l o e s s o n  (1966b) und B e - 

n e s c h  (1969) kamen jedoch zur Schlußfolgerung, 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 ältere Autoren ein dreiteiliges Naupliusauge bei Noto- und Concho- 
straken (C l a u s  1891, v o n  Z o g b a e  1904, N o v ik o b e  1905), während andere ältere, aber auch 
moderne Forscher ( W e n k e  1908, D a h l  1959, E l o e s s o n  1966b) dessen Vierteiligkeit fest
stellten. F a h b e n b a c h  1964, E l o f s s o n  1966b und D u d l e y  1969 meinten, daß bei Cope- 
poden das Naupliusauge aus drei Teilen besteht, obwohl L o w e  schon im Jahre 1936 Merk
male der Vierteiligkeit in dem ausgebildeten Naupliusauge der Copepoden aufdeckte.

In der Ontogenese der Copepoden sind jedoch die vier das Naupliusauge bildenden Teile 
schon längst entdeckt worden ( P e d a s c h e n k o  1896). Obwohl also bei morphologischer 
Untersuchung des erwachsenen Tieres nur drei Teile des Naupliusauges (zum Beispiel bei 
Malacostraken — E l o e s s o n  1965, 1966a) zu finden sind, wäre es voreilig, einfach zu be
haupten, die Zahl seiner Elemente schwanke bei den verschiedenen Crustaceen. Erst Be
funde aus der Entwicklungsmorphologie können unsere Frage beantworten.

Aus den vorstehenden Ausführungen ist ersichtlich, daß die Entwicklung der Nauplius
auges der Crustaceen^ ( P e d a s c h e n k o  1896, K ü h n e b t  1935) mit den Befunden der defini
tiven Morphologie bei den primitivsten Vertretern dieser Klasse (Mystacocariden, Phyllo- 
poden, Cladoceren, Copepoden) ( P e n n a k  &  Z i n n  1943, D a h l  1952, 1959, E l o e s s o n  1966b 
L o w e  1936) gut übereinstimmt. W ir dürfen also das Naupliusauge als Verschmelzungs
produkt von vier ursprünglich selbständigen Oeellen betrachten.

Ubngens können sich Elemente von Oeellen bei einigen Crustaceen zurückbilden: Bei 
Cephalophana (Copepoda) fehlt der Ventralbecher gänzlich (S t e u e b  1928). Wahrschein- 
hch sind auch die Anlagen von nur drei gesonderten Oeellen bei Ostracoden ( W e y g o l d t  
1960) ein Beispiel solcher Rückbildung.

Das Naupliusauge wird in der Regel durch die dreilappige optische Sehmasse innerviert: 
die lateralen Becher (zwei seitliche Oeellen) durch ihre Lateralloben, der Ventralbecher 
(zwei zentrale Oeellen) aus dem Medianlobus ( B e n e s c h  1969). Es entwickelt sich im Ekto
derm der Frontalregion ( P e d a s c h e n k o  1896, H i c k m a n  1937, D a h l  1959), und die Nerven 
wachsen zu ihm vom Gehirn aus (S h i i n o  1950). Das Ocellenzentrum ist mit dem Zentral
körper eng verbunden ( B e n e s c h  1969).

bund?nrsindminUS ” ° Cellus“  wird in unserer Arbeit nur auf solche Gebilde bezogen, die mit der Pars intercerebralis ver-
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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 
( P a t t e n  1892, P a t t e n  &  R e d e n b a t j g h  1899, H a n s t r ö m  1926a,b, 1931; J o h a n s s o n  
1933). Offensichtlich ist das Linsenauge der Xiphosuren aus vier ursprünglich selbstän
digen Ocellen verschmolzen. Vier Ocellennerven dringen paarweise ins Gehirn ein und 
münden in zwei auf den „Hörnern“ des Zentralkörpers liegenden Linsenaugensehmassen. 
Es sei hervorgehoben, daß nach den Angaben von P a t t e n  (1892), D e m o l l  (1914) und 
H a n s t r ö m  (1928) die vier das Linsenauge der Xiphosuren bildenden Ocellen ungleich ent
wickelt sind: Die beiden vorderen stellen normal funktionierende und die beiden hinteren 
rückgebildete Augen dar.

Die Entwicklung des Linsenauges wurde vonKiNGSLEY (1893), K is h in o t j y e  (1893) und 
J o h a n s s o n  (1933) untersucht. Die erste Beschreibung der Linsenaugenanlagen stammt von 
K i s h in o t j y e  (1893). Danach sind diese ein blasenförmiger, paariger Zellhaufen an jeder 
Seite des Einstülpungsortes, an dem sie sich später einbuchten. Aus dieser Ektoderm
einstülpung der Frontalregion (diese Region liegt am morphologisch vorderen Rand der 
Kopf Schildanlage der Xiphosuren und nimmt so eine medio ventrale Lage vor dem Labrum 
ein, Eigur 1 a, b) wachsen die Linsenaugenanlagen in Richtung der künftigen Dorsalober
fläche des Körpers ( K i s h in o t j y e  1893, K i n g s l e y  1893, J o h a n s s o n  1933) (Fig. lb , auch 
Eig. 15e). Dabei geht die Linse des Auges (Eig. la , 2d) aus dem Ektoderm eines Körper
abschnittes hervor, der im übrigen mit der Frontalregion nichts zu tun hat. Allem Anschein 
nach verhält sich dieses Ektoderm der Lateralteile der Embryonalkopflappen zum Prä- 
antennalsegment der Xiphosuren so wie bei den übrigen Arthropoden (M e l n ik o v  &  R a s 

n i t s  y n , in Vorbereitung) (Eig. lb ).
Somit haben wir bei den Xiphosuren eine sehr eigentümliche Art der Ocellenbildung, da 

deren Becher aus dem Frontalektoderm und deren Linse aus dem Segmentalektoderm 
hervorgehen. Diese ungewöhnliche Entwicklungsart hängt aller Wahrscheinlichkeit nach 
mit der Einkrümmung der morphologischen Körperachse zusammen, wobei sich die ehe
malige apicale Frontalregion auf die ventrale KÜrperoberfläche 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 c, j), ebenso von den Stemmata2 der Scorpione, Arachniden, Myria- 
poden und Pterygoten (Fig. 2g, h, i). Ihr becherförmiger Bau bedingt wahrscheinlich die 
sekundäre Veränderung der Facettenaugen, dabei scheint er ziemlich ähnlich dem Becher
bau der Ocellen (Medianaugen) der Land-Cheliceraten zu sein (Fig. 2e, f).

Bei aller Eigenheit des Linsenauges bleibt dessen Natur erhalten, wie bei den Ocellen 
der übrigen Arthropoden. Die Homologie des Linsenauges der Xiphosuren mit dem Nau- 
pliusauge der Crustaceen ( J o h a n s s o n  1933) findet ihre Bestätigung in der Morphologie 
des ausgebildeten Linsenauges: vier Becher, die eine Verschmelzung der vier ursprünglich 
isolierten Ocellen darstellen. Diese Homologie wird auch durch die Innervationsart der 
Ocellen bei Xiphosuren und Crustaceen unter Beweis gestellt: Ihre Ocellenzentren lassen 
trotz einiger Bau- und Anordnungsunterschiede die Nervenstrukturen der Pars inter- 
cerebralis erkennen, die mit dem Zentralkörper eng verbunden sind. Die Homologie der 
Xiphosurenocellen mit denen anderer Arthropoden wird ferner durch ihre Entwicklung aus 
dem Ektoderm der Frontalregion bestätigt (siehe K i n g s l e y  1893, K i s h in o t j y e  1893). Die 
sie innervierenden Gehirnzentren entwickeln sich in entsprechender Weise aus Neuro- 
blasten, die sich vom Ektoderm der Frontalregion abgespaltet haben ( K is h in o t j y e  1893). 
Eine noch weiterführende Homologisierung jeder der vier Ocellen der Xiphosuren mit 
jedem der vier Ocellen der Mandibulaten würde weitere Untersuchungen erfordern. Sehen 
wir von jenen Fällen ab, in denen eine volle Rückbildung erfolgt ist, so finden wir bei den 
anderen Cheliceraten zwei selbständige und median auf der Dorsaloberfläche des Prosoma 
liegende Ocellen (Median- oder Hauptaugen). Die Auffassung, daß sie den Ocellen, die das 
Linsenauge der Xiphosuren bilden, homolog seien, was schon L a n k e s t e r  &  B o t ir n e  (1883)

2 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 ursprünglichen primitiven Epithelaugen 
der Articulaten werden als Ophthalmen bezeichnet.
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1' -^sebeziehungen und morphogenetische Verhältnisse zwischen Zentralkörper, Ocellen, Frontal 
r S m S n8 '0n Stomodeale und ihren Nerven im Kopf embryonaler und adulter Xiphosuren und Land 
Chehceraten. a adulte Xiphosuren nach H anstkom 1928 (verändert); b — Xiphosurenembryo• c — früh 
embryonales Stadium, das Xiphosuren und Land-Chehceraten gemeinsam ist; d — älterer Land-Cheliceraten 
embryo; e -  adulte Land-Chehceraten; f -  Schema der Nervensystem teile der Xiphosuren (Ventralseite) 
g — wie f (Dorsalseite); h — Schema der Nervensystemteile der Araehniden
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Eig. 2. Becherförmige Augen (schematisiert), a — Epithelauge der Hydromedusen nach Bütschli aus 
DöGiBL 1940; b -  Prostomialauge (Ocellus) der Polychaeten (Eunice) nach H esse 1901; c -  rechter Dorsal
becher (Ocellus) des Naupliusauges der Copepoden nach DudleY 1969; d -  Teil des Linsenauses (Ocellus) 
?er -^1P^°suren nach Demoll 1914; e — Medianauge (Ocellus) der Scorpione nach Bütschli, aus Dogiel 1940 • 
1 -  Medianauge (Ocellus) der Arachniden (Tegenaria) nach Bütschli, aus Dogiel 1940; g -  Nebenauee 
(Stemma) der Scorpione nach Bütschli, aus Dogiel 1940; h -  Nebenauge (Stemma) der Arachniden (Teae- 
narux) nach Bütschli, aus Dogiel 1940; i — Stemma der Insekten (Dytiscus-Larve) nach H esse 19014 
I — Ocellus der Insekten (Odonata) nach H esse 1901 ’

DOI: 10.21248/contrib.entomoL34.1.3-90

http://www.senckenberg.de/
http://www.contributions-to-entomology.org/


©www.senckenberg.de/; download www.contributions-to-entomology.org/

14 O. A. Melnikov & A. P. Rasnitsyn: Zur Metamerie des Arthropoden-Kopfes

zum Ausdruck brachten, wird durch Vergleich ihres definitiven Baues (Fig. 2d, e, f) voll
kommen bestätigt.

Der Vergleich zweier isolierter Medianaugen der Land-Cheliceraten mit dem Linsenauge 
stößt auf bestimmte Schwierigkeiten. Diese können überwunden 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 gegenüberstellt.

Ein Blick auf die in der Figur 2 dargestellten Ocellen und Stemmata verschiedener 
Arthropoden dürfte überzeugen, daß die Ocellen der Cheliceraten anders als die übrigen 
becherförmigen Augen gebildet werden. In  der Tat sind die Sehzellen, welche die Wände 
und den Grund des Bechers auskleiden, eine Fortsetzung der Hypodermzellenschieht (Fig. 
2b, c, g, j). In  den Stemmata der Arachniden(27eg'enarm, Fig. 2h), die eine Abänderung des 
gewöhnlichen Bauplanes becherförmiger Augen zeigen, ist die Cornealinse eine Fort
setzung des Epithels, das sich dem Auge von einer Seite nähert. Die weiter proximal lie
genden Sehzellen gehen unmittelbar in das vom gegenüberliegenden Auge abgehende 
Epithel über. 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 Corneagenaußenschicht durchweg isolierten Ocellenbecher bilden (Fig. 2d, f, e). Die 
Besonderheiten des Qcellenbaues der Land-Cheliceraten, die hierin mit den Xiphosuren 
übereinstimmen, werden ohne weiteres verständlich, 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 (Säckchen) von 
der Gehirnanlage (Zentralkörperanlage) getrennt ( P a p p e n h e i m  1903, L a m b e r t  1909, 
M o n t g o m e r y  1909, K a e s t n e r  1948—1951, Y o s h i k u r a  1955, R e m p e l  1957). Ganz deut
lich bilden sie sich bei den Scorpionen aus dem Ektoderm des morphologisch vordersten 
Medianteils ( L o c y  1886, B r a u e r  1895) (siehe Fig. 3 a). Somit entstehen die Ocellen —. mit 
Rücksicht auf die Befunde von L e g e n d r e  1959 — unmittelbar vor dem Bildungsort der 
Neuroblasten des künftigen Zentralkörpers im Ektoderm der Frontalregion. Die Ocellen- 
nerven wachsen ihnen aus dem Gehirn entgegen ( K i s h i n o u y e  1893, vergleiche S h i i n o  1950 
— Crustacea, C a e s a r  1912 — Pterygota).

Es ist recht interessant, daß die Ausgangsstufen der Ocellenentwicklung bei Xiphosuren, 
Scorpionen und Arachniden sehr ähnlich sind ( K i s h i n o u y e  1893, B r a u e r  1895, J o s h i - 
k u r a  1955, P r o s s  1966 und andere). Diese Ähnlichkeit läßt vermuten, daß alle Cheli
ceraten ursprünglich vier Ocellen hatten, die später paarweise zu zwei bilateral-symme
trischen Gruppen verschmolzen sind. In  der Embryogenese bilden sie sich aus den beiden 
erwähnten Zellansammlungen. In  der weiteren Entwicklung bleibt ein Ocellus in jeder 
dieser Gruppen in alter Form erhalten, oder aber er erfährt Komplikationen; der andere 
wird rudimentär.

Weitere Untersuchungen müssen ergeben, ob die Rückbildung dieser Ocellen bei Land- 
Cheliceraten schließlich zu ihrem völligen Verschwinden geführt hat, oder ob nicht doch 
von den zwei Medianaugen ein ihnen entsprechender Rest verblieben ist.

Doch zurück zur Embryonalentwicklung der Ocellen der Land-Cheliceraten: Ihre Mor
phogenese unterscheidet sich scharf von jener der Stemmata (Seitenaugen =  Nebenaugen) 
dieser Tiergruppe (B r a u e r  1895, L a m b e r t  1909, R e m p e l  1957) sowie der Ocellen und 
Stemmata anderer Arthropoden. Wenn wir die Beschreibung der Entwicklung der Median
augen einschließlich der für die Embryonen der Land-Cheliceraten charakteristischen Aus
bildung der Kopffalte (die wir als eine Abänderung 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. lc , ld , 3). Die darauf 
vor dieser Region sich zusammenschließenden lateralen Kopffaltenseiten (das die Tergal- 
oberfläche bildende Präantennalsegment, M e l n ik o v  &  R a s n i t s y n , in Vorbereitung) be
ginnen die die embryonale Ventralseite überlappende Kopffalte zu bilden (Fig. 3b). Diese 
Falte kommt mit den Ocellenanlagen in Berührung, indem sie posteroventral weiterwächst
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Fig. 3. Einzelne Stufen der Ocellen- und Stemmataentwicklung bei Land-Cheliceraten nach L ambert 1909 
(vereinfacht und abgeändert), a — Frühstadium des Arachnidenembryos, Vorderende des Keimes (Ventral
ansicht); b — Stadium der Kopffaltenbildung des Arachnidenembryos (Ventralansicht); c — vollausgebüdeter 
Arachnidenembryo vor dem Schlüpfen (Frontalansicht)

noel
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(siehe K o w a l e v s k y  &  S c h u l g i n  1886, B r a u e r  1895) und letztere mit sich zieht, die 
Ocellen mit der Außenfläche nach innen wendend. Im  Berührungsgebiet mit den Ocellen- 
anlagen verwandelt sich das Kopflappenektoderm in die Corneagenzellenschicht, welche 
die lichtbrechende Linsencuticula bildet ( K o w a l e v s k y  &  S c h u l g i n  1886).

Demgegenüber bilden sich die Stemmata auf eine für Becheraugen ganz typische Weise, 
nämlich direkt im Ektoderm der Kopffalte. Für die weitere Entwicklung der beiden Organe 
wird die aus dem Kopffaltenektoderm entstehende Außenseite des vorderen Prosoma
abschnittes herangezogen (siehe L a m b e r t  1909, K a e s t n e r  1948 — 51, P r o s s  1966, und 
andere). Schließlich wird die Verbindung mit entsprechenden Nervenzentren hergestellt. 
Leider ist die Entwicklungsmorphologie der Ocellensehmassen zur Zeit noch nicht genü
gend geklärt.

Es ist leicht ersichtlich, daß sich die unterschiedliche Entwicklung der Ocellen der Land- 
Cheliceraten auf die Xiphosuren zurückführen läßt (Fig. lb , 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
krümmung ihrer morphologischen Körperachse überzeugen: beides ist bei den Xiphosuren 
identisch (S t ö r m e r , P e t r u n k e v i t s h , H e d g p e t h  1 9 55 ). Die Unterschiede in der Entwick
lungsweise der Ocellen der Xiphosuren (sehr wahrscheinlich auch der Eurypteriden) und 
der rezenten Land-Cheliceraten sind mit einer erneuten Krümmung der morphologischen 
Körperachse der Cheliceraten verbunden, die mit dem Übergang zum Landleben erfolgte, 
und entsprechende morphologische Abwandlungen in der Entwicklung des vorderen Kör
perabschnittes (Kopffalte und anderes) mit sich brachte.

Die Medianaugen der Land-Cheliceraten werden aus einer Medianaugensehmasse inner- 
vieit, die im Zusammenhang mit den erwähnten Veränderungen 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 über ein optisches 
Ganglion mit den Stemmata seiner Seite verbunden ( J o h a n s s o n  1933). Die aus den Ocellen 
zusammen mit den Stemmatanerven verlaufenden Nervenstränge münden in den Zentral
körper ( J o h a n s s o n  1933, H a n s t r ö m  1935, L e g e n d r e  1959). Diese sekundäre Verbindung 
der Qcellennerven 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 Zentralkörper aus innerviert ( H o l m g r e n  1916). Das 
alles bestätigt die Homologie der Ocellen der Land-Cheliceraten mit denen der Xiphosuren 
und darüber hinaus mit den Ocellen der anderen Arthropoden.

Unter den Ateloceraten sind morphologische Gebilde, welche den Ocellen bei Crustaceen 
und Cheliceraten entsprechen können, nur von Collembolen, Archaeognathen und Ptery- 
goten beschrieben. Nach H a n s t r ö m  (1940) und M a r l i e r  (1941) gibt es bei den Collem
bolen einen rückgebildeten, unter der Cuticula und der Hypodermis liegenden „frontalen 
Stirnocellus“ , der neben den median zusammengerückten Antennenbasen liegt; außerdem 
existiert ein rückgebildeter „dorsaler Stirnocellus“ , der an dem Knick liegt, welcher die 
dorsale Kopffläche dieser Tiere von der occipitalen trennt (Fig. 4). Die dieses Gebilde ver
sorgenden Nerven werden dem Ocellenzentrum zugeleitet ( H a n s t r ö m  1940, M a r l i e r  1941, 
P a u l u s  1972). H a n s t r ö m  (1940) und M a r l i e r  (1941) fanden Anzeichen für eine paarige 
Herkunft des „dorsalen Stirnocellus“ , dessen Nerv das Ocellenzentrum in zwei Wurzeln 
verläßt. H a n s t r ö m  (1940) vertrat die Ansicht, daß jedes dieser Gebilde ein Verschmel
zungsprodukt zweier ursprünglich gesonderter Ocellen ist.

Obwohl weitere Untersuchungen ausstehen, nehmen wir an, daß bei den ursprünglichen 
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
stätigen lassen, so würde damit die Ocellenaggregation bei den Collembolen von der an
derer Arthropoden-Gruppen scharf unterschieden sein.

Es ist bekannt, daß Archaeognathen und Pterygoten im Grunde drei Stirnocellen (Fig.
2 j) haben. Dabei entsteht der „Medianocellus“ in der Embryogenese als paarige Bildung; 
sie wird von einem Doppelnerv versorgt ( P a t t e n  1887, P a c k a r d  1898, R e d ik o r z e v  1900*' 
Z a v r e l  1902, L i n k  1909, v o n  A l t e n  1910, C a e s a r  1912, T i l l y a r d  1917, P e l u g e e l d e r  
1936, H a n s t r ö m  1940, W a d a  1966). S e I l e r  (1909) meinte, daß bei Eintagsfliegen (Ephe-
2 Beitr. Ent., Bd. 34, H. 1
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mera)3 der „Medianocellus“ aus der Vereinigung von drei Ocellen hervorgeht. Dabei stützte 
er sich auf die Tatsache, daß sein Becher drei Nervenäste aufnimmt. L i n k  (1909) zeigte, 
daß sich in diesem Fall die aus dem „Medianocellus“  abgehenden Äste in zwei ins Gehirn 
verlaufende Nerven vereinigen. Dieses Nervenpaar vom „Medianocellus“  mündet in den 
Medianocellenglomerulus der Pars intercerebralis ( H o l m g r e n  1916).

Die Lateralocellen sind mit Einzelnerven versehen ( H o l m g b b n  1916, B a n  s t r ö m  1940); 
somit beträgt die Ocellengrundzahl für 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 für eine Homologie der vier 
Ocellen, wie sie auch für Crustaceen, Cheliceraten und Collembolen gefordert wurde. Die 
Verbindung der Ocellenanlagen mit dem Ektoderm der Frontalregion, wo sich, wie wir 
weiter sehen werden, die Neuroblasten der Pars intercerebralis bilden, wurde bei Pterygoten 
unzureichend untersucht (siehe M a l z a c h e r  1968). Auf jeden Fall liegen die Ocellen bei 
den Isopteren in der Frontalregion des Keimes ( M e l n ik o v  &  B e l j a e v a , in Vorbereitung).

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

Diese Schlußfolgerung über die Homologie der Ocellen aller Arthropoden vertraten auch 
H a n s t r ö m  (1931) und S h a r o v  (1966). Die acronale Zugehörigkeit dieser morphologischen 
Gebilde wurde von L e g e n d r e  (1959) und S h a r o v  (1966) für möglich gehalten. Es sei be
tont, daß sich“ die Theorie vom Bau des Arthropoden-Kopfes historisch so entwickelt hat, 
daß die Ocellen bei vergleichend-morphologischen Untersuchungen vernachlässigt blieben. 
Für H o l m g r e n  (1916) und H a n s t r ö m  (1928) — S n o d g r a s s  (1938) galt die acronale Natur 
der Ocellen als etwas Selbstverständliches; denn nach einer lange vorherrschenden Meinung 
endete das Acron hinter den 1. Antennen („ersten Antennen“ ). Die theoretischen An
sichten von S i e w i n g  (1963), die zur Zeit recht gewichtig sind, erhielten die Auffassungen 
von H o l m g r e n  — H a n s t r ö m  — S n o d g r a s s  über die Zugehörigkeit der Facettenaugen 
zum Acron aufrecht; die Ocellen blieben dabei von den Überlegungen ausgenommen: 
S i e w i n g  (1963), der sich nur auf fragmentarische Befunde von W e y g o l d t  (1961) (siehe

Tabelle 1
D ie H om o log ien  der A rth rop od en -O ce llen

Arthropoden-Gruppe
Zahl
der

Ocellen

Benennung der 
Ocellen in einzelnen 

Arthropoden-Gruppen
Innervation

Ontogenetischer
Entwicklungs

bereich

Mystacocarida 4 Ocellen ? 9
andere Crustacea 4 Becher des 

Naupliusauges
4 Nerven aus der 
dreiteiligen Nauplius- 
augensehmasse

vorderster medianer 
Ektodermbereich 
des Keimes

Xiphosura 4 Teile des Linsenauges 4 paarweise verlau
fende Nerven aus 2 
Linsenaugensehmassen

vorderster medianer 
Ektodermbereich des 
Keimes, in diesem Fall 
ventral gelegen

Land-Chelicerata 2 Medianaugen
(Hauptaugen)

2 mit den optischen 
Nerven aus 2 Median
augensehmassen oder 
direkt aus dem Zen
tralkörper zusammen
gehende Nerven

vorderster medianer 
Ektodermbereich des 
Keimes, in diesem Fall 
dorsal und innerhalb 
gelegen

Collembola 4 frontaler Stirn- 
ocellus (2 Ocellen); 
dorsaler Stirnocellus 
(2 Ocellen)

2 jeweils mit einem 
Wurzelpaar im Ocel- 
lenzentrum versehene 
Nerven

9

Archaeognatha und 
Pterygota

4 2 Lateralocellen und 
paariger
„Medianocellus“

2 vom Ocellen- 
zentrum ausgehende 
einzelne Lateralocel- 
lennerven und ein 
paariger Nerv 
des Medianocellus

vorderster medianer 
Ektodermbereich 
des Keimes

3 Es*ist notwendig zu sagen, daß bei Eintagsfliegen eine Abänderung 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 
(L in k  1908).
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auch M a l z a c h e r  1968) stützte, schrieb sie dem morphologisch 1. Segment zu. W ir werden 
auf diese Fragen noch zurückkommen.

Homologieverhältnisse der Arthropoden-Ocellen sind in der Tabelle 1 zusammengefaßt.

B. Die Frontalorgane

Die meisten Arthropoden haben in der einen oder anderen Form Frontalorgane (C l a u s  
1863, 1873, N o v ik o e e  1905, 1906, H o l m g r e n  1916, H a n s t r ö m  1924—1940, siehe auch J o 
h a n s s o n  1933, L e g e n d r e  1959, E l o e s s o n  1965, 1966a, 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 ( H a n s t r ö m  1931, 1933, 1934, 1937, 1940, G ic k l h o r n  1930a, b, E l o e s s o n  &  
L a k e  1971), welche sich als solche beziehungsweise deren distale Axone in dem äußeren 
Ektoderm der Frontalregion befinden; man darf sie daher für 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 H a n s t r ö m  (1931, 
1933, 1940) erforscht. Nach H a n s t r ö m  können die Arthropoden folgende Frontalorgane 
in der einen oder anderen Form haben:
1) ein Paar ,,dorsale“ oder „laterale“ , ursprünglich aus dem Ocellenzentrum innervierte 
Organe, die im Evolutionsverlauf infolge funktioneller Vereinigung mit dem Neurohämal- 
system Lage oder Innervation verändern konnten; bei Crustaceen geschah nach H a n 
s t r ö m  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 sieh ihre Nerven nicht direkt mit 
dem Ocellenzentrum, sondern sie bildeten Synapsen mit den Nervi corporis cardiaci I, die 
in die Ganglia pharyngea =  Corpora cardiaca einmünden;
2) das unpaare „mediane“ oder „ventrale“  Frontalorgan, dessen paariger Nerv im ty 
pischen Fall ins Ocellenzentrum verläuft. H a n s t r ö m  homologisierte das „ventrale“ Fron
talorgan mit dem unpaaren Fühler, die paarigen „dorsalen“ oder „lateralen“ mit den paa
rigen Fühlern 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 stützte.

Dieses recht einfache und auf seine Art logische Schema von H a n s t r ö m  stieß anfänglich 
auf ernsten V  iderspruch. Dieser führte zur heutigen theoretischen und terminologischen 
Verworrenheit in den Fragen, die an die Frontalorgane der Arthropoden anknüpfen. Eine 
Reihe von Autoren (zum Beispiel D a h l  1952, E l o e s s o n  1966), die dem HANSTRÖMschen 
Schema folgten, verneinte sogar die Existenz jener Gebilde, die durch Ocellenzentren inner
viert werden und folglich als mögliche Homologa der Frontalorgane gedeutet werden: zum 
Beispiel die lateralen Frontalorgane bei den Copepoden nach G i c k l h o r n  (1930) =  „lateral 
frontal nerves nach L o w e  (1936), ferner das zweite mit einem Sondernervenpaar am 
zweiteiligen Rostrum versehene Setaepaar bei den Mystacocariden nach D a h l  (1952).

Erst vor kurzem versuchte D a h l  (1965) auf Grund neuer morphologischer Befunde den 
Widerspruch zu H a n s t r ö m  z u  beheben, indem er die Homologa der X-Organe von den 
Homologa der dorsalen Frontalorgane trennte, was unseres Erachtens im großen und 
ganzen gerechtfertigt ist.

Der erwähnte Widerspruch entstand auf folgende Weise: bei den Vertretern der Noto- 
und Conchostraken, deren Frontalorgane H a n s t r ö m  in seiner grundlegenden Arbeit (1931) 
theoretisch untersuchte, wurden von verschiedenen Autoren (C l a u s  1873, N o v ik o e f  1905, 
W e n k e  1908, H o l m g r e n  1916 und andere) unter Frontalorganen verschiedene Gebilde 
beschrieben, für die vorerst neutrale Namen vergeben wurden: unterocellares Frontal
organ ( N o v ik o f e  1905), oberocellares unpaares Frontalorgan oder paarige Frontalorgane 
( N o v ik o e e  1905, H o l m g r e n  1916); es gibt auch Angaben über die Existenz eines Paares 
isolierter nebenocularer Frontalorgane (C l a u s  1873, W e n k e  1908).

Es fällt indessen auf, daß die Lage dieser Organe bei Noto- und Conchostraken mit dem 
HANSTRÖMschen Schema nicht übereinstimmt. Um diesem Widerspruch aus dem Weg zu
2*
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gehen, machte H a n s t r ö m  (1931, S. 102-103) folgende Annahme: Die Frontalorgane 
deren ursprünglicher Zusammenhang mit dem Naupliusauge nicht bezweifelt werden kann,’ 
hegen auch bei der Gattung Lepidurus ungewöhnlich weit hinten; bei Branchipus, Tany- 
mastix und Artemia hat das unpaare ventrale Frontalorgan (unterocellares Frontalorgan) 
seine ursprüngliche Lage vor dem Naupliusauge, die auch unter den Conchostraken bei 
Lynceus (Limnetis) (Fig. 5a) und anderen Arten vorkommt; bei Limnadia (Fig. 5b: me
dianer Teil des oberocellaren Frontalorgans) beginnt eine Verlagerung des Frontalorgans 
die spater bei Lepidurus (oberocellares Frontalorgan in Fig. 5 c) vollzogen ist. Bei Limna 
dia liegt nämlich das unpaare, hier in zwei Partien geteilte Frontalorgan hinter dem Nau 
phusauge und endet in der Vorderseite der Augenkammeröffnung (Fig. 5b), und bei Lepi
durus schließlich findet man dasselbe Organ auch hinter dem Naupliusauge, aber noch 
weiter hinten und in der Augenkammer selbst (oberocellares Frontalorgan in Figur 5 c). 
Das dorsale paarige Frontalorgan (oberocellare Frontalorgan) liegt bei Anostraken jeder- 
seits des Naupliusauges, so auch bei Lynceus (Limnetis) und Limnadia (Fig. 5 a, oberocellare 
Frontalorgane; Fig. 5b, laterale Teile des oberocellaren Frontalorgans), bei der letzt
genannten Gattung jedoch an der Vorderseite der Augenkammer Öffnung. Bei Lepidurus 
aber hegt es weiter hinten, ist auch im Verhältnis zu Lynceus (Limnetis) von rudimentärer 
Größe und endet in der Hypodermis der Augenkammer zwischen den hinteren inneren 
Enden der Komplexaugen (nebenoculare Frontalorgane). Ein Vergleich der Abbildung 9 
bei H a n s t r ö m  (unsere Fig. 5) mit der hier gegebenen Beschreibung der verschiedenen Lage 
des Frontalorgankomplexes von Lepidurus zeigt, wie weit nach hinten sowohl das Nau- 
phusauge als auch die Frontalorgane bei der letztgenannten Gattung verlagert sind.

Abgesehen davon, daß eine so markante Lageveränderung der Frontalorgane innerhalb 
der Phyllopoden sehr unwahrscheinlich ist -  da sie auch bei anderen Arthropoden nur in 
schwächerem Ausmaß auftritt -  im Gegensatz zu erheblichen Verlagerungen, denen an
dere Kopfstrukturen ausgesetzt sind, sei auch betont, daß das HANSTRÖMsche Schema 
einen versteckten, aber gewichtigen Fehler aufweist.

Die Frontalorgane von Lynceus {Limnetis), die auf unserer Figur 5 a dargestellt werden 
( H a n s t r ö m  1931, Abb. 9) und Limnadia (1. c., Abb. 8 , unsere Fig. 5b) wurden von N o v i -  
k o f f  (1905) beschrieben. Wenn ein Übergang des „unpaaren, medianen“ Frontalorgans 
aus der unterocellaren (bei Lynceus) in die oberocellare (bei Limnadia) Lage tatsächlich 
geschehen wäre, so hätte bei Limnadia nichts vorliegen können, was dem Frontalorgan 
unter dem Naupliusauge entsprochen hätte. N o v ik o f f  beschrieb und stellte im Grunde 
genommen jedoch ein unterocellares Frontalorgan bei Limnadia dar (1905, Fig. 3 siehe 
auch H a n s t r ö m  1931, Abb. 8 ). H a n s t r ö m  (1931, Abb. 8 ) ließ diese Struktur auf seinem 
Schema unberührt, bezeichnete sie überhaupt nicht und besprach diesen Teil der Be
schreibung und Abbildung von N o v ik o f f  (1905) in seinem Text gar nicht. Ein Vergleich
Tno irf r^ 11gMi;en 5b Und 5a’ die (1905) Figur 3 und Figur 5 sowie H anströms
(19'H) Abbildungen 8 und 9 entsprechen, macht ersichtlich, daß die unterocellaren und 
oberocellaren Frontalorgane von Limnadia und Lynceus sowohl der Lage nach gegenüber 
den Nauphusaugen, als auch bezüglich der Vorderseite der Augenkammer einander ent
sprechen. Folglich betrachtete H anström (1931) irrtümlicherweise dasselbe oberocellare 
Brontalorgan von Lynceus und Limnadia (Conchostraca) bei Lynceus als ein „dorsales, 
paariges“ und bei Limnadia als ein „medianes, unpaariges“ , „ventrales“  (!) Frontalorgan.’

Ehe wir zur vergleichenden Analyse der Entwicklungsmorphologie, des definitiven Bau
es und verschiedener Lageveränderungen der Frontalorgane der Arthropoden übergehen, 
sei erwähnt, daß, isoliert betrachtet, weder der Bauplan (Paarigkeit oder Unpaarigkeit) 
noch die Lage eines Frontalorgans eine Möglichkeit für die richtige Homologisierung bietet. 
Nur die Vollständigkeit der vorliegenden Untersuchungsergebnisse über Entwicklung, 
Aufbau und Lagebeziehungen aller Frontalorgane der Repräsentanten einer Arthropoden
Gruppe im Vergleich mit den anderen Gruppen kann uns der Aufklärung dieser Frage 
naher bringen. Da wir das Schema von H a n s t r ö m  aufgeben mußten, stellten wir die A r
beitshypothese auf, daß die Arthropoden drei Paare von Frontalorganen besitzen: dorsale 
(oberocellare), ventrale (unterocellare =  ein äußerlich oft unpaares, ventrales Frontal
organ, das in den meisten Fällen dem Schema von H a n s t r ö m  entspricht, sowie laterale 
(nebenoculare) Frontalorgane.
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a. Dorsale Frontalorgane
Als dorsale Frontalorgane werden hier jene in Betracht gezogen, die ursprünglich (bei 

Crustaceen) ungefähr 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 gegenüber den ventralen Organen mehr lateral und dorsal, gegenüber 
den lateralen Organen mehr median.

Unsere vergleichende Betrachtung der dorsalen Frontalorgane der Arthropoden be
ginnen wir am besten mit der Besprechung der schon erwähnten 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 Augenkammeröffnung zu finden (siehe N o v ik o f f  1905, H o l m g r e n  1916, 
D a h l  1959). E l o f s s o n  (1966b) beschreibt dieselbe Struktur als „posterior medial frontal 
organ“ . Die dorsalen Frontalorgane der Notostraken werden durch die sensorischen Glo
meruli innerviert („nauplius eye centre“  — D a h l  1959, 1965). Sie entwickeln sich aus der 
„frontal growth zone“ =  embryonale Frontalregion ( D a h l  1959). Die Anordnung dieser Or
gane im Epithel läßt ihre sensorische Funktion vermuten, ihr Charakter bleibt aber ungeklärt.

Da D a h l  (1952) die Innervation der Setae im Rostrum der Mystacocariden durch das 
Oeellarzentrum nur vermutete, kann ihre Homologie mit den Frontalorganen auch nur 
mit einem Ein wand akzeptiert werden. D a h l  (1952) homologisierte ein mit nicht ver
zweigten Nerven versorgtes laterales Paar Setae mit „dorsalen“ Frontalorganen im H a n - 
STRÖMschen 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 läßt sich ein viel einsichtigeres 
Anordnungsschema der Frontalorgane der Mystacocariden vereinbaren. Diese sehr primi
tiven Crustaceen besitzen sowohl laterale Frontalorgane =  „dorsale“  Frontalorgane nach 
D a h l  (1952), als auch dorsale Frontalorgane =  ein laterales Paar Setae im Rostrum, und 
schließlich ventrale Frontalorgane =  das „medianste“  Setaepaar. Künftige 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 Augenstielhasen 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 HANSTRÖMSchen 
Sinne gedeutet wurden. Etwas vorgreifend möchten wir darauf hinweisen, daß, 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 nämlich ein Sonderpaar der 
Frontalorgane gemäß unserer Hypothese dar. Daraus folgt, daß 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 können.

H a n s t r ö m  (1931, Abb. 14, unsere Fig. 6h) beschrieb bei Tanymastix 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 Tanymastix wurden die Bestandteile (1) und (2) von 
C l a h s  (1886) und N o v ik o f f  (1905) beschrieben. H a n s t r ö m  (1931) erkannte auf das Vor
handensein einer identischen Struktur bei Artemia. Es genügt, die HANSTRÖMSche (1931) 
Abbildung 14 (unsere Fig. 6b) und die Figur 2 von E l o f s s o n  und L a k e  (1971) (unsere 
Fig. 6 c) miteinander zu vergleichen, um sich zu überzeugen, daß das von E l o f s s o n  &  
L a k e  (1971), siehe auch R a s m u s s e h  (1971, „X-Organ“ ), ultrastrukturell untersuchte Or
gan bei Artemia und das, was H a n s t r ö m  bei derselben Gattung und bei Tanymastix (1931) 
beschrieben hatte, eine und dieselbe Struktur ist. E l o f s s o n  &  L a k e  (1971) fanden in die-
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Ofl

Fig. 6. Frontalorgane bei Mystacocariden und Anostraken, a — setae-tragende Frontalorgane der Mysta 
cocariden; b — dorsale Frontalorgane der Anostraken (Tanymastix) nach Hanström 1931, Fig. 14; c — wie 
bei 6b („cavity  receptor organ“ ) nach Eloesson & LAKE 1971; d — laterale Frontalorgane der Anostraken 
(Branchinectd),,,X-Organe“ nach Elofsson 1966b; e i_3 — einige Entwicklungsstadien der lateralen Frontal
organe der Anostraken (Artemia) nach Benesch 1969
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sem von ihnen als „cavity receptor organ“ bezeichneten Organ (Fig. 6o) folgende Be
standteile: 1. eine große Epithelzelle („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.

Für uns ist wichtig, daß nach E lofssozst &  L a k e  (1971) die Anordnung des ,,cavity re
ceptor organ“ auf der Ebene der Naupliusaugenbecher erfolgt und gemäß 1. und 2. mit 
dem Aufbau der dorsalen Frontalorgane nach H a n s t r ö m  (1931) zusammenfällt Es sei 
betont, daß N o v ik o f f  (1905), H a h s t r ö m  (1931) und E l o f s s o n  &  L a k e  (1971), die Ent
decker dieser Organe bei den Anostraken, erwachsene Tiere untersucht haben. Es wird 
hierauf noch zurückzukommen sein.

_ Wenn wir alle diese Befunde zusammenfassen, kommen wir zu der Schlußfolgerung, daß 
die dorsalen Frontalorgane der Anostraken denen anderer Phyllopodengruppen und aller 
übrigen Arthropoden homolog sind.

Einige Autoren erwähnten unter dem Namen „dorsale Frontalorgane“ (M e s o n  1962, 
H e n t s c h e l  1965) oder X-Organe ( E l o f s s o n  1966b, B e n e s c h  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 (M ezston 1962, B ezstesch 
1969), werden dann aber weitgehend rückgebildet, so daß man sie bei erwachsenen Ano
straken nicht mehr finden kann4 — M enozst (1962). H e n t s c h e l  (1965) und E l o f s s o n  (1966b) 
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 Nerven Verbindungen mit dem Ocellen- 
zentrum, oder die Hinweise auf diese Verbindungen fehlen ( H e n t s c h e l  1965, B e n e s c h  
1969; siehe auch M e s o n  1962). Auf der anderen Seite gibt es Angaben über ihre Verbin
dung mit den Medullae terminales ( B e h e s c h  1969). Ein Teil der proximalen Axone dieser 
Organe endet in jener Neurosekretzellengruppe, die zwischen den sensorischen Glomeruli 
und den Medullae terminales liegt (siehe M e n o n  1962, H e n t s c h e l  1965, auch B e n e s c h  
1969); ein anderer Teil mündet in die Medullae terminales selbst ein ( B e n e s c h  1969), die 
eigene Neurosekretzellen haben (siehe M ezstozst 1962).

Der Aufbau dieser „dorsalen Frontalorgane“ oder X-Organe mitsamt ihrer Anordnung 
gegenüber dem Naupliusauge unterscheidet sich erheblich von dem der echten dorsalen 
Frontalorgane der Anostraken. Bei den ersteren ist eine große Epithelzelle von „ganglion 
cells“  umgeben (M enozst 1962). Von diesen ziehen distale Axone der Neurosekretzellen, die 
zwischen der Naupliusaugensehmasse und den Medullae terminalis liegen (M ekozst 1962 
H e z sttsc h e l  1965), zum Gehirn. ..........

Aus den Befunden von B e s e s c h  (1969) ist ersichtlich, daß sich die Epithelabschnitte 
dieser Organe nicht an die Wände der Lateralbecher des Naupliusauges anschließen, son
dern sich „lateral“ befinden, sogar schon beim Embryo mit überhaupt nur wenigen Zellen 
(Abb. nach B e n e s c h  1969, unsere Fig. 6e). Figur 24 bei E l o f s s o n  (1966b) und unsere 
Figur 6 d, welche die Rekonstruktion dieser Organe bei einem Vertreter der Anostraken 
{Branchinecta) in Beziehung zum Naupliusauge darstellt, zeigen, daß die besprochenen 
Epithelenden etwas dorsaler liegen als die der echten dorsalen Frontalorgane der Ano
straken (vergleiche Fig. 6d mit Fig. 6 c) — die hier dargestellten Strukturen liegen nicht in 
einer Ebene! Die von M e s o n  (1962), H e n t s c h e l  (1965), E lofssozst (1966b) und B ezstesch 
(1969) beschriebenen morphologischen Strukturen können daher den dorsalen Frontal
organen, wie sie N o v ik o f f  (1905), H a n s t r ö m  (1924a, 1931), E l o f s s o n  &  L a k e  (1971) be
schrieben haben, nicht entsprechen. Wir werden sie weiterhin den lateralen Frontalorganen 
der übrigen Arthropoden homolog setzen.5

Die-dorsalen Frontalorgane der Copepoden wurden von H a k s t r ö m  (1924a), G i c k l h o r n  
(1930a, b ) ,  L o w e  (1936), D a h l  (1953) (siehe auch C l a u s  1863, E s t e r l y  1908) untersucht. 
Ihre Nerven verlaufen in das Ocellenzentrum ( H a n s t r ö m  1924a, 1931; L o w e  1936). D a h l

4 Dieser Umstand bedingt im wesentlichen die Interpretationsschwierigkeiten der Anostraken-Frontalorgane. Jeder
Deutung sollte eine eingehende Untersuchung der Entwicklung der Frontalorgane hei diesen Tieren vorangehen 
i Q A f i i v t n  91?'docer(E1 (L eder 1914 und andere), Cirripediern (K auri 1962 und andere) und Brachyuren (Elofsson 
i ! u ^ ) tbeSChnei enen4Fr0nt®i1-0rI alle T rden m unserer Abhandlung nicht analysiert. Wir halten sie für nicht hinreichend 
bekannt, um unter anderem die Frage beantworten zu können, oh sie dorsale oder ventrale Frontalorgane smd und infolge
dessen für schwer deutbar.
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(1965) und E l o f s s o x  (1966b) waren geneigt, diese Frontalorgane als „X-Organe“ zu be
trachten, wobei sie auf die von D a h l  (1965) in ihnen entdeckten Spuren einer neurosekre- 
torischen Tätigkeit hin wiesen. Diese Neurosekretion ist aber, wie wir sehen werden, 
keineswegs auf die X-Organe (und ihre Teile, die lateralen Frontalorgane) beschränkt. 
E l o f s s o x  (1971) selbst gab später diese Deutung auf und bezeichnete die dorsalen Fron
talorgane der Copepoden als Chemorezeptoren (siehe auch G i c k l h o r x  1930). Aus der Ab
handlung von E l o f s s o x  (1971) ergibt sich ganz deutlich, daß diese Frontalorgane recht 
komplizierte Sinnesorgane darstellen (siehe auch D u d l e y  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 
D a h l  (1957) und E l o f s s o x  (1963, 1965, 1966a) etwas ventral liegend, oft median 
zusammenschließen (H axström 1931, 1933, 1934), kann für erwiesen gelten, wenn auch 
ihre Topographie einer Präzisierung bedarf. Obwohl oft voneinander isolierte Paare der 
Frontalorgane vorliegen (siehe H a x s t r ö m  1934, S. 135), beschrieb der genannte Autor die 
dorsalen Frontalorgane der Decapoden unter dem Namen „medianes Frontalorgan“ , wohl 
auch im Hinblick darauf, daß bei den Decapoden auch laterale Frontalorgane =  SPX- 
Organe (siehe S. 56) existieren. Die dorsalen Frontalorgane werden durch das Ocellen- 
zentrum innerviert ( H a x s t r ö m  1931, 1933; D a h l  1957).

Die bei Mysidaceen beschriebenen Frontalorgane ( H a x s t r ö m  1933, 1947 — Eucopia: 
„medianes Frontalorgan“ ; E l o f s s o x  1965 — Boreomysis: „ventral frontal organs“ ) sind 
unseres Erachtens als dorsale Frontalorgane anzusehen. H a x s t r ö m  und E l o f s s o x  homo- 
logisierten diese Organe mit ventralen („medianen“ nach H a x s t r ö m ) Frontalorganen an
derer Crustaceen, wobei sie ausschließlich deren Tendenz zum Zusammenschluß zu einem 
äußerlich unpaaren Gebilde (H axström) und deren Lage (ventral vom Naupliusauge) her
anzogen ( H a x s t r ö m , E l o f s s o x ). Beide Erscheinungen können jedoch sekundär begründet 
sein. Außerdem gibt es indirekte Gründe, 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 für die bei Stomatopoden (Squilla) von H a x s t r ö m  (1947) als 
„medianes“ Frontalorgan (siehe auch E l o f s s o x  1965 — „ventral frontal organs“ ) be
schriebenen Organe, welche denen der Mysidaceen sehr ähnlich sind. Es ist bemerkenswert, 
daß G r ä b e r  (1933) und W a l k e r  (1935) bei Isopoden ein durch ein Nervenpaar mit dem 
Gehirn verbundenes unpaares Organ erwähnten, das dem äußerlich unpaaren dorsalen 
Frontalorgan der Mysidaceen6 entspricht.

Den dorsalen Frontalorganen der Xiphosuren lassen sich „ventrale Hautnerven“ zu
ordnen, die von H a x s t r ö m  (1926b, 1929; siehe auch P a c k a r d  1880, Seite 30) beschrieben 
worden sind. Diese Nerven verlaufen median von den „lateralen Riechnerven“ (siehe Jo- 
HAXSSOX 1933), sie münden in die Pars intercerebralis ein und enden, soweit unsere Figur 7 
zu urteilen erlaubt, in unmittelbarer Nähe von den Linsenaugensehmassen. Die „ventralen 
Hautnerven“ wenden sich den letzteren zu von den lateralen Seiten her. Die besprochenen 
Nerven wurden von J o h a x s s o x  (1933), der die Gehirnentwicklung bei Xiphosuren unter
sucht hatte, nicht erwähnt. Wahrscheinlich bilden sich die Epithelstrukturen, welche von 
diesen Nerven versorgt werden, erst in späteren Stadien der Xiphosurenontogenese aus. 
Die Annahme, daß die HAXSTRÖMschen „ventralen Hautnerven“ dorsale Frontalorgane 
sind, kommt den wirklichen Befunden über die Frontalorgane der Xiphosuren entgegen.

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

Die Zygentomen besitzen nach H a x s t r ö m  (1940), C a z a l  (1948), C h a h d o x x e r e t  (1950), 
d e  L e r m a  (1951), G a b e  (1953) dorsale Frontalorgane X 7, die denen der niederen Crusta
ceen homolog sind. Diese Organe liegen vor der Pars intercerebralis über dem Gehirn. 
Ihre Nerven münden dorsal ins Gehirn ein und verbinden sich in der Pars intercerebralis

6 Von großem Interesse wäre eine Untersuchung, die sich mit den sogenannten Statozysten von Cumacea befaßt, 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, Archaeognathen undPterygoten decken sich im H anstko msc hen 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 ( H a n s t r ö m  1940, W a t s o n  1963 und 
andere), und es ändert sich vermutlich damit die Struktur ihrer Nervenverbindungen. 
Trotz dieser Veränderungen ist ihre Homologie mit den dorsalen Frontalorganen der 
übrigen Arthropoden kaum zu bezweifeln: Ihre Lage, ihr Nervenverlauf und daß bei den 
Vertretern dieser Gruppe ein ventrales Frontalorgan vorhanden ist, dessen paarigerNerv ven
tral in die Pars intercerebralis mündet, reichen für eine Homologisierung jedoch nicht aus.

Die dorsalen Frontalorgane der Archaeognathen stellen zwei Zellengruppen dar, die dem 
Gehirn frontal anliegen und an das Neurohämalsystem wie bei den Zygentomen Anschluß 
finden. Mit ihnen sind die Nervi corporis cardiaci I  verbunden ( H a n s t r ö m  1940, C a z a l  
1948, G a b e  1953, B i t s c h  1963, B a r t  1963). H a n s t r ö m  (1940) und B i t s c h  (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 Überkreuzung 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 B a r t  (1963) sind die dorsalen Frontalorgane der Archaeognathen mit dem Ocellen- 
zentrum verbunden. Dies ist ein wichtiger Beweis dafür, daß sie denen anderer Arthro
poden entsprechen. Aus Angaben von H a n s t r ö m  (1940) geht hervor, daß die dorsalen 
Frontalorgane der Archaeognathen eine Mittelstellung in der morphogenetischen Reihe: 
Zygentoma —*■ Archaeognatha —* Pterygota einnehmen.8 In  der Tat liegen diese Organe 
bei den Zygentomen über dem Gehirn und verbinden sich mit ihm durch Nerven; bei einem 
Teil der Archaeognathen liegen sie auch über dem Gehirn oder, was sehr wesentlich ist, 
jedes dorsale Frontalorgan liegt teils über, teils im Gehirn ( B a r t  1963); bei anderen Ver
tretern der Archaeognathen versenken sie sich jedoch ganz in die Pars intercerebralis 
( H a n s t r ö m  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, daß nach einigen Befunden die NSG I  der Pterygoten 
Nervenverbindungen mit anderen Strukturen der Pars intercerebralis haben ( W i l l e  y  1961, 
B r o t j s s e -G a u r y  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 Ähnlichkeit der sie bildenden 
Zellen ihre Bestätigung (G a b e  1953).

D a h l  (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 I I  (die N.c.c. I I  absendenden NSG I I )  
zu homologisieren. H a n s t r ö m  (1953) und D a h l  (1965) homologisierten die dorsalen Fron
talorgane der Thysanuren und beide Paare der NSG der Pterygoten (NSG I  und NSG I I )  
mit den X-Organen der Crustaceen. Sie begründeten dies damit, daß alle diese Gebilde 
Neurosekretalorgane mit ähnlicher Funktion sind. Das letztere Kriterium kann für eine kon
krete Homologisierung jedoch nicht benutzt werden; denn die Umwandlung von Sinnes
organen in neuro-endokrine Drüsen ist im Tierreich weit verbreitet (siehe B a r r in g t o n  1963 
und andere). Nach H a n s t r ö m  (1953) und D a h l  (1965) wären dieselben Frontalorgane der 
Thysanuren jenen zwei abgesonderten Paaren von Zellansammlungen (NSG I  und NSG I I )  
der Pterygoten homolog, zu denen zwei einzelne Nervenpaare (N.c.c. I  und N.c.c. I I )  zie
hen. Da die Thysanuren aber auch NSG I I  mit von ihnen abgehenden N.c.c. I I  haben 
( Y a s h i k a  1960, W a t s o n  1963 und andere), die denen der Pterygoten identisch sind, ist 
der Widerspruch in der Homologie von H a n s t r ö m  (1953) und D a h l  (1965) ganz offen
sichtlich. Auf die Frage, inwieweit Beziehungen zwischen den (SP) X-Organen der Crusta
ceen und den NSG I I  der Zygentomen, Archaeognathen und Pterygoten bestehen, wird 
auf Seite 56 weiter eingegangen. Eine endgültige Klärung ist von der Entwicklungs
morphologie zu erwarten. Die derzeitigen Befunde sind noch recht lückenhaft. Auf jeden 
Fall sind die dorsalen Frontalorgane der Thysanuren nach Y a s h i k a  (1960) und B a r t  (1962)

8 Es ist interessant, daß unter den Pterygoten die Homologa der dorsalen Frontalorgane wahrscheinlich nicht nur in 
Form der NSG I  existieren (siehe Pavlova 1895 — Frontalnerven, Ftjrihata & K oyama 1974 — unbekanntes Organ).
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Fig. 7. Schema des Gehirn teils derXiphosuren 
mit der Ausgangsstelle der , zentralen Haut
nerven“  (vermutliche Dorsofrontalorganner- 
ven) und der „lateralen Riechnerven“  ( =  La
teralfrontalorgannerven) nach Hanstköm 1928 
und Johansson 1933(vereinigt und.etwas ver
ändert)

Fig. 8. Einige Kopfstrukturen der Dipluren. a — schematischer Medianschnitt; b — Dorsalansicht nach 
Holmgken 1916, Hanstköm 1940, Cazal 1948a und Baketh 1962, kombiniert ■
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während ihrer ontogenetischen Entstehung mit der Pars intercerebralis verbunden, ge
nauso wie ihre Homologa bei den Pterygoten (siehe A n d o  1962, M a l z a c h e r  1968). ’

Die noch von H o l m g k e n  (1916) als Frontalorgane beschriebenen „Cerebraldrüsen“ bei 
Diplopoden und Chilopoden bereiten einer Deutung ernste Schwierigkeiten. Sie sind funk
tionell-analog dem X-Organ-Komplex der Crustaceen (siehe J u b e r t h i e - J u p e a t j  &  J u b e r - 
t h i e  1973). Angaben über die Entwicklungsmorphologie dieser Gebilde fehlen; die mor
phologischen Daten über ihre Nerven Verbindungen, die zu den „visceral ganglia“  ziehen, 
sind widerspruchsvoll (Ergebnisse von P r a b h u  1961/62; siehe auch S a h l i  &  P e t i t  1973; 
dergleichen S e i f e r t  1972). Die Homologie der „Cerebraldrüsen“ der Chilopoden mit paa
rigen, im H  a n s t r  öm schen Sinne dorsalen Frontalorganen anderer Arthropoden war von 
F a h l a n d e e  (1938) und d e  L e r m a  (1951) vorgeschlagen worden.

Um wenigstens einigermaßen begründete Annahmen zur Homologie der Frontalorgane 
bei Diplopoden und Chilopoden vertreten zu können, erscheint es zweckmäßig, zuerst auf 
einige Kopfstrukturen der Collembolen einzugehen. Wie erwähnt, haben die Arthropoden 
drei Paar Frontalorgane: dorsale, ventrale und laterale. Da für die Ateloceraten außer den 
Zygentomen, Archaeognathen und Pterygoten als wesentliches Kriterium der Homologie 
die Lagebeziehungen der Erontalorgane herangezogen werden müssen ( R e m a n e  1952, 
1962), stellen die Collembolen die Ausgangssituation dar. Es liegen bei ihnen Angaben über 
ein ventrales Frontalorgan vor ( H a n s t r ö m  1940, P a u l u s  1972), ferner über dorsale Fron
talorgane, die durch eine paarige Gruppe von Neurosekretzellen im Raum des sogenannten 
Nackenlobus des Gehirn repräsentiert werden. Sie sind den NSG I  der Pterygoten homolog 
und mit den N.c.c. I  verbunden (C a s s a g h a u  &  J u b e r t h i e  1967a, b). Schließlich sind die 
Postantennalorgane (=  T ö m ö s v a r  vsche Organe) bei Diplopoden, Chilopoden und Sym- 
phylen zu nennen, die wahrscheinlich laterale Erontalorgane darstellen und NSG II-Homo- 
loga sind (C a s s a g h a u  &  J u b e r t h i e  1967a, b). Diese befinden sich neben den Eingangs
stellen der Nerven des Postantennalorgans (siehe C a s s a g w a u  &  J u b e r t h i e  1967b, ver
gleiche B a r t  1963).

Das äußerlich unpaare NABERTsche Organ von Tomocerus ist mit dem Gehirn durch den 
äußerlich unpaaren kurzen Mediannerv ( N a b e r t  1913, H o l m g e e n  1916, P a u l u s  1972) 
oder durch einen über das Gehirn nach vorn ziehenden langen Nerv ( P a u l u s  1972) ver
bunden. P a u l u s  (1972) bewies die Homologie zwischen dem NABERTschen Organ von To
mocerus und den dorsalen Stirnocellen (siehe Seite 17) der übrigen Collembolen; er be
trachtete dieses Organ wie früher C a z a l  (1948 a) als Homologon zu den dorsalen Frontal
organen anderer Arthropoden. Die erste Homologisierung ist sicher richtig, jedoch er
scheint uns die von P a u l u s  -  die dorsalen Stirnocellen der Collembola seien den dorsalen 
Frontalorganen homolog — weniger überzeugend, weil M a r l i e r  (1941) für die dorsalen 
Stirnocellen eine Lichtreaktion festgestellt hat. Außerdem sind weder die NABERTschen 
Organe, noch die dorsalen Stirnocellen der Collembolen mit den NSG I  und N  .c.c. I  ver
bunden (siehe C a s s a g n a u  &  J u b e r t h i e  1967a, b; P a u l u s  1972).

Das Gesagte führt uns zu folgender Schlußfolgerung: Die dorsalen Frontalorgane der 
Collembolen scheinen das mediane Paar von Neurosekretzellgruppen (NSG I ) zu sein, das 
durch Versenkung der primären äußeren Frontalorgane ins Gehirn (wie bei Archaeogna
then und Pterygoten) entstanden ist.

Beachtung verdienen schließlich die sogenannten Cerebraldrüsen der Diplopoden und 
Chilopoden. Das Bauschema der „Cerebraldrüsen“ bei Diplopoden ist so zu beschreiben: 
In der Pars intercerebralis gibt es zwei zur Medianebene symmetrische Neurosekretzell
gruppen. Sie entsenden ein Nervenpaar in die Körper der eigentlichen „Cerebraldrüsen“ , 
die in der Kopfkapsel liegen ( P r a b h u  1961, 1962; siehe auch S e i f e r t  1971, S e i f e r t  &  E l - 
H i f n a w i  1972 a, b). Von diesen geht ein zweites Nervenpaar ins Gehirn ab ( P r a b h u  1961, 
1962); es endet nach P r a b h u  in den „visceral ganglia“  (siehe auch S a h l i  &  P e t i t  1973). 
Weitere Untersuchungen sind zur Lösung dieser noch ungeklärten Frage nötig. Mit Rück
sicht darauf, daß die Diplopoden laterale Kopforgane ( T ö m ö s v a r Ysche Organe) haben und 
der Aufbau des Cerebraldrüsenkomplexes dem der dorsalen Frontalorgane ähnlich ist, 
halten wir es für gerechtfertigt, vorerst H o l m g r e n  (1916) zu folgen und diese Gebilde für 
dorsale Frontalorgane zu halten.

H a n s t r ö m  (1928), G a b e  (1952b), (siehe auch P a l m  1956) wiesen auf einen ähnlichen 
Cerebraldrüsenkomplex bei Chilopoden hin, der aus einem Paar NSG besteht und über
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Tabelle 2
D ie H om o log ien  der dorsalen  F ron ta lo rga n e  bei A rth rop oden

Arthropoden-Gruppe
Benennungen der Gebilde, die 

mit den dorsalen Frontalorganen 
homologisierbar sind

Innervation Funktion
Ontogenetischer

Entwicklungsbereich

Anostraca dorsale, paarige Frontalorgane nach 
H anström =  cavity receptor 
Organs nach ELOFSSON

zwei Nerven aus dem 
Ocellarzentrum

höchstwahrscheinlich
Chemorezeptoren

?

Noto- und Conchostraca überocellare Frontalorgane 
=  posterior median frontal organs 
nach Elofsson

9 wahrscheinlich sensorisch

Mystacocarida

Copepoda

ein am zweiteiligen Rostrum 
befindliches mehr laterales 
Setaepaar
mediane Frontalorgane nach

? wahrscheinlich Tangorezeptoren 9

Gicklhorn =  X-Organe, später 
chemoreceptor-organs nach 
Elofsson

zwei Nerven aus dem 
Ocellarzentrum

wahrscheinlich Chemorezeptoren ?

Decapoda dorsale Frontalorgane zwei Nerven aus dem 
Ocellarzentrum

wahrscheinlich sensorisch

Mysidacea
Stomatopoda

medianes Frontalorgan nach 
HANSTRÖM =  ventral frontal 
organs nach Elofsson

zwei Nerven aus der 
Pars intercerebralis

wahrscheinlich sensorisch ?

Xiphosura wahrscheinlich die Terminalien 
der HANSTRÖMschen, zentralen 
Hautnerven“

zwei Nerven aus der Pars inter
cerebralis, wahrscheinlich aus den 
Linsenaugensehmassen

wahrscheinlich sensorisch ?

Land- Chelicerata 9 9 9

Thysanura dorsale Frontalorgane oder zwei Nerven, die mit den N.c.c. I sensorisch und höchstwahrscheinlich vor-
Pterygota mediane Neurosekretzellengruppe 

(NSG I )
und dem Ocellarzentrum 
verbunden sind

neurosecre torisch derster medianer Keim
bereich

Diplura
Collembola

mediane Neurosekretzellengruppe mit zwei durch das Gehirn 
zu den Corpora cardiaca ver
laufenden Nerven verbunden

sensorisch und 
neurosecretorisch

9

Diplopoda
Chilopoda

Frontalorgane nach H olmgren =  
Cefebraldrüse =  Neurohämal- 
organe

zwei Nerven aus der 
Pars intercerebralis

neurosecretorisch ?
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Nerven mit dem Cerebraldrüsenkörper verbunden ist. S c h e f f e l  (1961) konnte keine Ver
bindungen zwischen den medianen Zellgruppen und den Cerebraldrüsenkörpern finden, 
aber J o l y  &  D e s c a m p s  (1968) haben solche gefunden. Die Ähnlichkeit der „Cerebral
drüsen“ der Diplopoden und Chilopoden kann als Beleg für die von F a h l a n d e r  (1938) und 
d e  L e r m a  (1951) vorgeschlagene Homologie dieser Organe mit den dorsalen Frontal
organen anderer Arthropoden auch in unserem Sinne dienen.

Zum Abschluß unserer Besprechung der dorsalen Frontalorgane bei den Arthropoden 
wäre es am Platze, einiges über die NSG im Gehirn der Dipluren und ihre Verbindungen 
mit anderen Kopfstrukturen zu sagen. Laut B a r e t h  (1962) haben diese Tiere ein medianes 
Zellgruppenpaar, das sich in den „Nackenloben“ befindet und ein Nervenpaar ins Gehirn 
entsendet. Diese Gebilde scheinen den von H a n s t r ö m  (1940) erwähnten, im Dipluren- 
gehirn liegenden Gebilden zu entsprechen und den dorsalen Frontalorganen homolog (siehe 
auch H a n s t r ö m  1940) zu sein. Das von ihnen ins Gehirn verlaufende Nervenpaar endet in 
den sogenannten Corpora cardiaca am Stomodaeum ( B a r e t h  1962, unsere Fig. 8). Eine 
interessante Frage ist die Homologisierung dieser Corpora cardiaca bei Dipluren ( B a r e t h  
1962) und Collembolen (C a s s a g n a u  &  J h b e r t h i e  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 
P r a b h u  (1961, 1962), S a h l i  &  P e t i t  (1973) beschriebenen extrastomodealen Gebilde bei 
den Diplopoden, die sich auch über Nerven mit Gebilden verbinden, die als dorsale Frontal
organe angesehen werden. Die Antwort auf diese Fragen müssen künftige Untersuchungen 
über die Entwicklungsmorphologie der dorsalen Frontalorgane und der damit verbundenen 
Strukturen bei verschiedenen Repräsentanten 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, läßt aber keine Zweifel an ihrer ursprünglichen Paarigkeit. Die Nerven der ven
tralen Frontalorgane münden gewöhnlich in die Pars intercerebralis und ziehen stets ven
tral zu den Nerven anderer Frontalorgane.

Das äußerlich unpaare ventrale Frontalorgan der Anostraken wurde von S p e n c e r  
(1902), N o v i k o f f  (1906), M e n o n  (1962), E l o f s s o n  (1966b), B e n e s c h  (1969) und L a k e  
(1969) beschrieben. Sein Nervenpaar (M e n o n  1962, E l o f s s o n  1966b, B e n e s c h  1969, L a k e  
1969, R a s m t j s s e n  1971) verläuft in den Ventromedianlobus des Ocellenzentrums zusam
men mit den Nerven des ventralen Bechers des Naupliusauges ( B e n e s c h  1969). Aus den 
Befunden von B e n e s c h  (1969) ergibt sich, daß das ventrale Frontalorgan während seiner 
Morphogenese beim Keim mit der Frontalregion verbunden ist. Wie alle übrigen Frontal
organe ist dieses Organ epithelial gelegen, was auf eine Sinnesfunktion schließen läßt.

Als ventrale Frontalorgane der Conchostraken können jene Gebilde gelten, die ihrer 
Anordnung nach anderen Frontalorganen und ventralen Naupliusaugenbechern ent
sprechen; sie wurden von N o v ik o f f  (1905) und E l o f s s o n  (1966b) erwähnt. Es gibt jedoch 
keine Angaben zur Entwicklungsmorphologie dieser Strukturen; sie scheinen Sinnesfunk
tion auszuüben.

V o n  Z o g r a f  (1904) wies bei Notostraken auf Gebilde hin, die ihrer Lage nach ventralen 
Frontalorganen entsprechen; H o l m g r e n  (1916), H a n s t r ö m  (1931) und E l o f s s o n  (1966b) 
haben sie jedoch nicht beschrieben.

Wie erwähnt, kann man das mediane Paar Setae am Rostrum (Frontalregion) der My- 
stacocariden ( D a h l  1952, unsere Fig. 6 a) als Homologon der ventralen Frontalorgane an
derer Crustaceen betrachten. Epithelorgane der Kopffrontalregion, die den ventralen 
Frontalorganen der übrigen Arthropoden entsprechen könnten, wurden beim Studium der 
definitiven Morphologie wenigstens bei freilebenden Copepoden nicht festgestellt ( D a h l  
1953). Noch unwahrscheinlicher wäre das Vorhandensein von ähnlichen- Bildungen bei 
parasitischen Copepoden, und man kann annehmen, daß 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 ( P e d a s c h e s k o  1896). W ir kommen später auf die Entwick
lung der ventralen Frontalorgane der Copepoden zurück, die unseres Erachtens einen 
Schlüssel für die vergleichend-morphologische Analyse des Kopfnervensystems der Arthro
poden enthält. 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.

Außer bei Thysanuren liegen Angaben über die ventralen Frontalorgane der Atelo- 
ceraten nur für die Collembolen vor. Die ventrale Zellgruppe des von H e s s e  (1901) und 
anderen beschriebenen „frontalen Stirnocellus “ (Mg. 4) wurde von H a n s t r ö m  (1940) als 
Frontalorgan betrachtet. P a u l u s  (1972) beschrieb ein isoliertes, unter dem frontalen 
Stirnocellus liegendes Gebilde, das seiner Lage nach dem ventralen Frontalorgan anderer 
Arthropoden entspricht.

J o h a n s s o n  (1933) meinte, daß der Medianteil des Riechorgans der Xiphosuren ein ven
trales Frontalorgan dieser Tiere darstellt. In der Tat sprechen die entwicklungsmorpholo
gischen und vergleichend-morphologischen Befunde für diese Annahme (Entstehung aus 
dem Ektoderm der Frontalregion; Versorgung durch einen paarigen Nerven nach P a t t e n  
1892, P a t t e n  &  R e d e n b a u g h  1899, der in die Pars intercerebralis von ventraler Seite aus 
eingeht und sich weiter zum Zentralkörper hinzieht; Anordnung dieses Organs unter an
deren Frontalorganen). Das Riechorgan der Xiphosuren besteht aus drei Teilen (siehe 
P a t t e n  1892, H o l m g r e n  1916, J o h a n s s o n  1933): dem medianen Teil, der das paarige 
ventrale Frontalorgan darstellt, und zwei lateralen Teilen, den lateralen Frontalorganen 
(Fig. l f ) .  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 Rieehorgan und seine Innervation mit einigen B il
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“ ( L e g e n d r e  1959, unsere 
Fig. le , h). Diese Gebilde werden während der Embryogenese passiv in die Labrumbasis 
einbezogen ( L e g e n d r e  1959, unsere Fig. lc , d, e), sie entstammen mithin dem Ektoderm 
der Keimfrontalregion. L e g e n d r e  (1959) hielt sie für acronal, wobei die Annahme zu
grunde gelegt werden könnte, daß das „organe rostrale“  und die paarige „glande du rostre“ 
der Arachniden dem Riechorgan der Xiphosuren entsprechen.

Dieses Riechorgan dient nach P a t t e n  (1892) und H a n s t r ö m  (1926) zum Auffinden des 
Geschlechtspartners. S t ö r m e r , P e t r u n k e v i t c h  &  H e d g p e t h  (1955) vermuteten ein ähn
liches Riechorgan bei den Eurypteriden. Bei den Arachniden dürfte ein weiteres Riech
organ im Labrum vorhanden sein ( D a h l  1885), das dieselbe Funktion wie bei den Xipho
suren besitzt (siehe L e g e n d r e  1956). Jedenfalls hat die paarige „glande du rostre“ Sinnes
funktion ( L e g e n d r e  1959).

Das „organe rostrale“ und die „glande du rostre“  der Arachniden werden von außen 
her mit dem Labrumnerv versehen, der durch Zusammenschluß von drei Ästen, die von 
der Stomodealbrücke ausgehen, gebildet worden ist (Fig. le, h). Das dreiteilige Riech
organ der Xiphosuren entsendet drei Nerven, die schließlich in den Zentralkörper münden; 
ihr Labrum wird auf drei Bahnen innerviert, die von der Stomodealbrücke ausgehen (Fig. 
le , h). Figur 1 läßt erkennen, wie die ins Labrum einmündenden Nerven sich mit Nerven 
zusammenschließen, welche das Riechorgan versorgen. Bei der schon erwähnten Verla
gerung infolge morphologischer Krümmung der Körperachse, die mit der terrestrischen 
Lebensweise der Cheliceraten einhergegangen ist, änderte das Labrum seine Ventrokaudal- 
richtung in eine Anteriorrichtung. Infolge dieser Veränderungen verlagerte sich der ur
sprünglich mit dem Riechorgan verbundene Zentralkörper kaudalwärts. Dabei gelangte 
die Stomodealbrücke, wie Figur 1 zeigt, in den Nervenkanal zum Riechorgan. Es gibt also 
unseres Erachtens triftige Gründe für eine Homologie der Riechorgane dör Xiphosuren 
und der Arachniden.

Aus denselben Gründen erweist sich das mediane „organe rostrale“ der Arachniden ( L e 
g e n d r e  1959) — um auf die ventralen Frontalorgane zurückzukommen — als Homologon 
zu den ventralen Frontalorganen der Xiphosuren, Crustaceen und anderen. Die paarige 
Spur in seinem Mediannerv, der in den Rostralnerv mündet, ist schwer zu entdecken; man

DOI: 10.21248/contrib.entomoL34.1.3-90

http://www.senckenberg.de/
http://www.contributions-to-entomology.org/


©www.senckenberg.de/; download www.contributions-to-entomology.org/

Beitr. Ent., Bd. 39 (1984) H. 1 3 3

muß nur bedenken, daß sieh die Homologa der bei Xiphosuren noch isolierten Nerven in 
den lateralen Teilen des Riechorgans der Arachniden in einen von außen her unpaaren Nerv 
zusammenschließen.

Das Ganglion frontale
Die Entwicklung der ventralen Frontalorgane im Verlaufe der Embryogenese der Cope- 

poden ist recht aufschlußreich ( P e d a s c h e n k o  1896, unsere Eig. 9 a). Das hier zu behan
delnde Organ schnürt sich vom Ektoderm der Keimfrontalregion ab und verlagert sich ins 
Labrum, indem es sich ins Ganglion des stomatogastrischen Nervensystems verwandelt 
( P e d a s c h e h k o  1896). Dieses Ganglion, das also ein Derivat des ventralen Frontalorgans 
ist, wurde von P e d a s c h e s k o  nach seinem Entstehungsort Ganglion frontale genannt. 
Seine Verbindung mit der Pars intercerebralis über einen Nerv, der in der vorliegenden 
Arbeit als Nervus azygos bezeichnet wird, bleibt auch im definitiven Zustand erhalten 
( H a r t o g  1888, R i c h a r d  1891, G i e s b r e c h t  1913, L o w e  1936). Offensichtlich ist dieser 
Nerv ein Homologon zu dem Nervenpaar der ventralen Frontalorgane der übrigen Arthro
poden. Etwas vorgreifend ist darauf hinzuweisen, daß das Ganglion stomodeale im defini
tiven Zustand verschmilzt und das „labral ganglion“ bildet ( L o w e  1936, unsere Fig. 10d). 
Daß im „labral ganglion“ der Copepoden zwei Bestandteile vorhanden sind, wird durch 
zwei Konnektivpaare erwiesen, die von ihm zu den paarigen Cerebralfaserstämmen hin 
verlaufen ( L o w e  1936).

Einer der Verfasser der vorliegenden Arbeit (M e l n i k o v  1970) (M e l n ik o v  &  B e l j a e v a , 
in Vorbereitung) gelangte beim Studium der Embryogenese der Isopteren über 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 ursprünglichen 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
rührung mit dem dorthin vom Ganglion stomodeale ausgehenden, etwas verdickten Ende 
des Nervus stomodealis9 und tritt somit in Verbindung mit dem Nervensystem der Ein
geweide (vergleiche Copepoda nach P e d a s c h e n k o  1896, L o w e  1936).

Eine Reihe von Befunden über die Entwicklungsmorphologie des Frontalganglions bei 
Pterygoten 10 kann als Bestätigung der Ergebnisse von M e l n ik o v  &  B e l j a e v a  (in Vor
bereitung) dienen. Unsere Befunde wurden insbesondere von S i n g h  (1971) bestätigt. Be
reits die Abbildungen von P a t t e n  (1888) können eine Vorstellung über die Bildungsstelle 
des Ganglion frontale verschaffen. Die Schnitte von H e i d e r  (1889, unsere Fig. 9b) zeigen 
die Verbindung des entstehenden Ganglion frontale bei Coleopteren mit dem Ektoderm 
der Keimfrontalregion ( =  Vorderkopfteil, die Clypeusanlage der älteren deutschen Au
toren). Die Abbildungen von C a r r iè r e  &  B ü r g e r  (1898, Figuren 165 und 166a; unsere 
Fig. 9 d) zeigen überzeugend an Medianschnitten den Prozeß 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 PATERSONsche Abbildung (1935, Fig. 21; unsere Fig. 9 c) stellt einen Querschnitt 
dar, der ventral von jenem in Figur 26 (unsere Fig. 15k) verläuft; er zeigt den Abspal
tungsprozeß von medianen Neuroblasten in der Anlage der Pars intercerebralis aus dem 
Ektoderm der Keimfrontalregion. Der zuerst erwähnte Schnitt (Fig. 21 von P a t e r s o n  
1935, unsere Fig. 9 b) kann den Entstehungsort des Ganglion frontale aus ventral liegenden 
medianen Neuroblasten verdeutlichen. Dieser gelungene Schnitt zeigt ferner den dem 
Ganglion frontale entgegenkommenden Nervus stomodealis. B a d e n  (1937) veranschau-

9 Gewöhnlich wird der Nerv, der das Frontalganglion mit dem Ganglion stomodeale und darüber hinaus mit dem 
Ganglion ventriculare verbindet, als Nervus recurrens, und der abzweigende Nerv, der aus dem Ganglion frontale zum 
Distalende des Labrum verläuft, als Nervus procurrens bezeichnet. Wir halten es für 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.

10 Die Entwicklung des Ganglion frontale bei Lepidopteren (Eastham 1930, Presses & ILtttschky 1957, Okada 1960) 
wird hier außer Acht gelassen; denn dort zeigt die Morphogenese der Frontalregion, des Labrums und des Stomodaeums 
sekundäre Veränderungen, die schwer zu deuten sind.

3 Beitr. Ent., Bd. 34, H. 1
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Fig. 9. Zum Bildungsprozeß des Ganglion frontale (ventrales Frontalorgan Ganglion frontale, Übergang) 
und anderer Teile des stomatogastrischen Nervensystems bei Vertretern der Crustaceen und der Insekten, 
a -  Copepoden nach P edaschenko 1896; at -  (Fig. 123), a2 -  (Fig. 151), a3 -  (Fig. 164): alle vordere Teile 
medianer Schnitte; a4 — (Fig. 199); b — Coleopteren nach H eider 1889, Fig. 121: Querschnitt durch die 
Basis der Antennen; c — Coleopteren nach Paterson 1935, Fig. 21: „transverse section of 9-day-old embryo, 
passing through second cephalic invagination“ ; dt — Hymenopteren nach Carriere & Bürger 1898, Fig. 165: 
Vorderende eines medianen Sagittalschnittes; d2 — wie di, Dig. 166a: vorderes Ende eines annähernd median 
verlaufenden Sagittalschnittes (fragmentarisch); e — Hymenopteren nach N elson 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 R oonwäl 1937, Textfig. 134; g — Amphipoden 
nach W eygoldt 1958; g, — (Abb. 31), g2 — (Abb. 32), gs — (Abb. 33), alle fast mediane Sagittalschnitte; 
h — Tanaidaceen nach Scholl 1963, Abb. 23: fast medianer Sagittalschnitt; i — Mysidaceen nach W agner 
1896, Fig. 51: Medianschnitt (fragmentarisch)
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lichte mit seinen Figuren 21 und 22 (Platte 3) eine charakteristische Einstülpung des Ekto
derms der Keimfrontalregion ventral von der Entstehungszone der Anlage der Pars inter- 
cerebralis. Dies läßt sich sehr wohl als Bildungsprozeß 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 über die Morphogenese 
des Ganglion frontale der Pterygoten gut überein. Diese korreliert vollständig mit dem 
äußeren Frontalektoderm (der Frons nach Angabe von W ad a  1966; W a d a , persönliche 
Mitteilung zur verwendeten Terminologie). Das zeugt von der morphologischen Einheit 
zwischen der Frons, die bei Orthopteren einen mehr ventral liegenden (näher zum Labrum 
gelegenen) Teil der Kopffrontalregion und dem Ganglion frontale darstellt, was unsere 
eigenen Befunde über das Ganglion frontale der Pterygoten (M eln iko v  1970, M eln iko v  & 
B elja e v a , in Vorbereitung) bestätigt.

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

Der oben dargelegte Standpunkt über 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

M orphogen etisch e B ez iehu ngen  des Z en tra lk ö rp e rs  und des F ron ta lga n g lion s  be i V e r tre te rn  
der B te ry g o ta  nach ex p er im en te llen  E in g r if fe n  von  W ada  (1966)

Expe
riment
index
nach
W ada

Einwirkung
Äußere

Veränderungen
V  eränderungen 

zum Nervensystem
Zentral
körper

Frontal
ganglion

Ex377 der obere Band des 
linken Kopflappens 
des Keimstreifs ist 
angestochen worden

ein drittes Komplex
auge ist auf dem me
dianen Occiput er
schienen . . . Clypeola
brum und Frons feh
len ..  . Postfrons ist 
vorhanden

anormal vermehrte 
Nervenfasern ent
springen der norma
len Pars intercere
bralis und dem ver
doppelten Protocere- 
brallappen

nicht erwähnt 
erwähnt

Ex75 die Mitte des vor
deren Teils der Keim
anlage wurde einmal 
eingestochen

vollständig ver
doppelte zwei Fron
tes .. . Postfrons und 
Frontalocellus sind 
nur einfach vorhanden

Proto- und Deuto- 
cerebrum erscheinen 
normal

nicht erwähnt zwei Frontal
ganglien

Schl02 der mittellange 
Keimstreif ist in der 
Mediane zerschnitten 
worden

die Frons ist normal 
ausgebildet; das Cly
peolabrum, besonders 
sein labraler Anteil 
ist aberrant vergrößert; 
der ventrale Teil der 
Präoralhöhle, die ven
trale Buccawand und 
der ihm folgende 
weitere Vorderdarm
abschnitt sind voll
kommen verdoppelt

ein überzähliger Pilz
körper und daran an
geschlossene Proto- 
cerebrallappen sind in 
der Mitte zwischen 
den beiden Vorder
därmen zu sehen, 
Tritocerebrum 
verdoppelt

Zentral
körper
erscheint
normal

Frontal
ganglion
erscheint
normal

Ex410 der vordere Protocoel- 
teil eines ziemlich 
alten Keimstreifs 
wurde median 
angestochen

die Frons mit dem 
Clypeolabrum ist völ
lig ausgefallen, drei 
Ocellen (Postfrons) 
sind vorhanden

die Becher der beiden 
Pilzkörper liegen ge
trennt, sind jedoch 
mit den tiefer gele
genen Teilen der an 
beiden Seiten liegen
den Ganglienzell
schichten von Proto- 
und Deutocerebrum 
verschmolzen

nicht
erwähnt

nicht
erwähnt
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Tabelle 3 (Fortsetzung)

Expe
riment-
index

nach
WADA

Einwirkung Äußere
Veränderungen

Veränderungen 
zum Nervensystem

Zentral
körper

Frontal
ganglion

Ex365 durch den Anstich im 
Mittelteil der Keim
anlage sind größere 
Teile des vorderen 
Keimbereichs aus
geschaltet worden

die beiden Komplex
augen stoßen in der 
Mitte zusammen

die beiden stark ge- 
geschädigten Protoce- 
rebra sind in der 
Mitte miteinander 
verschmolzen

nicht
erwähnt

nicht
erwähnt

UV115 der längliche Keim
streif wurde in den 
medianen Feldern des 
Procephalons durch 
eine breite Spalte 
bestrahlt

die Frons mit Juxta- 
frons sowie die Ober
lippe bilden sich 
nicht

die beiden Protoce- 
rebra und ein P ilz
körper sind vorhan
den, die beiden Trito- 
cerebra sind zurück
gebildet

nicht
erwähnt

nicht
erwähnt

Ex215 die linke Kopflappen
seite eines alten 
Keimstreifs wurde 
angestochen

die Ursprungsstelle 
des linken Frontal
muskels und des Fron- 
talocellus können 
nicht festgestellt 
werden, die anderen 
frontalen Muskeln 
sind aber sämtlich 
vorhanden

der linke Protocere- 
brumlappen, Corpus 
pedunculatum und 
Lobus opticus sind 
ausgefallen

Zentral
körper ist 
nur auf der 
normalen 
rechten Seite 
zu erkennen

nicht
erwähnt

sind. Die allgemeingültige Auffassung, daß das Frontalganglion der Pterygoten aus der 
distalen der drei Ektodermausstülpungen des Stomodaeums hervorgeht (Strinjdberg 1913, 
Fig. 35, unsere Fig. 15; N elson 1915, Fig. 45, unsere Fig. 9h; Sm reo zynski 1932, T iegs 
& M u r r a y  1937, R oonw al 1937, Fig. 134, unsere Fig. 9i; B ronskxll 1959, Fig. 37, un
sere Fig. 15m; Str ie b e l  1960, F arooqi 1963, U llm a n n  1967, Fig. 19A, unsere Fig. 15n; 
R em pel  & Ceürch  1969, L a r in k  1970) gibt den tatsächlichen Zustand nur teilweise wie
der. Im  nächsten Teil unserer Abhandlung wird die Frage über die Nervenderivate der 
Dorsalwand des Stomodaeums bei Arthropoden im allgemeinen und den Pterygoten im 
einzelnen analysiert. Vorgreifend kann verlauten, daß aus der distalsten der drei geläufigen 
Ausstülpungen vom Stomodaeum nicht das Frontalganglion, sondern das Ganglion stomo- 
deale ( =  Hypocerebralganglion =  Occipitalganglion etc.) hervorgeht. Etwas proximaler 
(siehe zum Beispiel R oonw al 1937) oder auf einer Ebene mit dem Ganglion stomodeale 
(siehe zum Beispiel Y a s h ik a  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 zukünftigen Nervus stomodealis, der aus dem Ganglion stomodeale ins 
Labrum hinüb erwächst. Dieser Vorgang wird durch Beobachtungen von A ndo (1962) 
sowie W h eeler  (1889) und M e l l a n b y  (1936) bestätigt. Ein Vergleich der PATERSONSchen 
Figur 21 (unsere Fig. 9 c) mit Illustrationen anderer Autoren (N elson 1915, Fig. 45; R oon
w a l  1937, Fig. 134; siehe unsere Fig. 9 und 15) zeigt, daß 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 übergegangen wird, ist eine einführende theo
retische Betrachtung notwendig. Im  weiteren Verlauf werden als Ganglion (Proganglion) 
nur solche Nervengebilde bezeichnet, die sich unabhängig infolge Loslösung lokaler Neuro- 
blastengruppen vom Ektoderm gebildet haben. Die sich sekundär absondernden Neuro- 
blastengruppen werden von uns Subganglion genannt. Um alle sekundären Veränderungen 
der an gegebener Stelle aus dem Ektoderm hervorgegangenen Neuroblasten zu kenn
zeichnen, ist eine möglichst einfache Nomenklatur nötig, welche die Herkunft der Neuro
blasten sowie ihre definitive Lage zum Entstehungsort (Locus) berücksichtigt. W ir 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 außerdem an der Abspaltungsstelle keine Ganglion
masse übrig bleibt, so nennen wir alle diese Teile Subganglia ; dabei wird die Bezeichnung 
eines jeden Subganglions zwei Wörter 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 einschließen, von deren Neuroblasten es gebildet wurde. 
Es sei betont, daß die vorgeschlagene Nomenklatur der Ganglien nur deren Entwicklungs
morphologie widerspiegelt, ohne ihre funktionellen Aufgaben zu berühren; funktions
morphologisch kann man ein Ganglion erst dann deuten, wenn Fasern und Neuronkörper 
in die Betrachtung mit einbezogen werden.

Kommen wir zurück zur entwicklungsmorphologischen Analyse des Ganglion frontale 
bei Copepoden und Pterygoten. Es ist bekannt, daß das verdickte Ende des Nervus stomo- 
dealis der Pterygoten Ganglienzellen enthält. W ir können also nach der vorgeschlagenen 
Nomenklatur eine Gruppe von Neuroblasten, die sich von der Stomodaeumwand loslöst, 
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 
heißen (Fig. 10 — 12). •

Somit schließt 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, daß bei den Copepoden nach 
Angaben von P edaschenko  (1896) und L owe (1936) die gleiche Entwicklung vorliegt; 
jedoch entsendet das Proganglion stomodeale keine Subganglia in distaler Richtung, son
dern schließt sich einfach mit dem Ganglion frontale zum Synganglion fronto-stomodeale 
( =  „labral ganglion“ nach L owe 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 
(W heeler  1889, Strindberg  1913, N elson 1915, Sm r eczynski 1932, M e l l a n b y  1936, 
T iegs & M u r r a y  1937, R oonw al 1937, B r o n sk ill  1959, Str iebel  1960, A ndo 1962, F a - 
rooq.i  1963, U llm a n n  1967, R em pel & Church  1969, L a r in k  1970). Die Befunde einer 
kleineren Autorengruppe belegten jedoch, wie erwähnt, eine weitere Komponente des 
Synganglion fronto-stomodeale: das Ganglion frontale (Carrière & B ürger 1898, P a te r 
son 1935, M eln iko v  1970, Singh  1971). Es ist interessant, daß schon H eider  (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 Eig. 121, unsere Eig. 9b).

W ir wollen die Erörterung der Entwicklungsmorphologie des Ganglion frontale und des 
Synganglion fronto-stomodeale bei Copepoden und Pterygoten mit folgender Schluß
folgerung beenden: Der Bildungsprozeß des Ganglion frontale (H eider  1889, P e d a - 
sohenko 1896, Carrière & B ürger 1898, P aterson 1935, M eln iko v  1970, Singh  1971) 
und seine morphogenetischen Korrelationen (W ad a  1966) überzeugen uns, daß 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 
c — Pterygoten; d — Copepoden
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11 (rechts)
Fig. 11. Entwicklungsstufen der Pars intercerebralis und des Ganglion frontale beilsopteren nach Melnikov 
& Beljaeva , in Vorbereitung
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ventrales Frontalorgan (P ed aschenko  1896), ist auch das Ganglion frontale der Ptery- 
goten als eine Sonderbildung des ventralen Frontalorgans zu betrachten.

Ein wichtiger Beweis, daß das Synganglion fronto-stomodeale nur auf diese Weise ent
standen ist, geht aus dem Aufbau der entsprechenden Gebilde bei den Zygentomen (Fig. 
10 b, 12 c) hervor. Leider sind die Angaben über die Entwicklungsmorphologie dieser Tiere 
so fragmentarisch (H eym ons  1897, Sharov 1953, W oodland  1957), daß sie für die Analyse 
nicht verwendet werden können.

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

Nach Angaben von de L erma (1951, siehe auch Y a s h ik a  1970) ist der Nerv des ven
tralen Frontalorgans paarig. Auf die neurosekretorische Funktion dieses Organs wiesen 
schon de L erma (1947) und Gabe  (1953, siehe auch W atson  1963, Y a sh ik a  1970) hin. 
Die Homologie dieser Bildung mit den Frontalorganen anderer Arthropoden, in erster 
Linie mit den Frontalorganen der Crustaceen, wurde in allgemeinen Zügen von H olmgren 
(1916) und später von H anström  (1933, 1940), de L erma (1951) und M enon (1962) ge
fordert. H anström  (1933, 1940), de L erma (1951) und M enon  (1924) homologisierten sie 
mit den ventralen (unpaaren, medianen gemäß dem H an  s tr ömscben Schema) Frontal
organen der übrigen Arthropoden. Zweifellos ist dieses Organ bei den Zygentomen nach 
seiner Innervation (H olmgren 1916), seinem Bau (siehe zum Beispiel Y a sh ik a  1970a, b) 
und seiner Lage im ventralen Bereich der Frontalregion unmittelbar über (morphologisch 
vor) dem Labrum (H olmgren 1916, H anström  1940, Chaud o nneret  1950, 1971, de L er
ma  1951) den ventralen Frontalorganen anderer Arthropoden homolog. Seine epitheliale 
Lage (es nimmt eine recht große Fläche in der Frontalregion ein) zeugt für seine ursprüng
liche sensorische Natur; es fehlen aber Nachweise über seine Funktion.

Getrennt vom ventralen Frontalorgan findet sich bei Zygentomen das ,,Frontalganglion“ 
(Fig. 10b, 12c). Das ,,Frontalganglion“ wird durch den Nervus stomodealis (Nervus re
currens anderer Autoren) mit dem (Eu)Ganglion stomodeale verbunden (Chaudonneret 
1950). Außerdem ist es wie.das Synganglion fronto-stomodeale bei Archaeognathen und 
Pterygoten durch ein Konnektivpaar mit dem Tritocerebrum verbunden (Chaudonneret  
1950) und entsendet den distal verzweigten Nervus procurrens (siehe Chaudonneret 1950, 
unsere Fig. 10b). Das ventrale Frontalorgan steht mit den paarigen Hirnhauptfaser
stämmen durch ein Konnektivpaar (,,deutocerebrals nerfs d’organe frontal median“  — 
,,dof“  nach Ch aud o nneret  1950, 1971) in Verbindung (Fig. 10b). Diese letzteren dringen 
ins Gehirn im deutocerebralen Bereich11 ein (Chaudonneret 1950) und verbinden sich mit 
dem ,,Frontalganglion“ durch ein Nervenpaar („racines dorsales du ganglion frontal“  =  
„rg f“ nach Ch au d o n n er et  1950, 1971, de L erma 1951). P ip a , N ish io ka  & B ern (1964) 
und E loesson (1970) verneinten die Existenz der CHAUDONNERETschen Nerven ,,dof“  und 
,,rgf“ . Sie wurden auch von H anström  (1940) nicht erwähnt. Andererseits war bei elek
tronenmikroskopischen Untersuchungen des „Frontalganglions“  und des ventralen Frontal
organs, die P ip a  et al. (1964) vor genommen haben, aus rein methodischen Gründen nicht 
zu erwarten, daß dieKonnektive ausgemacht werden konnten: die,,dof“  und,,rgf“ -Diameter 
übertreffen erheblich die Sehfeldbreite des Elektronenmikroskops und sind auch von intra
ganglionärenNervenfasern 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 Hirnhauptfaserstämmen — „deutocerebrals nerfs d’organe 
frontal median“ verläuft. W ir haben also bei den Zygentomen 1. ein ventrales Frontal
organ, das zum einen äußerlich durch einen unpaaren Nerv mit dem Unteren Glomerulus 
(H olmgren 1916), jedenfalls mit der Pars intercerebralis (nach H anström  1940, siehe auch 
Chaud o nneret  1950, 1971, P ip a  et al. 1964, de L erma 1951, E loesson 1970), zum anderen 
durch ein Konnektivpaar mit dem deutocerebralen Hirngebiet (Chaudonneret 1950) ver
bunden ist und 2. ein Frontalganglion, das sich durch ein Konnektivpaar an das Trito
cerebrum (Ch au d o nneret  1950 und andere) und durch den Nervus stomodealis an das

11 Hervorzuheben ist, daß bei den Copepoden das vordere der Konnektivpaare, die das Synganglion fronto-stomodeale 
mit dem Gehirn vereinigen, auch in den Deutocerebralbereich eindringen (Giesbrbcht 1913).
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(Eu)Ganglion stomodeale anschließt, sowie den. Nervus proeurrens in distaler Richtung 
entsendet.

Um das Bild der Homologien der ventralen Prontalqrgane und ihrer Beziehungen zum 
stomatogastrischen Nervensystem innerhalb der Arthropoden zu vervollständigen, ist eine 
Analyse der morphologischen Befunde über den schon erwähnten Nervus azygos bei Cope- 
poden12, Archaeognathen und Pterygoten notwendig. Dieser Nerv verbindet das Syn- 
ganglion fronto-stomodeale (genauer: das sich darin befindliche Ganglion frontale) mit der 
Pars intercerebralis (Fig. 12c, e, f). W ir 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, hauptsächlich bei den Ver
tretern der phylogenetisch ursprünglichen Ordnungen gefunden (Odonata — B a l d t t s  1924, 
H a n s t r ö m  1940, C a z a l  1948, M a t h u r , 1972; Ephemeroptera, Dermaptera — H a n s t r ö m  
1940, C a z a l  1948a; Isoptera — H o l m g r e n  1909, S t r in d b e r g  1913, T h o m p s o n  1916; 
Blattoptera am Beispiel von B r e t s c h n e i d e r  1914 — P a v l o v a  1895, C a z a l  1948 a, W i l l e y  
1961; Psocoptera — B a d o n n e l  1934, J e n t s c h  1940, C a z a l  1948a; Mallophaga — C a z a l  
1948a, B u c k u p  1959; Anoplura —  Y o u n g  1953; Mantodea, Embioidea, Megaloptera — 
C a z a l  1948a; Neuroptera — C a z a l  1948a, W t o d t  1961; Mecoptera — B i e r b r o d t  1942). 
Es sei erwähnt, daß hei den Orthopteren trotz ihrer Primitivität ein Nervus zygos fehlt 
( W a d a  1966, V a d e h r a  1972, M a l a b r e  1973); gleiches ist bei den Hemipteren der Fall 
( P e l u g e e l d e r  1936). Dieser Nerv zieht, wie sein Homologon, der Nerv des ventralen Fron
talorgans, von der ventralen Seite her in die Pars intercerebralis ( H a n s t r ö m  1940). Für die 
Archaeognathen gibt es genauere Angaben über die Endigung des Nervus azygos (H a n 
s t r ö m  1940, B i t s c h  1963): Er mündet im ventralen Bereich der Pars intercerebralis („lo- 
bus anterior medialis“ dieser Autoren) und, obwohl seine Endigungsstelle dort nicht genau 
verzeichnet ist, nahm man an, daß sie in der Nähe des Ocellenzentrums der Synapsen der 
dorsalen Frontalorgannerven und der N.c.c. I  liegt. W i l l e y  (1961) schließlich 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 erwähnt, daß sich die Sonderbildüngen 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, daß 
diese Nervenbahnen bei allen Arthropoden Vorkommen, wobei sie in einigen Fällen über 
die Pars intercerebralis hinausreichen, in anderen Fällen infolge Krümmung der morpho
logischen Gehirnachse die Pars intercerebralis passieren. Damit ziehen sie auf dem kür
zesten Weg zu den paarigen Gehirnganglien. Es muß betont werden, daß 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 zusätzlichen wichtigen Annahme bedarf, 
nämlich, daß jene Nervenbahn zwischen den ventralen Frontalorganen und den paarigen 
Gehirnganglien phylogenetisch ursprünglich ist (Fig. 12a —d). Die Umwandlung des ven
tralen Frontalsinnesorgans in eine gangliöse Sonderbildung, die schematisch auf den Fi-

12 Es sei darauf hingewiesen, daß wahrscheinlich nicht alle Copepoden in bezug auf die Entstehung des Ganglion frontale 
weiter in Betracht kommen können. L ang (1948) beschrieb den Nervus azygos hei Harpacticiden nicht, sondern nur ein 
Konnektivpaar, das „Ganglion labrii“ , das mit dem Gehirn vereinigt ist. Andererseits gibt es hei diesen Tieren ein im 
Ocellenzentrum endendes Nervenpaar, das in seinem Verlauf an die Nerven der ventralen Erontalorgane erinnert (L ang 
1948).
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Fig. 12. Morphologische Reihen der Veränderungen im Kopf
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; 
C, c — Zygentomen; D, d — hypothetische Zydschenform der 
Crustaceen/Zygentomen; E, e — Copepoden; F, f  — Insekten
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guren 12a d, A  D dargestellt ist, stellt walirscheinlich mit einer Veränderung der Krüm
mung der morphologischen Körperachse 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 dürften in gewissem Sinne den 
Phyllopoden nahestehen (Fig. 12B, b). In  der Crustaceenreihe finden wir neben den ur
sprünglichen Formen bei Phyllopoden hypothetische zygentoma-ähnliche Formen bei 
Copepoden (Fig. 12E, e).

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

1. Morphologisches Hauptkennzeichen für 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 ausgedrückt, wenn das Ganglion frontale fehlt und durch n +  1, wenn es 
voihanden ist. Die Anzahl der aus dem dorsalén Ektoderm des Stomodaeums hervor
gehenden stomatogastrischen Proganglien ist im typischen Fall n =  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 P o l ic e  1908), in der Bahn 
des Nervus recurrens im Grenzbereich des Stomodaeums und des Mitteldarms liegen, oder 
sie bilden wie bei den Insekten (siehe B a d e n  1937, R o o n w a l  1937, B i c k l e y  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 — 
B e n e s c h  1969). In  allen diesen Fällen jedoch entsendet das Ganglion stomodeale den 
Nervus recurrens, der entlang dem Stomodaeum verläuft und weiter die Innervation des 
Mitteldarms übernimmt. Zweifellos handelt es sich hier um eine Rückbildung des Pro
ganglion ventriculare, und wir nehmen n =  2 bei Vorliegen des Nervus recurrens an.

3. Schließlich existieren drei Paar Konnektive, welche die stomatogastrischen Ganglien 
mit paarigen Gehirnganglien verbinden. Während ein Paar Cerebrovisceralkonnektive, das 
mit dem Proganglion stomodeale verbunden ist, ständig bei allen Arthropoden („Frontal- 
konnektive“ , ,,Stomodealbrücke“ verschiedener Autoren) vorkommt, variieren die Kon
nektive des Proganglion ventriculare erheblich — vom totalen Fehlen bei Insekten (Fig. 
10 c) bis zu einzelnen Nervenpaaren bei Copepoden ( L o w e  1936, Fig. 10 d) oder bis zum 
Zusammenschluß zu einem unpaaren Gebilde (Nervus ventriculus impar superior bei 
Crustaeeen (nach K e i m  1915, O r l o v  1925)). Als typische Fälle sind unseres Erachtens Ven- 
tricularkonnektive bei Cumaceen (O e l z e  1931 — „nervi cerebroviscerali“ ) und Tanaida- 
ceen (S i e w i n g  1953) beschrieben worden. Das heißt, daß bei vergleichend-morphologischer 
Analyse die Angaben der Autoren über Ventricularkonnektive erst zuletzt berücksichtigt 
werden dürfen. Wenn sie fehlen, kann man sich als Beweis für 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.

Außer bei Copepoden wurde das Homologon des Nervus azygos (= i Nervus connectivus) 
der Insekten bei anderen Crustaeeen unter den Bezeichnungen Nervus cerebralis ( P o l ic e  
1908 — Decapoda) und Nervus ventriculus impar inferior ( K e i m  1915, O r l o v  1925 — 
Decapoda; G r ä b e r  1933 — Amphipoda und Isopoda; H a n s t r ö m  1924b, W a l k e r  1935 — 
Isopoda; W e y g o l d t  1960 — Ostracoda) beschrieben. Nach Beobachtungen von P o l ic e  
(1908) geht der Nervus azygos vom stomatogastrischen distalen Ganglion der Decapoden
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ab (Fig. 13 A, a). Viel seltener verläßt dieser Nerv13 das mittlere stomatogastrische Gang
lion (Fig. 13B; siehe auch P olice 1908). Die Anordnung der stomatogastrischen und zen
tralen Nervensysteme bei Decapoden läßt keinen Zweifel auf kommen, daß sie sekundär 
entstanden sind: Wenn der Nervus azygos ursprünglich mit dem Mittelganglion verbunden 
wäre, würde sein Abgang vom Distalganglion überhaupt nicht zustande gekommen sein 
(Fig. 13); denn dieser Nerv, der ins Gehirn geht, läuft fast parallel zu dem die stomato
gastrischen Distal- und Mittelganglien vereinigenden Nerv. Daraus folgt, daß das Distal
ganglion des stomatogastrischen Nervensystems der Decapoden höchstwahrscheinlich mit 
dem Ganglion frontale identisch ist.

Nach der Ganglienzahl im stomatogastrischen Nervensystem (n) lassen sich die Cru- 
staceen in zwei Gruppen aufteilen.14 Die Phyllopoden (einschließlich der Anostraken) be
sitzen entsprechend unserer Definition n =  2 Ganglien (Grube  1853, L ankester  1881, 
P elseneer  1885, H olmgren 1916, B enesch  1969) und die Copepoden n =  3 Ganglien 
(L owe 1936) mit Ausnahme der Harpacticiden (L ang 1948 — n =  2 ?). Es ist sehr wahr
scheinlich, daß bei Isopoden n =  3 Ganglien vorliegen (siehe N emec 1895, Abb. 32). Bei 
den Cumaceen rechnen wir den Medianteil der Kommissur zwischen den „Lippenganglien“ 
zu den stomatogastrischen Ganglien (M eln iko v  & R asnits  y n , in Vorbereitung) und ha
ben folglich n =  3 Ganglien (siehe Oelze 1931). N  =  3 Ganglien postulieren wir auch für 
das den Cumaceen sehr ähnliche stomatogastrische System der Tanaidaceen (siehe Sie - 
w ing  1953). Bei den Decapoden gilt im typischen Fall n =  3 Ganglien (P olice 1908, Or 
lov 1925); aber es können auch Veränderungen Vorkommen, zumBeispiel eine Annäherung, 
die fast zum Zusammenschluß der stomatogastrischen Distal- beziehungsweise Mittel
ganglien führt (K eim  1915, Orlov 1925). Das gleiche gilt für die Mittel- beziehungsweise 
Proximalganglien (P olice 1908 — Homarus); in diesem Fall schließt sich der Nervus 
azygos gänzlich mit den Ventricularkonnektiven (Nervus ventriculus impar superior) zu 
einem zum Gehirn verlaufenden unpaaren Nerv zusammen. Für die Cerebrovisceralkon- 
nektive (m) nehmen wir bei Phyllopoden m =  2 beidseitig an. Stomodealkonnektive sind 
von Grube  (1853), L ank ester  (1881), P elseneer  (1885), H olmgren (1916) und B enesch  
(1969) beschrieben worden. Für die Copepoden gilt m =  3. Alle drei Paare Cerebrovisceral- 
konnektive sind von L owe (1936) erwähnt worden. Bei den Cumaceen finden wir ebenfalls 
m =  3 (siehe O elze 1931); das gleiche gilt wohl auch für die Tanaidaceen, obwohl bei 
ihnen das stomatogastrische Mittelganglion und seine Konnektive von Sie w in g  (1953) nicht 
beschrieben worden sind. Für die Decapoden gilt m =  3; denn zwei Konnektivpaare, 
welche die stomatogastrischen Distal- und Mittelganglien mit dem Gehirn verbinden, sind 
hier eine konstante Struktur (P olice 1908, K eim  1915, Orlov 1925). Außerdem haben sie 
oft einen Nervus ventriculus impar superior (K eim  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, läßt 
darauf schließen, daß die erwähnten Crustaceengruppen über ein ganglionisiertes ventrales 
Frontalorgan, das Ganglion frontale verfügen. .

Inwieweit das veränderte ventrale Frontalorgan15 in der Morphogenese des stomato
gastrischen Systems bei Malacostraken beteiligt ist, läßt sich den Schnittdarstellungen ver
schiedener Autoren entnehmen (Amphipoda— W eygoldt 1958, Abb. 31 — 33; T urquin  
1967, Abb. 4; Tanaidacea -  Scholl 1963, Abb. 22, 23; Mysidacea -  N usbaum  1887, 
Fig. 78; W agner 1896, Fig. 51; siehe unsere Fig. 9g, h, i und 15c). Dabei verweisen wir 
auf den Übergang der Neuroblasten aus dem Ventralgebiet der Keimfrontalregion ins 
Labrum und begründen damit unsere obige Annahme erneut.

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

15 Da die Entwicklungsmorphologie der stomatogastrischen Ganglien aller Malacostrakenjunklar bleibt, ist es besser 
iür ihre Beschreibung die neutralen Termini distal, mittel und proximal zu verwenden. . . . .  '

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

15 Die morphologischen Gebilde im Bereich des Naupliusauges, die von Elofsson (1966) als ventrale Erontalorgane bei 
Decapoden beschrieben worden sind, werden hier nicht besprochen. Der genannte Forscher untersuchte nicht Embryonen, 
sondern Larven; seine Befunde sind unklar und bedürfen unserer Meinung nach einer Bestätigung.
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Eig. 13. Lagebeziehungen zwischen dem zentralen und dem stomatogastrischen Nervensystem der Deca- 
poden. A  — ursprünglichster Zustand (Lateralansicht): der Nervus azygos geht vom distalsten Ganglion des 
stomatogastrischen Nervensystems ab; a -  ursprünglicher Zustand (hintere Dorsalansicht); B -  veränderter 
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. Dafür spricht auch, daß die Zygentomen zwei Konnektivpaare, die paarigen Kon- 
nektive des ventralen Frontalorgans (— ,,deutocerebrals nerfs d’organe frontal median“ 
nach C h a u d o n n e b e t  1950, 1971) und ein Konnektivpaar des ■,,Frontalganglion“ ( — „ra- 
cines ventrales du ganglion frontal“  C h a u d o n n e b e t  1950) besitzen. Außerdem sind bei den 
Copepoden, die, wie wir gesehen haben, einen mit dem der Pterygoten sehr ähnlichen Auf
bau des Synganglion fronto-stomodeale aufweisen, Frontalkonnektive auch von den sto- 
modealen Konnektiven getrennt zu finden (siehe G i e s b b e c h t  1913, L o w e  1936).

Bei den Cheliceraten ergibt sich nach unseren drei Kriterien (siehe Seite 47) n =  2 Gang
lien (Ganglion stomodeale — „Frontalganglion“  nach H o l m g b e n  1920 und L e g e n d b e  
1956, 1959 und Ganglion ventriculare =  „ganglion suprapharyngien“ nach L e g e n d b e  
1954). Der bei Arachniden dem Rostralnerv, der dem Nervus procurrens der Insekten ho
molog ist, angeschlossene Nerv des ventralen Frontalorgans (=  „organe rostrale“  nach 
L e g e n d b e  1959; unsere Fig. lh ) 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 könnte, ist 
bei den Arachniden nicht beschrieben worden, obwohl ein unpaarer Ast aus dem Ganglion 
stomodeale in den Rostralnerv einmündet ( L e g e n d b e  1959). Wahrscheinlich erfolgt die 
Verbindung „organe rostrale“  (ventrales Frontalorgan) -» Zentralkörper über das Neuro- 
pilem der paarigen „Rostralganglien“ .

Für eine Reihe von Ateloceratengruppen (die schon besprochenen Insekten ausgenom
men) erlauben morphologische Beobachtungen und einige Angaben über die Entwicklungs
morphologie wenigstens die Frage der Ganglienzahl ( =  n) zu lösen. Unter den Atelocera- 
ten gilt für die Pauropoden n =  2. Dasselbe kann man nach Angaben von T ie g s  (1940) für 
die Symphylen annehmen. Wenn man die Beobachtungen von H o l m g b e n  (1916), H a n - 
s t b ö m  (1940) und C a z a l  (1948) zusammenfaßt (unsere Fig. 8a), ist bei Dipluren im Grunde 
genommen n =  3, m (=  Paare Cerebrovisceralkonnektive) jedoch wohl gleich 2; denn bei 
diesen Tieren werden infolge Krümmung ihrer morphologischen Vorderachse die mutmaß
lichen Frontalkonnektive eher mit dem Nervus connectivus als mit dem Nervus fronto- 
stomodealis zusammenlaufen (siehe Fig. 8 a).

Besondere Deutungsschwierigkeiten ergeben sich bei Diplopoden und Chilopoden. Bei 
den Diplopoden (D ohle 1964, Seifebt  1966) setzen wir n =  2, bei den Chilopoden (H b i - 
mons 1901, Seifebt  1967) ebenfalls n =  2. Im  übrigen liegt bei allen Chilopoden, außer den 
Lithobiomorphen, das von F ah lan d eb  (1938) und Seifebt  (1967) beschriebene Ganglion 
entsprechend dem Verlauf des Nervus recurrens recht nah am Ganglion stomodeale (me
dianer Teil der Stomodealbrücke), was Zweifel über seine Homologie mit dem Ganglion 
ventriculare der übrigen Arthropoden aufkommen läßt. Ernste Schwierigkeit bereitet ein 
Nervenpaar, das bei Chilopoden und Diplopoden aus dem „Gehirnboden“ hervorgeht und 
in die Stomodealbrücke an beiden Seiten seines Medianteils ( =  „Frontalganglion“ nach 
H eym ons 1901, Ganglion stomodeale nach D ohle 1964) einmündet (H olmgben 1916, 
F ah lan d eb  1938, Seifebt  1966). Des weiteren ist die Homologisierung dieses Nerven- 
paares der Chilopoden und Diplopoden (und des unpaaren Nervs der Dipluren) mit dem 
Nervös azygos der Archaeognathen und der Pterygoten (F ah land eb  1938, H anstböm  
1940, Seifebt  1966) nicht ganz befriedigend. Bei Lithobiiden entsendet der Nervus con
nectivus seine Abzweigung zur Kopfaorta (Seifebt 1967).

•—  ------------  Labrum — Stomodaeum — Mitteldarm-Achse ►

................... Nervensystemachse
+  Vorhandensein
— Fehlen
)( die in Widerspruch mit den theoretischen Kriterien stehenden (Literatur)Angaben und Befunde
() die in Übereinstimmung mit denselben stehenden Angaben und Befunde
? Kontrolluntersuchungen sind erforderlich
(2) 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 bei ihnen nicht beschrieben, kann aber entsprechend unserer 
Einstellung berücksichtigt werden.
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Tabelle 4

Beziehungen zwischen den verschiedenen Kopfgebilden, die 
mit dem morphogenetischen Übergang im Zusammenhang 
stehen: ventrales Frontalorgan — * ■  Ganglion frontale
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Phyilopoda X ................ - + - - - 1 (2 ) 1 (2 )

Mystacocarida x “ -.......... 0 4- - - - 2 2

Copepoda c ~ ....... ~ + - + -h 3 3

Ostracoda r - ............... 0 — -1- 0 0 2 I? ) 1 (2 )

Ämphipoda r ................. ( + ? ) — + 0 (+ ? ) 0 0

isopoda r .............. . (+?■) — + 0 (+ ? ) 3 ? 0

Tanaidacea r ................. (+ ? ) 0 0 0 (+ ? ) 2 (3 ) 2 (3 )

Cumacea 0 0 ) - ( (+ ? ) (+ ? ) 3 3

Mysidacea V.................. (+ ? ) — 0 0 0 0 0

Decapoda A ‘........... .. 0 ( - ? ) +• (+ ? ) (+? ) 3 3

Zygentoma * f r ................
( - ? ) + - 4“ - 1 (2 ) 1 (2 )

Archaeognatha 0 - + M + 2 (3 ) 1 (3 )

Pterygota Y ~ ........ ...... + - + H + 3 1 (3 )

Collembola f r ................ ( - ? ) ( + * ) - R ) - 1 (2 ) 1 (2 )

D ip lu ra f r ................. 0 0 +  2 0 - ? 1 (? ) 1 (? )

Pauropoda K - .............. - - - — — 2 2

Protura f r ................. 0 - - — — 1 (2 ) 1 (2 )

Symphyla f r ................. - - — - - 1 ( 2 ) 1 (2 )

Diplopoda f r .............. - — - - — 1 (2 ) 1 (2 )

Chilopoda f r = = = r . - - - — — 1 (2 ) 1 (2 )

Xiphosura
.q ^ n r r ; :—

- + — —  . — 1 (2 ) 1 (2 )

A ra c h n id e n r - :  ............ — (+ ? ) - 0 - 2 1 (2 )
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Zwei Lösungen bieten sich für dieses Problem an:
1. Das Vorhandensein eines Nervenpaares oder des ihm entsprechenden unpaarigen Nervs 
von der Stomodealbrücke zum „Gehirnboden“ wird als Kriterium für das Vorliegen des 
ganglionisierten ventralen Frontalorgans zusätzlich zum Ganglion stomodeale in der Sto- 
modealbrüeke angesehen, und diese Nerven selbst gelten als Homologa zum Nervus azygos.
2. Diese Nerven sind nicht mit dem Medianteil der Stomodealbrücke =  Ganglion stomo
deale, sondern eher mit seinen lateralen Teilen verbunden, deren Homologiebeziehungen 
später beschrieben werden sollen (M e l n ik o v  &  R a s n i t s y n , in Vorbereitung). Die end
gültige Lösung 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 erwähnt haben, ventrale Frontalorgane ( P a u l u s  
1972). D e n i s  (1928, 1949) beschrieb bei Collembolen die von den „ganglions epipharyn- 
giens“  ( =  Lateralteile der Stomodealbrücke von Diplopoden und Chilopoden, M e l n ik o v  
&  R a s n i t s y n , 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 Arehaeognathen und Pterygoten homo- 
logisiert (siehe D e n i s  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 Stomodealbrücke und dem Ganglion stomodeale der Pauropoden 
verbunden sind („median nerve from deutocerebrum to frontal ganglion“ nach T ie g s  1947), 
worauf wir später zu sprechen kommen (M e l n i k o v  &  R a s n i t s y n , in Vorbereitung). 
Wenn das oben Angeführte stimmt, wird m für alle Ateloceraten, außer den Arehaeognathen 
und den Pterygoten, gleich 2 (Anzahl Paare Cerebrovisceralkonnektive).

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

Mit Ausnahme der Vertreter einiger Ateloceratengruppen sind bei den übrigen 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 Maßgabe ihrer Innervation und ihrer 
Lage gegenüber anderen Kopfgebilden.

c. Laterale Frontalorgane
Die Homologisierung der lateralen Frontalorgane mit den frontalen Sinnesorganen 

dürfte viele Gegenmeinungen hervorrufen. Als laterale Frontalorgane bezeichnen wir 
solche Kopfbildungen, die auf Grund ihrer Entwicklung in den lateralen Gebieten der un
paaren medianen Ektodermanlage der Frontalregion liegen. Die Nerven der lateralen 
Frontalorgane münden in diesem Fall in das Ocellenzentrum oder in den Zentralkörper, 
wobei sie lateral von den Nerven der dorsalen Frontalorgane verlaufen.

Tabelle 5.
D ie  H om o log ien  der ven tra len  F ron ta lo rga n e  be i den A rth rop od en

Arthropoden
Gruppe

Benennung der Ge
bilde, die mit den 
ventralen Frontal
organen homologi- 

sierbar sind

Innervation Funktion
Ontogenetischer
Entwicklungs

bereich

Phyllopoda paariges ventrales 
Frontalorgan =  un- 
terocellares Frontal
organ

paariger Nerv aus 
dem medianen Lappen 
der Nauplius- 
augensehmasse

wahrscheinlich
sensorisch

Keimfrontalregion

Mystacocarida das am zweiteiligen 
Rostrum befindliche 
medianste Setaepaar

9 wahrscheinlich
Tangorezeptor

9
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Tabelle 5 (Fortsetzung)

Arthropoden
Gruppe

Benennung der Ge
bilde, die mit den 
ventralen Frontal
organen homologi- 

sierbar sind

Innervation Funktion
Ontogene tischer 
Entwicklungs

bereich

Copepoda Ganglion frontale durch den IST. azygos 
mit der Pars inter- 
cerebralis und durch 
Cerebrovisceralkon- 
nektivpaar 1 (frontal) 
mit den Hauptcere
bralfaserstämmen 
verbunden

Ganglion des
stomatogastrischen
Nervensystems

wahrscheinlich eine 
aus dem Frontal
regionektoderm ins 
Labrum übergehende 
N  euroblastengruppe

Amphipoda wahrscheinlich eines 
der stomato- 
gastrischen Ganglien

durch den N. azygos wahrscheinlich 
dasselbe Ganglion

wahrscheinlich 
dieselbe Gruppe

Isopoda Wahrscheinlich eines 
der stomato- 
gastrischen Ganglien

durch den 1ST. azygos wahrscheinlich 
dasselbe Ganglion

wahrscheinlich 
dieselbe Gruppe

Tanaidacea wahrscheinlich eines 
der stomato- 
gastrischen Ganglien

? wahrscheinlich 
dasselbe Ganglion

wahrscheinlich 
dieselbe Gruppe

Cumacea eines der stomato- 
gastrischen Ganglien

N. azygos ist nicht 
gefunden

? ?

Decapoda wahrscheinlich 
distales stomato-. 
gastrisches Ganglion

N. azygos geht aus 
dem distalen stomato- 
gastrischen Ganglion 
aus

wahrscheinlich Gang
lion des stomato
gastrischen Nerven
systems

?

Zygentoma ventrales Frontal
organ

vom unteren Glome
rulus des Ocellen- 
zentrums ausgehender 
paariger Nerv und 
ein Paar Cerebrovis- 
ceralkonnektive 1

wahrscheinlich
sensorisch

?

Archaeognatha Ganglion frontale ein in die Pars inter- 
cerebralis verlaufender 
N. azygos und ein 
Cerebrovisceral- 
konnektivpaar, das 
dieses Ganglion mit 
dem Tritocerebral- 
bereich verbindet

wahrscheinlich ein 
Teil des stomato
gastrischen Syngang- 
lion frontostomodealis

?

Pterygota Ganglion frontale ein in die Pars inter- 
cerebralis verlaufender 
N. azygos und ein 
Cerebrovisceralkon- 
nektivpaar, das dieses 
Ganglion mit dem 
Tritocerebralbereich 
verbindet. N. azygos, 
der im Ocellen- 
zentrum mündet

Teil des stomato
gastrischen Syn- 
ganglion fronto
stomodealis

Keimfrontalregion

Xiphosura ventrales Frontal
organ

der in Richtung des 
Zentalkörpers ver
laufende paarige Nerv

Chemorezeptor Keimfrontalregion

Arachniden wahrscheinlich 
„Organe rostrale“

ein Zweig des 
Rostralnervs

wahrscheinlich
Chemorezeptor

Keimfrontalregion

Collembola ventrales Frontal
organ

ein mit dem Nerv 
des frontalen Stirn- 
ocellus zusammen
gehender paariger 
Nerv, der in das 
Ocellenzentrum ein
mündet

wahrscheinlich eine 
sensorische

?

Diplura ■ wahrscheinlich, .sen
sorisches Ganglion“ 
nach Holmgren 
(1916) ?

,,N. connectivus“  ? wahrscheinlich eine 
sensorische! und 
ganglionäre ?
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Für die lateralen Frontalorgane ist die Tendenz zur Bildung einer Nerven Verbindung 
mit den Medullae terminales (die aus den Proganglia optica hervorgehenden Subganglia) 
charakteristisch. Sie lassen ferner eine große Tendenz zur Änderung der primären Sinnes
funktion in Richtung Neurosekretion erkennen.

Bei den Copepoden haben die lateralen Frontalorgane ( =  laterale „dorsale“  Frontal
organe nach G i c k l h o r n  1930 a — Distalendigungen der „lateral frontal nerves“  nach L o 
w e  1936 =  „Organs of G i c k l h o r n “  nach E l o e s s o n  1966b) wohl die ursprünglichste An
ordnung und Innervation beibehalten, was offensichtlich mit der Rückbildung der op
tischen Ganglien zusammenhängt. Sie liegen im Ektoderm der Frontalregion dorsolateral 
von den dorsalen Frontalorganen ( H a n s t r ö m  1931, 1933, G i c k l h o r n  1930b, L o w e  1936, 
E l o e s s o n  1966b, 1971) und ihre Nerven münden mehr Lateral von den Nerven der dor
salen Frontalorgane in die Naupliusaugensehmasse ( L o w e  1936). G ic k l h o r n  (1930a) ent
deckte in den lateralen Frontalorganen der Copepoden Spuren einer Neurosekretion. 
E l o e s s o n  (1966 b) betrachtete die dorsalen Frontalorgane der Copepoden als „X-Organe“ 
und ihre lateralen Frontalorgane als „organs of G i c k l h o r n “ , die diesen Tieren eigen sind. 
Leider berührte E l o e s s o n  in seiner letzten Arbeit (1971) diese Frage überhaupt nicht 
mehr. Es scheint, daß sein Standpunkt vom HANSTRÖMSchen Schema (siehe oben) beein
flußt worden ist; aus den schon erwähnten Gründen können wir ihm nicht beipflichten. 
Es ist möglich, daß P e p a s c h e n k o  (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 erwähnt, sind die von D a h l  (1952) bei Mystacocariden als „dorsale“  Frontal
organe beschriebenen Sinnesorgane, die je eine Seta tragen und lateral von der Rostral- 
wucherung liegen, mit großer Wahrscheinlichkeit Homologa der „lateral frontal nerves“ 
der Copepoden ( L o w e  1936), das heißt der lateralen Frontalorgane. Gerade bei den Mysta- 
cocariden haben wir wahrscheinlich das einmalige Beispiel, daß hierselbst die primitivste 
Ausbildung und Anordnung der Frontalorgane überhaupt 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 wären sehr not
wendig.

Neben der Beibehaltung der im Grunde ursprünglichen Innervation und, was sehr wich
tig ist, ihrer primären Funktion, verfügen die lateralen Frontalorgane der Xiphosuren 
über eine Verbindung mit den Medullae terminales. Diese Verbindung ist allem Anschein 
nach sekundär und durch die starke Entwicklung der Ganglia optica sowie der gegenseitig 
bedrängten 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 Lösung vieler theoretischer Fragen der vergleichenden 
Arthropoden-Morphologie und zur Begründung weitgehender Homologien zurückgegriffen 
werden müssen.

Wie sich aus den Befunden von J o h a n s s o n  (1933) ergibt, bilden sich die Anlagen der 
lateralen Frontalorgane der Xiphosuren im Ektoderm der Frontalregion des Keimes late
ral von der Einstülpung der Linsenaugenanlagen, wie wir sie im Frühlarvenstadium vor
finden ( J o h a n s s o n  1933, Fig. 6, 9). Bei genauem Studium der Präparate (J o h a n s s o n  1933) 
kann man feststellen, daß die aus Pigmentzellgruppen hervorgehenden lateralen Frontal
organe infolge der dorsokaudalen Verlagerung der Pars intercerebralis und der Anterior
verschiebung der Proganglia optica und des übrigen „Protocerebrum“ ( J o h a n s s o n  1933, 
Fig. 2, 3, 4, 11) von ihren Nervenzentren getrennt werden. Höchstwahrscheinlich gelangen 
die Nerven der lateralen Frontalorgane („laterale Riechnerven“ ) aus diesem Grunde in die 
„Medullae ganglionares“ , das heißt in die proximalen Teile der optischen Ganglien ( J o 
h a n s s o n  1933; Medulla ganglionaris =  Medulla terminalis). Es entstehen wie auch bei 
den Crustaceen nach H a n s t r ö m  (1924b) durch Aufteilung der gemeinsamen Anlage eine 
„innere Sehmasse“  =  Medulla interna und eine „äußere Sehmasse“ =  Medulla externa. 
Trotzdem enden die Nerven der lateralen Frontalorgane der Xiphosuren im Zentralkörper 
( J o h a n s s o n  1933; unsere Fig. 7).
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Fig. 14. X-Organ der Crustaceen. a — X-Organ der Decapoden nach Dahl 1965; b und c — vermutlicher 
Evolutionsprozeß (etwa in der Reihe Anostraken -*• Decapoden): laterales Frontalorgan -> sensorische Poren 
des X-Organs, wobei sich die zum lateralen Frontalorgan und zur Medulla terminalis gehörenden Neurosekret
zellengruppen miteinander vereint haben ■

DOI: 10.21248/contrib.entomoL34.1.3-90

http://www.senckenberg.de/
http://www.contributions-to-entomology.org/


©www.senckenberg.de/; download www.contributions-to-entomology.org/

5 6  O. A. M e l n ik o v  & A. P. R a s n it s y n  : Zur Metamerie des Arthropoden-Kopfes

Der innere Bau der lateralen Frontalorgane der Xiphosuren haben D e m o l l  (1914) und 
einige andere Autoren dazu veranlaßt, sie für Ventralaugen“ 16 zu halten. Die über ihnen 
liegende Cuticula ist leicht verdickt, ihre verlängerten Zellen besitzen ,,rhabdomähnliche“  
Strukturen. Nach J o h a n s s o n  (1933) bilden diese Organe laterale Teile eines Riechorgans 
der Xiphosuren, dessen olfaktorische Funktion schon in Experimenten von P a t t e n  (1892) 
und H a n s t r ö m  (1926a) ermittelt wurde.

Wenn die Homologie des Riechorgans der Xiphosuren mit den an der Basis des Labrum 
bei Arachniden liegenden Sinnesorganen (siehe D a h l  1885, L e g e n d b e  1956a, 1959) richtig 
ist, sind diese Organe nach Herkunft (Keimfrontalregion), Funktion und Anordnung im 
Vergleich mit dem ventralen Frontalorgan ( — ,,Organe rostrale“ , „glande du rostre“  nach 
L e g e n d r e  1959) auch homolog den lateralen Frontalorganen der übrigen Arthropoden. 
Der gemeinsame Verlauf der Nerven der lateralen Frontalorgane der Arachniden und der 
Labrainerven ist wohl ebenso wie der gleichartige Nervenverlauf des ventralen Frontal
organs begründet zu erklären (siehe oben, Fig. lh ).

Das X-Organ
Bei den Crustaceen soll nunmehr die komplizierte Frage des sogenannten X-Organs von 

H a n s t r ö m  beziehungsweise des X-Organkomplexes behandelt werden. Zuvor sei erwähnt, 
daß der neurosekretorische X-Organkomplex in seiner vollständigen Zusammensetzung 
bei Decapoden von C a r l i s l e  (1953) und D a h l  (1965) beschrieben worden ist. Er umfaßt: 
1. die Sinusdrüse, 2. das mit dieser verbundene ganglionäre X-Organ der Medulla termina- 
lis (MTGX) und das ganglionäre X-Organ der Medulla externa (ME GX), 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
schätzen sind, wurden von M e n o n  (1962), H e n t s c h e l  (1965), E l o e s s o n  (1966b), L a k e  
(1969) und B e n e s c h  (1969) beschrieben (siehe oben). Die Entwicklung dieser Frontal
organe wurde von B e n e s c h  (1969) untersucht, der sie als ,,X-Organe“  bezeichnete. B e 
n e s c h  meinte, daß sich diese Gebilde im Zusammenhang mit den Medullae terminales ent
wickeln; gemäß 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 ( P e d a s c h e n k o  1896) 
Gebilde (siehe oben). Die lateralen Frontalorgane der Anostrakenlarven haben sensorische 
Wucherungen (M e n o n  1962, B e n e s c h  1969). Ihre Nerven ziehen insbesondere in jene 
Gruppen der Neurosekretzellen, die zwischen der Naupliusaugensehmasse und den Medul
lae terminales liegen ( B e n e s c h  1969). Wahrscheinlich konnte B e n e s c h  bei Artemia, die 
keine Augenstiele besitzt, die Gruppen der Neurosekretzellen nicht unterscheiden, nämlich 
jene Gruppe, die mit dem lateralen Frontalorgan, und die andere Gruppe, die mit der Me
dulla terminalis verbunden ist, wie es M e n o n  (1962) bei Streptocephalus dargestellt hatte. 
Die letztere Neurosekretzellgruppe lagert sich an die Sinusdrüse an, die bei den Anostraken 
zwischen der Medulla ( =  Medulla externa -f- Medulla interna der Decapoden) und der 
Lamina liegt (M e n o n  1962, H e n t s c h e l  1965; unsere Fig. 14b). K t t l a k o v s k ij  (1973) ver
neinte die Existenz einer Sinusdrüse bei den Anostraken, aber seine Befunde sind sehr 
unklar. .

Die den lateralen Frontalorganen entsprechenden Organe bei Notostraken heißen nach 
H a n s t r ö m  (1931) „dorsale“  paarige Frontalorgane; unter den Phyllopoden sind sie in 
dieser Form ausschließlich den Notostraken eigen: „D ie genannten Organe . . . treten als 
Anhänge des Lobus opticus der Komplexaugen auf, wo sie wie Gruppen von plasmatischen 
Zellen liegen . . .  an der Medianseite der hinteren Bündel der Komplexaugennerven, sind 
bipolar und senden ihre äußeren Ausläufer, zu einem Strang verbunden, nach der dorsalen

16 Es gibt zwei neuere Arbeiten, die sich mit morphologischen (Cl a b c k , M i il e o h ia  & M atjro 1969) und physiologischen 
(F e in  & d e  V oe 1973) Untersuchungen über die „Ventralaugen“ der Xiphosuren beschäftigen. Nun wird in der ersteren 
ohne Beweisführung die Existenz der ,,Yentralaugen“ behauptet, und es bleibt sehr unverständlich ,warum zu diesen 
„Sehorganen“  noch ein „median olfactory nerv“  zieht. Die zweite Arbeit ist allzu phantastisch: Man entdeckt eine voll
ständige Unabhängigkeit der Lichtadaptation der „Yentralaugen“  von photochemischen Prozessen; die „Ventralaugen“  
der Xiphosuren werden für wunderbare, besonders scharfe Sehorgane im Vergleich zu allen übrigen Tieren gehalten. Mit 
großer Wahrscheinlichkeit kann aber gesagt werden, daß die Autoren eine unspezifische Lichtreaktion des nicht licht
sensorischen Organs beobachtet haben.
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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 Ausläufer 
gehen zentralwärts längs der Oberfläche der Komplexaugenbündel und des distalen Teiles 
des Lobus opticus . . . und verschwinden sie bald unter den optischen Faserbündeln . . 
(zitiert nach H a n s t r ö m  1931, Seite 90). H a n s t r ö m  (1931) berief sich auf ähnliche Beob
achtungen von W e n k e  (1908) und C l a u s  (1873); dabei berichtete der letztere über das 
Vorhandensein der Cuticularwucherungen der lateralen Frontalorgane bei Notostraken- 
nauplien. D a h l  (1959) erwähnte dieselben Gebilde und homologisierte sie später (1965) 
mit den X-Organen der übrigen Crustaceen. E l o e s s o n  (1966b) hat neurosekretorische 
,,giant cells“ beschrieben, die mit den Medullae terminales verbunden sind.

Wie bei den Anostraken gibt es auch bei den Decapoden eine Sinusdrüse, die zwischen 
der Medulla interna und der Medulla externa liegt ( D a h l  1965 und andere). Ihrer Anord
nung nach entspricht die Sinusdrüse der Decapoden durchaus jener der Anostraken, wenn 
man berücksichtigt, daß die Medulla der Anostraken identisch mit der Medulla interna und 
der Medulla externa der Decapoden ( H a n s t r ö m  1924b) ist. Ohne auf das MEGX einzu
gehen, möchten wir hervorheben, daß die Xeurosekretzellen des M TGX als die in der Me
dulla terminalis der Anostraken zu findende Zellengruppe gelten können (siehe M e s o n  
1962). .............

Die Lösung des Problems der Homologien des X-Organkomplexes innerhalb und außer
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. Xach D a h l  (1957) entwickelt sich der ganze X-Organkomplex 
aus Xeuroblasten der Medulla terminalis. A  priori scheint es sehr unwahrscheinlich, daß 
sich die sensorische Ektodermbildung (SPX) auf diese Weise formiert hat. Nach P y l e  
(1943) entwickeln sich das SPX und das M TGX völlig unabhängig voneinander. Das M TGX 
bildet sich natürlich aus entsprechenden Neuroblasten ( H u b s c h m a n n  1963), und in bezug 
auf das SPX verfügen wir über die Befunde von C o u t ie r e  (1914) und O r l a m ü n d e r  (1942). 
Aber in bezug auf das M TGX widersprechen sich die Befunde von C o u t ie r e  und O r l a - 
m ü n d e r  einerseits mit denen von H u b s c h m a n  andererseits. Die ersteren beschrieben die 
Entstehung dieses Organs aus Ektoderm(drüsen)zellen, die im Laufe der Embryonalent
wicklung in den Bereich der Medulla terminalis übergehen oder sich dort einlagern. Der 
Nerv des SPX-Organs verläuft nach C o u t ie r e  (1914) geradewegs ins Gehirn, obgleicher 
beim Wachstums Vorgang in Kontakt mit der Medulla terminalis kommt (vergleiche Jo
h a n s s o n  1933 — Limulus).

Beim Vergleichen der wenigen Angaben über die Entwicklung und den Aufbau des X- 
Organkomplexes bei Anostraken und Decapoden fällt eines sofort auf: Damit alle diese 
ohnehin ähnlichen Gebilde morphologisch fast identisch werden, genügt die Annahme, daß 
das M TGX nicht nur von den aus den Neuroblasten der künftigen Medulla terminalis 
entstehenden Neurosekretzellen, sondern auch von den aus dem Ektoderm der Keimfron
talregion hervorgegangenen Neurosekretzellen gebildet wird. Es muß ferner angenommen 
werden, daß sich das M TGX im Verlaufe der Evolution durch Vereinigung zweier Neu- 
rosekretzellgruppen bilden konnte, welche denen der rezenten Anostraken ähnlich sind, 
nämlich 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 Sinusdrüse verbunden war (Fig. 14 b, c). In  diesem Zusammenhang ist es inter
essant, daß auch die Decapodennauplien sensorische Wucherungen der lateralen Frontal
organe haben, die denen der Phyllopodennauplien ähnlich sind (siehe C o u t ie r e  1914, 
H a n s t r ö m  1933).

In  gewissem Sinne sind wir mit H a n s t r ö m  (1931 — 1953) einig, der forderte, daß die 
lateralen Frontalorgane der Anostraken dem SPX-Organ der Decapoden homolog seien 
(siehe auch C h a i g n e a u  1973). Die von uns vertretene Homologie wird auch durch die bei 
den Decapoden aus dem Ocellenzentrum innervierten Frontalorgane ( D a h l  1957, E l o e s - 
s o n  1966a; siehe auch H a n s t r ö m  1931, 1933) =  dorsale Frontalorgane in unserem Sinne 
erhärtet.

Es scheint weiterhin von Interesse, daß J o h a n s s o n  (1933) die Existenz eines ,,den Ven
tralaugen zugehörenden großzelligen Bereiches“  (laterale Frontalorgane in unserem Sinne)
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erwähnte. Es ist möglich, daß diese Zellen neurosekretorisch sind, wodurch sich die ohne
hin große Ähnlichkeit der lateralen Frontalorgane bei Xiphosuren und Crustaceen noch 
mehr verstärkt.

Erwähnt sei auch, daß das M TGX und die Sinusdrüse bei den meisten Malacostraken 
vorhanden sind. Bei Leptostraken hat S t a h l  (1938) gefunden, daß das M TGX über einen 
Xerv mit der zwischen derMedulla externa und der Medulla interna liegenden Sinusdrüse 
verbunden ist. S t a h l  berief sich auf C l a u s  (1889), der bei Vertretern dieser Gruppe Höcker 
der „frontalen Sinnesorgane“ beschrieben hatte; C h a i g n e a u  (1973) homologisierte diese 
Organe mit dem SPX auf Grund ihres inneren Aufbaues.

Amphipoden, Isopoden und andere Peracariden besitzen Sinusdrüsen ( =  Frontalorgan 
nach H o l m g r e n  1916 =  Pseudofrontalorgan nach G r ä b e r  1933; W a l k e r  1935, S t a h l  
1938, G a b e  1952). Dabei verfügen die Tanaidaceen, Mysidaceen und Stomatopoden über 
SPX (=  laterale Frontalorgane) und M TGX ( H a n s t r ö m  1931, 1933; D a h l  &  v o n  M e c k 
l e n b u r g  1969; J a c q u e s  1969a, b; siehe auch C h a i g n e a u  1972b). Das gleiche gilt für die 
Anaspidaceen ( H a n s t r ö m  1931, K a u r i  &  L a k e  1972). Nach W a l k e r  (1935) finden sich 
bei Amphipoden und Isopoden die Statozysten in morphologisch identischer Lage. Der 
Xerv der Isopodenstatozyste mündet in die Medulla interna ( W a l k e r  1935; siehe auch 
Z ä v a d s ic y  1915), wo sich das M IGX befindet (G a b e  1952). H a n s t r ö m  (1931, 1933) vertrat 
die Meinung, daß sich der Xerv der Amphipodenstatozyste mit der Medulla terminalis ver
bindet; damit läßt sich dieses den Amphipoden und Isopoden eigene Organ mit dem SPX 
( — laterales Frontalorgan) homologisieren. D a g u e r r e  d e  H u r e a u x  (1967) und C h a i g n e a u  
(1969, 1971a, c) beschrieben ein SPX-Homologon bei Isopoden, ohne indessen die Be
ziehungen zwischen ihm und den Statozysten zu erwähnen.

Tabelle 6
X -O rga n  der C rustaceen

Crustaceen-
Gruppe

Homologa 
der lateralen 

Frontal
organe 
(SPX)

M TGX M IGX MEGX Sinusdröse

Nicht in der 
Frontalregion 

liegende 
Statozysten

Anostraca + in der Medulla 
terminalis 
liegende Neu
rosekretzellen

- - + 0

Leptostraca + -1- — — + 0
Anaspidacea + +  ? +  ? 0 0 0
Stomatopoda + + — — +
Mysidacea + + + +

(im Telson)
Tanaidacea + 0 0 0 + +

(im antennalen 
Basalglied)

Amphipoda +
(Statozyste)

0 0 0 +

Isopoda
(Statozyste)

— + +

Decapoda + + + + +
(im antennalen 
Basalglied)

+  vorhanden SPX =  Sinnesporen-X-Organ
— fehlen M TGX =  X-Organ der Medulla terminalis
0 keine Angaben M IG X =  X-Organ der Medulla interna

M EGX =  X-Organ der Medulla externa

Im  Hinblick auf die Grenzlage der lateralen Frontalorgane der Arthropoden kann die 
Tendenz zur Innervationsänderung dieser ursprünglich sensorischen Organe, die sich im 
Ektoderm der Frontalregion des Keimes entwickeln, theoretisch dadurch erklärt werden, 
daß das Ektoderm der Frontalregion und deren Xervenderivate verschiedenen Verlage
rungen ausgesetzt waren. Bei einer größeren Ausdehnung der äußeren ektodermalen Fron
talregion gegenüber den von ihren Xeuroblasten ausgebildeten Xervenzentren könnten 
sich die Derivate der optischen segmentären Proganglien unter den am meisten lateral 
gelegenen Bereichen des Frontalektoderms lokalisieren. Auf diese Weise erreichten die in 
Richtung der Pars intercerebralis wachsenden Xerven der sensorischen lateralen Frontal
organe auf ihrem Weg segmentäre Xervenbildungen.
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Die Tömösvaryschen ( =  Postantennal-)Organe, Pseudoculi; das laterale Paar der Neurosekretzellansammlungen 
im „Protocerebrum“ der Insekten, Collemboien und Dipluren

Hypothetisch kann man auf der Homologie der für Diplopoden, Chilopoden, Symphylen 
und Collemboien charakteristischen T öiviö sva b  y s eben 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 ( H e n n i n g s  1904, T ie g s  1940). Die metamere Zugehörigkeit des Ektoderms, aus 
dem sie hervorgehen, ist noch unklar. Ihre Innervation aus den Bereichen der „lateral 
protocerehral lobes“  ( T ie g s  1940), die wir als Derivate der Proganglia protocerebralia an
sehen (M e l n i k o v  &  R a s n i t s y n , in Vorbereitung), könnte auch sekundär sein (siehe oben).

Die Morphologie der T ö m ösva b Y s c h e n  Organe der Diplopoden und Chilopoden wurde 
v. Z o g r a e  (1901), H e n n i n g s  (1904, 1906) und anderen beschrieben. Die Ähnlichkeit des 
Baues dieser Gebilde bei den Symphylen ( P e l u g e e l d e r  1933) mit dem Bau des SPX der 
Decapoden wurde von O r l a m ü n d e r  (1942) erwähnt. Die weitere Bahn der diese Organe 
versorgenden Nervi tömösvaryi nach ihrem Einmünden in die optischen Gehirnloben 
wurde in den meisten Fällen nicht verfolgt.

Übrigens beschrieben M a r l i e r  (1941) und P a u l u s  (1972) unter „ocelles lateraux“ be
ziehungsweise „Scheitelocellen“ bei Collemboien als erste die Homologa der T ö m ö s v a r  Y -  
schen Organe (Postantennalorgane). Ihre Nerven treten nach diesen Autoren in das Ocellen- 
zentrum ein. P a u l u s  (1972) beschrieb bei einem Vertreter der Familie Poduridae neben 
Stemmata noch „Scheitelocellen“ und berichtete, daß bei diesem Tier die Postantennal
organe fehlen ( P a u l u s , persönliche Mitteilung). Andererseits erwähnten T u l l b e r g  (1872) 
und B e c k e r  (1910, 1932; siehe auch P a c l t  1956, K a r u h i z e  1971) bei Poduriden Post
antennalorgane neben Stemmata. An der Einmündung der Nerven der Postantennalorgane 
der Collemboien findet sich eine paarige Ansammlung von Neurosekretzellen =  NSG I I  
(C a s s a g n a u  &  J u b e r t h i e  1967b). Ähnliche Verhältnisse liegen bei Petrobius (Archaeo- 
gnatha) vor, wo äußere dorsale Frontalorgane mit Zellen der NSG I  verbunden sind ( B a r t  

1963).
H o l m g r e n  (1916) und H a n s t r ö m  (1928) wiesen auf die Einmündung der Nervi tömös

varyi bei Myriapoden in die innere Sehmasse hin, die als vermutliches Homologon der Me- 
dullae betrachtet werden kann; H e n n i n g s  (1906) und F a h l a n d e r  (1938) beschrieben je
doch, daß die Nerven nur die „Gehirnfrontalloben“  erreichen.

Die Homologie des TÖMÖsvARYSchen Organs mit dem Frontalorgan wurde von H e y - 
m o n s  (1901), H e n n i n g s  (1906), F a h l a n d e r  (1938) und anderen als grundsätzlich möglich 
angesehen. Die Funktion der T ö m ö s v a r Yschen Organe ist ihrer Morphologie nach wahr
scheinlich hygrorezeptorischer Natur (M a r c u s  1949, P a c l t  1956, H a u p t  1971, 1972, 
K a r u h i z e  1971), jedenfalls liegt keine Riechfunktion vor (siehe B e c k e r  1910, F r i e d e l  
1928). Eine solche wird bis heute noch von mehreren Forschern angenommen, aber schon 
H e n n i n g s  (1904) und später T i c h y  (1973a, b) haben eine Riechfunktion experimentell 
widerlegt. T i c h y  (1973) konnte eine Hygrorezeption der T ö m ö s v a r  Yschen Organe bei 
Chilopoden im Experiment bestätigen. •

Pauropoden und Proturen haben Pseudoculi („Scheinaugen“ ) des gleichen Bauplanes 
(siehe B e r l e s e  1910, T ie g s  1947, F r a n c o is  1969). Ihre Anordnung auf der Kopfkapsel er
innert an die T ö m ö s v a r  Yschen Organe, mit denen sie von B e c k e r  (1910), P r e l l  (1913), 
H a n d s c h i n  (1926), D e n i s  (1928), B e d i n i  &  T o n g io r g i  (1971), H a u p t  (1973) homologi- 
siert wurden. Die Wahrscheinlichkeit, daß sich diese Organe als etwas anderes als Frontal
organe erweisen könnten, ist sehr gering; denn keinerlei Sinnesbildungen außer den Fa
cettenaugen (beziehungsweise den Stemmata) sind mit segmentären Ganglien des I. Seg
mentes verbunden.

Die Morphologie der Pseudoculi läßt nach T ie g s  (1947) auf eine Erschütterungsrezeption 
schließen. B e d i n i  &  T o n g io r g i  (1971) und H a u p t  (1973) jedoch behaupteten, wie vordem 
S c h m id t  (1895), daß die Pseudoculi Chemo- beziehungsweise Hygrorezeptoren seien.

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

Man kann mit gutem Grund die NSG I I  aller (siehe P a n o v  1972) Thysanuren und Ptery- 
goten als Homologa zu den lateralen Frontalorganen der übrigen Arthropoden ansehen 
(siehe H a n s t r ö m  1940, C a z a l  1948, W a t s o n  1963, B u t s c h  1963, B a r t  1963). Einige Angaben

DOI: 10.21248/contrib.entomoL34.1.3-90

http://www.senckenberg.de/
http://www.contributions-to-entomology.org/


©www.senckenberg.de/; download www.contributions-to-entomology.org/

60 O. A. Melnikov & A. P. IlASNXTSYN: Zur Metamerie des Arthropoden-Kopfes

über ihre Entwicklungsmorphologie machte B a u t  (1962) für Archaeognathen: Die NSG I I  
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, daß im gleichen Hirngebiet zwei Neurosekretzell gruppen vorhanden sind (siehe 
B r o t t s s e -G a t t r y  1971) den Gedanken nahe, daß die Bildung der NSG I I  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 I I  fast identisch. Immerhin besteht für die NSG I  eine vollständige Homologisier- 
reihe der dorsalen Frontalorgane, angefangen bei den Zygentomen bis zu den Pterygoten 
(siehe oben). In diesem Zusammenhang sind die Befunde von W i l l e y  (1961) und B r o tx s s e - 
G a t x r y  (1971) (siehe auch B a r t  1963) über die bei Archaeognathen und Pterygoten vor
handenen Nervenverbindungen des Ocellenzentrums sowohl mit den NSG I, als auch mit 
den NSG I I  bemerkenswert.

Bei einer abschließenden Übersicht (Tab. 7) der möglichen Homologien der lateralen 
Frontalorgane der Arthropoden ist für die Dipluren ein noch mehr lateral gelegenes Paar

Tabelle 7
D ie H om o log ien  der la te ra len  F ron ta lo rga n e  der A rth rop od en

Arthropoden
Gruppe

Bennung der 
Gebilde, die mit 

den lateralen 
Frontalorganen homo- 

logisierbar sind

Innervation Funktion
Ontogenetischer

Entwicklungs
bereich

Anostraca distale Teile der 
„X-Organe“

zwei Nerven, die in 
die Hauptfaserstämme 
und in die Medullae 
terminales einmünden

wahrscheinlich 
sensorisch und neu- 
rosekre torisch

Zwischenbereich 
neben der Nau- 
pliusaugenanlage 
und den Medullae 
terminales

Notostraca „giant cells“ Nervenverbindung 
mit den Medullae 
terminales

neurosekre torisch ?

Copepoda Endigungen der 
,,superior frontal 
nerves“

zwei Nerven aus dem 
Ocellenzentrum

wahrscheinlich 
sensorisch (und 
neurosekre torisch ?)

höchstwahr
scheinlich 
Scheitelplatte =  
Keimfrontal
region

Mystacocarida laterales Setaepaar 
=  „dorsale“  paarige 
Erontalorgane

? wahrsche inlich 
Tangorezeptor

?

Leptostraca die Höcker der 
frontalen Sinnes
organe nach Claus

aus den Medullae 
terminales ab
gehende Nerven

wahrscheinlich
sensorisch

?

Mysidacea, Stomato- 
poda, Decapoda

sensorische Poren der 
X-Organe (SPX)

aus den Medullae 
terminalis abgehende 
Nerven

wahrscheinlich
sensorisch

?

Amphipoda, Isopoda Statozysten oder 
SPX

aus den Medullae 
terminales abgehende 
Nerven

wahrscheinlich
sensorisch

?

Zygentoma,
Archaeognatha,
Pterygota

laterale Neurosekre t- 
zellgruppen I I  
(NSG I I )

in der Pars inter- • 
cerebralis mit dem 
Ocellenzentrum ver
bundene Nerven

neurosekre torisch ?

Symphyla,
Collembola,
Chilopoda,
Diplopoda

T ömösvarysehe Organe 
=  Postantennalorgane 
( +  NSG I I? )

aus den , .inneren Seh
massen“ ‘ oder direkt vom 
Ocellenzentrum ausge
henden Nerven

Hygrorezeptor ?

Pauropoda,
Protura

Pseudoculi ? sensorisch ?

Diplura laterale NSG ? neurosekretorisch ?

SPX =  sensorische Poren der X-Organe 
NSG I I  =  (laterale) Neurosekretzellgruppen I I
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der Neurosekretzellansammlungen zu erwähnen ( B a r e t h  1962), das seiner Lage nach im 
Gehirn an die NSG I I  der Collembolen und der Pterygoten (vergleiche C a s s a g n a u  & J u b e r - 
t h i e  1967) erinnert.

d. Kritischer Nachtrag
Nach Besprechung der vorliegenden Befunde und Angaben über die Frontalorgane der 

Arthropoden ist es geboten, auf eine gewisse Interpretation der Morphologie einzugehen, 
um bei weiteren theoretischen Erörterungen der Frontalregion im ganzen nicht mehr auf 
den ersten Teil dieser Arbeit (das Acron) zurückkommen zu müssen.

In letzter Zeit verbreitete sich (siehe B e x e s c h  1969, C h a u d o x x e r e t  1971, K a u r i  &  
L a k e  1972, L a k e  &  O x g  1972) die Auffassung des schwedischen Forschers E l o e s s o x  
(1965, 1966 a, b, 1970), daß eine Reihe von Gebilden, die auch von uns als ventrale und 
dorsale Frontalorgane gedeutet werden, reduzierte Ocellen darstellt. Diese Auffassung von 
E l o e s s o x  stützt sich hauptsächlich darauf, daß die Zellgruppen einiger Frontalorgane 
rhabdomähnliche Strukturen haben. D e m o l l  (1914), M a r l i e r  (1941), B a r r a  (1969), 
C l a r c k , M i l l e c h i a  &  M a u r o  (1969), Y a s h i k a  (1970) und P a u l u s  (1972) vertraten die 
gleiche Meinung. Daß andere Sehstrukturen in den Frontalorganen fehlen, wird von E l o e s 
s o x  damit erklärt, daß sie reduziert worden seien. Der Auffassung dieses Forschers kann 
unseres Erachtens nicht zugestimmt werden. Erstens fehlt der Nachweis einer Lichtwahr
nehmung, wie er für reduzierte Ocellen einiger Insekten zwar vorliegt, zum Beispiel bei 
einigen Lepidopteren; hierbei ist zu betonen, daß diese Ocellenrudimente unter der Cuti
cula auf dem halben Weg zum Gehirn liegen ( E a t o x  1971). Zweitens können rhabdom
ähnliche Strukturen in den Zellen (siehe M a r l i e r  1941, E l o e s s o x  1965, 1966, 1970; P a u 
l u s  1972) an sich noch kein Beweis für 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 D e m o l l  (1914) 
und andere bezeichneten sie als Ocellen — „Yentralaugen“ . Auf experimentellem Weg ist 
jedoch eine Riechfunktion dieser Organe nachgewiesen worden (siehe J o h a x s s o x  1933).

Es ist ferner bemerkenswert, daß rhabdomähnliche Strukturen beim Studium offenbar 
nicht Lichtperzipierender Organe, zum Beispiel der TÖMÖsvARYschen Organe der Diplo
poden ( B e d i x i  &  M i r o l l i  1967) und der Collembolen ( D a l l a i  1971), entdeckt worden sind 
(sogenannte Microvilli). Außerdem fandC h a i g x e a u  (1971, 1972, 1973) im Organ von Bel- 
lonci (SPX-Komplex) bei Isopoden, Stomatopoden und Leptostraken auch Microvilli; er 
kam aber zur Schlußfolgerung (1973), daß dieser Organkomplex seiner Morphologie nach 
Chemorezeptor sei.

Wenn wir der Annahme folgen, daß die Frontalorgane tatsächlich reduzierte Ocellen 
sind, muß eingeräumt werden, daß diese Reduktion schon vor recht langer Zeit erfolgt ist 
(zum Beispiel ventrale Frontalorgane der Anostraken oder der Zygentomen) und dennoch 
die rhabdomähnlichen Strukturen in den Sehzellen bis heute erhalten geblieben sind, was 
bedeuten würde, daß diese Strukturen mit fortgeschrittener Rückbildung um so deutlicher 
persistieren. In den erwähnten reduzierten Ocellen einiger Lepidopteren fehlen jedoch jeg
liche rhabdomähnliche Strukturen; trotzdem ist ihre Lichtreaktion festgestellt worden 
( E a t o x  1971).

Aus einer der letzten Abhandlungen von E l o e s s o x  (1970) ergibt sich, daß dieser For
scher bei der Homologisierung nach P i p a , N i s h i o k a  &  B e r x  (1964) gewissen Annahmen 
folgte, ohne die Befunde anderer Autoren besprochen oder gar widerlegt zu haben. E l o e s 
s o x  (1970), der eine Homologisierung des „Medianocellus“  der Archaeognathen und des 
ventralen Frontalorgans der Zygentomen („reduced median ocellus“ ihrer Lage nach vor
nahm, meinte, daß diese Gebilde gleichermaßen aus den sensorischen Glomeruli der Pars 
intercerebralis innerviert seien. Doch schon H o l m g r e x  (1916) zeigte, daß der „Median
ocellus“ der Archaeognathen und das ventrale Frontalorgan der Zygentomen aus v e r 
sch iedenen  Glomeruli innerviert werden. Selbst wenn die beiden Organe aus demselben 
sensorischen Glomerulus der Pars intercerebralis innerviert würden, wäre das noch kein 
Beweis für ihre Homologie; denn bei den Anostraken zum Beispiel münden die Nerven von 
demselben Medianlobus des Ocellenzentrums aus sowohl in den dem „Medianocellus“  der 
Archaeognathen homologen Ventralbecher des Naupliusauges, als auch in das ventrale 
F rontalorgan. .
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Ein letzter Punkt: Tricholepidion, das von E l o f s s o n  (1970) untersucht worden ist, er
weist sich als primitivster Vertreter der Zygentomen, da bei ihm nicht nur ventrale, sondern 
auch ähnliche epitheliale dorsale Prontalsinnesorgane vorliegen. W y g o d z in s k  y  (1961), der 
triftige Argumente für die Zugehörigkeit dieses Tieres zu den Zygentomen (zum Beispiel 
auf Grund des Mandibelbaues) anführte, beschrieb drei nicht pigmentierte „Flecke“ auf 
der Oberfläche der Frontalregion. E l o f s s o n  (1970) wies in diesem Zusammenhang auf die 
Neurosekretzellen der über dem Gehirn liegenden dorsalen Frontalorgane hin. Er legte 
jedoch keine Abbildungen vor, die eine Vorstellung über den Bau und die Innervation der 
lateralen „Flecken“ geben könnten, und beschränkte sich im Text auf den Hinweis des 
ähnlichen Baues medianer und lateraler „Flecken“ . ,

Die Morphologie des medianen Frontalfleckens von Tricholepidion (siehe E l o f s s o n  
1970 sowie den „median ocellus“  von Ctenolepisma nach Y a s h x k a  1970) unterscheidet sich 
wesentlich von der Morphologie eines typischen Becherocellus: Sie zeigt eine unmittelbar 
unter der Cuticula liegende selbständige Epithelzellschicht, die nicht in die Retinazell
schicht übergeht. Weitere Untersuchungen der Kopfgebilde bei Tricholepidion wären 
äußerst notwendig.

2. Zur Entwicklungsmorphologie der Pars intereerebralis 
des Arthropoden-Gehirns

Die Pars intereerebralis 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 Prozeß wird oft als Ausbildung der „embryonalen Protocerebral- 
kommissur“  aus einer „medianen Verdickung“ dargestellt. Die Anlagen der Sinnesorgane 
bleiben dabei mit dem Ektoderm verbunden, während sich die Neuroblasten der Pars 
intereerebralis zentripetal verlagern, als würden sie mit den lateral gelegenen Metamer
teilen des „Protocerebrum“ verschmelzen. Die „Protocerebralkommissur“ ist nur ein 
embryologischer Terminus; die Pars intereerebralis bildet gar keine Kommissur zwischen 
den lateral anliegenden paarigen Ganglien aus. Letztere werden durch Kommissuren mit
einander verbunden, welche von den Strukturen der Pars intereerebralis unabhängig sind. 
Einige ältere Autoren haben die rein äußerliche Ähnlichkeit der formalen Bildung der Pars 
intereerebralis mit dem Entstehungsprozeß einer tatsächlichen Kommissur vom soge
nannten Mittelstrang aus ( H a t s c h e k  1877 und andere) als homolog angesehen. Wir werden 
auf den Mittelstrang später eingehen (M e l n i k o v  &  R a s n i t s y n , in Vorbereitung), um 
nachzuweisen, daß es zwischen dem Mittelstrang und der Pars intereerebralis nichts Ge
meinsames gibt. Da nur wenige Literaturangaben über die Entwicklung der Sinnesorgane 
der Frontalregion zur Verfügung stehen, haben wir in Verbindung mit morphologischen 
Beobachtungen weiterhin vorzugsweise die Entwicklungsmorphologie der Nervenbildun- 
gen der Pars intereerebralis in Betracht gezogen. !

Nach P e d a s c h e n k o  (1896, Fig. 67; unsere Fig. 15b) und K ü h n  (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 intereerebralis nicht konkreti-

Fig. 15. Zum Bildungsprozeß der Pars intereerebralis bei: a — Anostraken nach Benesch 1969; a, — Abb. 8a, 
a2 — Abb. 9a, a3 — Abb.10f (fast mediane Sagittalschnitte); b — Copepoden nach Pedaschenko 1896, 
Fig. 67 (vorderer Teil eines Oberflächenschnittes auf der Bauchseite ..  .); c — Tanaidaceen nach Scholl 
1963, Abb. 23 (medianer Sagittalschnitt); d -  Coleopteren nach HELDER 1889, Fig. 144(Querschnitt durch die 
Region der Antennenbasen. Das Oberschlundganglion steht in direkter Verbindung mit einer medianen Ein
stülpung, welche an der Bildung derQuerkommissur Anteil zu haben scheint); e — Xiphosuren nach Kjngsley 
1893, Fig- 82(longitudinal section),Mediansclmitt (fragmentarisch); f  — Arachniden nachPROSS 1966, Abb. 19 
(Totalpräparat); g — Symphylen nach Tiegs 1940; g, — PI. 6, Fig. 84 (sagittal section along the head . . .; 
Median schnitt: Stomodaeum ist in ganzer Länge dargestellt); g2 — Textfig. 31B (dorsal view of brain . . . 
left protocerebral ganglion not drawn); h — Pauropoden nach Tiegs 1947, PI. 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 Butt 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. 34 (Medianschnitt, Fragment) ►
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siert. Ähnliche Befunde hatte schon Groeben (1879, 1881) vorgelegt, W agnek (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 für 
paarig, N usbaum  (1887) jedoch für unpaar. N usbaum  (1887) und H olmgren (1916) wiesen 
auf die Beteiligung der medianen Neuroblasten der Keimfrontalregion an der Bildung des 
Syncerebrums hin. Nach Meinung von H olmgren bildet sich so der Zentralkörper. Nach 
B rooks & H errick  (1891) kann man folgern, daJß an der Gehirnentwicklung der Stomato
poden die mediane Neuroblastengruppe beteiligt ist. Das gleiche gilt nach T erao (1929) 
für die Decapoden, nach A nderson (1969) für die Cirripedier. Eine Keimfrontalregion in 
unserem Sinne haben bei Isopodenembryonen N air  (1941) und Strömberg (1965) be
schrieben. Die Bildung der medianen Neuroblasten während der Decapodenentwicklung 
wurde von R eichenbach  (1877, 1886) erwähnt. Mediane Sagittalschnitte bei Anostraken
embryonen weisen auf die Bildung der Pars intercerebralis durch Derivate der Keim
frontalregion hin (B u tsc h in sk y  1894, Fig. 148; B enesch 1969, Abb. 8a, 9a, 10f, 121 — 
„Pcg“ ; unsere Fig. 15a). W eygoldt (1958, 1961) und Scholl (1963, siehe auch Ström
berg 1969) lehnten die Bildung eines unpaaren medianen Gehirnbereichs im Entwicklungs
verlauf der Amphipoden, Tanaidaceen und Decapoden ab. Jedoch dürfte eine Gegenüber
stellung von Schölls Abbildungen 22 und 23 (unsere Fig. 9h, 15c) genügen, um eine Vor
stellung über das typische Bild der ersten Bildungsetappen zur Anlage der Pars intercere
bralis zu bekommen. Wie schräg der auf Schölls Abbildung 22a (unsere Fig. 15 c) dar
gestellte Sagittalschnitt auch verlief, müßte zwischen dem Lateralganglion Gx und dem 
Ektoderm der Keimfrontalregion eine Spalte vorhanden sein, die über die mediane Ver
lagerung des viel lateraler von der Neuroblastengruppe hervortretenden Gx aussagt, wenn 
die von Scholl (1963) als G bezeichnete Neuroblastengruppe wirklich ein Rand des la
teralen Ganglion G1 wäre. Die gleiche Spalte müßte sich zwischen diesen Neuroblasten und 
dem Oberrand des Labrums auftun. Da dies alles nicht erkennbar ist, erreichte Schölls 
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 Scholl (1963) vorgenommenen und erwähnten medianen Sagittalschnitte der 
Kopfregion des Tanaidaceenembryos sind den medianen Sagittalschnitten der entspre
chenden Region des Mysidaceenembryos sehr ähnlich, so wie sie von W agner (1896 
Fig. 51, 70; unsere Fig. 9i) angeführt wurden, der die Gehirnmorphogenese gründlicher 
studiert hatte und der Bildung der Anlage der Pars intercerebralis durch mediane Neuro
blasten nachgegangen war (siehe oben).

K in g sle y  (1893) beschrieb bei der Gehirnentwicklung der Xiphosuren „einen dem 
Annelidenoberschlundganglion entsprechenden Teil.“ Auf dem medianen Sagittalschnitt 
(K in g sle y  1893, PI. X II, 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 K ish in o u ye  1893).

Beim Studium der embryonalen Entwicklung der Arachniden entdeckten Sch im ke- 
w itsch  (1911), K aestner  (1948—1951), L egendre (1959) und P ross (1966), daß der 
Zentralkörper sowie die ventralen und lateralen Frontalorgane (siehe L egendre 1959) aus 
den vordersten (vor dem Labrum gelegenen) medianen Neuroblasten der Keimfrontal
region gebildet werden (Fig. 15f, siehe auch Fig. 1). Der den hintersten Gehirnteil bildende 
Zentralkörper wurde von Schim kew itsch  (1911), K aestner  (1948—1951), Y oshikura 
1955, L egendre (1959) und P ross (1966) als Nervenstruktur des Acron gedeutet. P ross 
(1966) beschrieb die Entstehung des Zentralkörpers in medianer Richtung vor der La
brumanlage und die nachfolgende Rückverlegung dieser Bildung. Auf Grund der kaum 
bemerkbaren paarigen Anlage des Zentralkörpers kam P ross (1966, Abb. 19; unsere Fig. 
15f) zu der Schlußfolgerung von dessen paarigem Aufbau. Diese sehr schwachen Struk
turen können wahrscheinlich auch als Anlagen zur Entstehung der Medianaugen in den 
anterolateralen Teilen der Keimfrontalregion gedeutet werden. P ross (1966) vertrat die 
Auffassung, daß die Anlagen des Zentralkörpers und der Medianaugensehmasse aus dem 
Bereich der Fossae semilunares stammen. Letztere stellen eine Vertiefung dar, die von 
einer latero-median herüberwachsenden Kopffalte gebildet wird. Wie erwähnt, bildet sich 
die Kopffalte der Cheliceraten aus segmentalen Kopfteilen. Y oshikura  (1955), der wie 
P ross (1966) die Bildung des Zentralkörpers mit den Fossae semilunares in Verbindung
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brachte, hielt diese Struktur für unpaar, ohne auf ihre Anordnung gegenüber anderen 
Kopfgebilden der Arachniden bei ihrer Formierung einzugehen. Schließlich erwähnte auch 
W eygoldt (1964, 1965) beim Studium der Entwicklung der Pseudoscorpione die unpaarige 
Zentralkörperanlage in Frühstadien gar nicht, obwohl er die Entstehung des Zentral
körpers am Ende der Embryogenese beschrieb. Es muß auch gesagt werden, daß die Pseu
doscorpione ein unbequemes Objekt für das Studium der Entwicklung der abgeleiteten 
Frontalregionen und ihrer Verbindung mit segmentären Nervengebilden darstellen; das 
ist sowohl dem.Vorhandensein solch provisorischer Gebilde wie dem Pumporgan, als auch 
dem Fehlen von Ocellen und Stemmata zuzuschreiben. Das letztere dürfte zu der Auf
fassung führen, daß die Hauptmasse des Gehirns dieser Tiere aus dem Cheliceralganglion 
gebildet wird (siehe W eygoldt 1964, 1965).

Zu der in dieser Hinsicht wenig untersuchten Gehirnentwicklung der Diplopoden läßt 
sich nur sagen, daß L ignatj (1912) und D ohle (1964) den unpaaren Medianteil des Gehirns 
übergehen und keine Beschreibung der „Protocerebralkommissurbildung“ geben, obwohl 
der letztere Autor ihr Vorhandensein in den späten Etappen der Embryogenese beschrie
ben hat.

T iegs (1940) entdeckte keine Beteiligung der medianen unpaaren Neuroblastengruppe 
an der Gehirnbildung der Symphylen und verneinte auch ihre Existenz. Vergleichen wir 
jedoch seine Figur 84, PL 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 Länge durchschnitten. Die zweite 
Abbildung zeigt die Ganglienanordnung des stomatogastrischen und des zentralen Nerven
systems von dorsal bei einem lOtägigen Embryo; sie veranschaulicht die Ansicht des 
Autors, daß 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. 15 g). Beim medianen 
Sagittalschnitt (siehe oben) können jene Abspaltungsstellen der Neuroblasten vom Ekto
derm, wie sie den Anlagen der lateral anliegenden Ganglien entsprechen, nicht erwartet 
werden; denn die letzteren können 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 T iegs (1947) untersucht. 
Ebenso wie für die Symphylen verneinte T iegs auch bei den Pauropoden einen unpaaren 
Bestandteil des Syncerebrums. Ohne bei seinen „horizontalen“ Schnitten auf eine Aus
einandersetzung über 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, PI. 9 (unsere Fig. 15h) 
dargestellt ist. Was diesen Schnitt anbelangt, wäre nur zu wiederholen, was oben über die 
TiEGSsche Figur 84, PI. 6(1940) — den medianen Sagittalschnitt durch den Symphylen- 
keim betreffend — gesagt wurde. Unsere Darlegung läßt die Annahme zu, daß auch die 
Pauropoden demselben Bildungsprozeß bei der Anlage der Pars intercerebralis unter
worfen sind wie alle übrigen Arthropoden.

In der Embryogenese der Collembolen konnte P hiliptschenko  (1912) keinen unpaaren 
medianen Teil im Gehirn finden. Beim Studium der äußeren Entwicklungsmorphologie 
dieser Gruppe weist B bttckmoseb (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.

H eym ons (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
spaltungsprozeß der Neuroblasten zur Anlage der Pars intercerebralis aus der am morpho
logisch vordersten Körperende liegenden Frontalregion so oder anders von den meisten 
Autoren erwähnt, zum erstenmal wohl von T ikhomiboee (1882). H eideb  (1889, Fig. 144;

DOI: 10.21248/contrib.entomoL34.1.3-90

http://www.senckenberg.de/
http://www.contributions-to-entomology.org/


©www.senckenberg.de/; download www.contributions-to-entomology.org/

70 O. A. Melnikov & A. P. Basnitsyn : Zur Metamerie des Arthropoden-Kopfes

unsere Fig. 15d) gab als erster ein für Thysanuren und Pterygoten typisches Bild der An
lagenbildung der Pars intercerebralis. In  der Folge wurde ein identischer Prozeß von W h ee
ler  (1889, 1893), E eym ons (1895, 1897), N elson (1915, fig. 45, 59B; unsere Fig. 9e, 15 j), 
E astham  (1930), P aterson (1935, fig. 26; unsere Fig. 15k), Sand er  (1956), A ndo (1962), 
F arooqi (1963), Singh  (1971), M elnikov  & B eljaeva  (in Vorbereitung) nachgewiesen. 
Carrière  & B ürger (1898) wiesen darauf hin, daß ein unpaarer Gehirnabschnitt zwischen 
den ,,Protocerebralhemisphären“  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), B a d en  (1937, PI. 3, fig. 21, 22), B utt (1949, fig. 
51 ; unsere Fig. 151), B ro nsk ill  (1959, Fig. 37 ; unsere Fig. 15m), U llm a n n  (1967, Fig. 19 A ; 
unsere Fig. 15n), L a r in k  (1969, Fig. 34, unsere Fig. 15o), R em pel & Church (1971) vor
gelegten Abbildungen und Photos von Median- und Querschnitten durch das Vorderende 
des Keimstreifs von Pterygotenembryonen beschrieben. Obwohl die eben aufgezählten 
Autoren auf die Tatsache stießen, daß 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 über
haupt nicht (zum Beispiel B ro nsk ill  1959), die anderen schenkten ihr keine Aufmerk
samkeit (zum Beispiel B u tt  1949), und einige verneinten sie sogar (beispielsweise U l l 
m ann  1967).

Auch die Untersuchungen zur Morphogenese des Kopfes bei Thysanuren und Ptery
goten von M alzacher  (1968) und L a r in k  (1970) sprechen für die Bildung der Anlage der 
Pars intercerebralis durch Neuroblasten der Keimfrontalregion, ob die Autoren sie nun als 
paarige „Protocerebralloben“  (M alzacher ) oder einfach als „Protocerebralloben“  (L a 
r in k ) bezeichneten. M alzacher  (1968) beschrieb diesen Bildungsprozeß so: Der fronto- 
mediane Bereich der 4. Protocerebralloben formiert eine Protocerebralbrücke, den Zen
tralkörper und die ersten Fasern des Nervus corporis cardiacil; in denselben Bereich 
wachsen die Ocellennerven hinein. L a r in k  (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 Zentralkörpers: „E r entsteht aus den frontalen Ganglienzellen, 
die zum Lobus 3 gehören“ .

Es ist notwendig, das entstandene terminologische Durcheinander, welches das Ver
ständnis 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 Strindberg  den Nervenderivaten der Keimfrontalregion der 
Anlage der Pars intercerebralis eine andere Bezeichnung.

Zwangsläufig vorgreifend, wollen wir noch kurz auf die paarigen segmentalen Ganglion
gebilde eingehen, die im zweiten Teil unserer Arbeit (M elnikov  & R a s n it s y n , 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 größere Teil des 
definitiven „Protocerebrum“ hervorgeht: 1., 2. und 3. Protocerebrallobus an jeder Seite. 
1. Loben und 2. Loben stellen die künftigen optischen Bereiche dar, die 3. Loben die 
künftigen Corpora pedunculata und die Nebenlappen. M alzacher  (1968) (siehe auch 
Scholl 1964) und R ohrschneider (1968) hoben bei den 3. Loben medianere Teile als 
4. Loben hervor. M alzacher  (1968) bringt die „Protocerebralloben“ in nähere Überein
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“ (M alzacher 
1968, Seite 149). Die Nebenlappen entstehen jedoch aus den Proganglia protocerebralia. 
Indessen bezog M alzacher  (1968), wie erwähnt, 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) zurück. Doch zunächst wollen 
wir unsere oben unterbrochenen Ausführungen wiederaufnehmen.

V ia lla n e s  (1891), W ie sm an n  (1926), M e lla n b y  (1936), T iegs & M u r r a y  (1937), 
R oonw al (1937), M ille r  (1940), I vanova-K asas (1959), Scholl (1964), R ohrschneider 
(1968) und M iy a k a w a  (1974b) gaben weder Abbildungen noch Schilderungen, die von 
einer Bildung der Pars intercerebralis durch die Neuroblasten der Keimfrontalregion Zeug
nis ahlegen können. Von den früher und oben erwähnten Autoren behaupteten V ia lla n e s  
(1891), T iegs & M u r r a y  (1937), R oonw al (1937), Scholl (1964), ü l l m a n n  (1967), M a l 
zacher (1968), R ohrschneider (1968) und L a r in k  (1969, 1970), daß die Strukturen der 
Pars intercerebralis aus lateralen Neuro blastengruppen hervorgehen, die wiederum aus 
dem Ektoderm der Lateralteile des Kopflappens bei Insektenembryonen entstehen. Es ist 
zu bemerken, daß die ersten vier Autoren das Vorhandensein einer ,,Medianverdickung“ 
erwähnen; und die ULLMANNsche (1967) Figur 19A  (unsere Fig. 15n) zeigt sogar den Pro
zeß ihrer Abspaltung von medianen Neuroblasten der Keimfrontalregion, welche zu einer 
Formierung der Pars intercerebralis führt.

W ir stehen mithin entsprechend den Ansichten der einen Forschergruppe (R eich en 
bach  1877, 1886, N usbaum  1887, H eider  1889, W heeler  1893, H eymons 1895, 1897, 
1901, W agner 1896, P edaschenko  1898, Schim kew itsch  1911, N elson 1915, H olmgren 
1916, E astham  1930, P aterson 1935, K aestner  1948—1951, L egendre 1959, A ndo 1962 
und F arooqi 1963) der Erkenntnis gegenüber, daß 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 V ia lla n e s  (1891), L ig nau  (1912), P hiliptschenko  (1912), W iesm ann  
(1926), M e l l a n b y  (1936), T iegs & M u r r a y  (1937), R oonwal (1937), M ille r  (1940), T iegs 
(1940, 1947), W eygoldt (1958, 1961, 1964, 1965), Scholl (1963, 1964), D ohle (1964), 
P ross (1966), U llm a n n  (1967), M alzacher  (1968), R ohrschneider (1968), L a r in k  (1969, 
1970) und M iy a k a w a  (1974) in der einen oder anderen Form diese Tatsache; dabei vertrat 
eine Reihe der genannten Autoren die Auffassung, daß die Strukturen der Pars intercere
bralis (die „Protocerebralkommissur“ ), insbesondere der Zentralkörper, von lateralen seg- 
mentalen Neuroblasten gebildet werden (V ia lla n e s  1891, R oonwal 1937, W eygoldt 1958, 
1961, Scholl 1963, 1964, P ross 1966, U llm a n n  1967, M alzacher  1968, R ohrschneider 
1968 und L a r in k  1969, 1970). Wie erwähnt, widerlegen die Schilderungen und Präparate 
von Scholl (1963), U llm a n n  (1967), M alzacher  (1968) und L a r in k  (1969) im Grunde 
genommen deren eigenen Standpunkt über die Bildung der Pars intercerebralis.

Wichtig ist unseres Erachtens der Umstand, daß die erstere Forschergruppe den ge
samten Bildungsprozeß der Pars intercerebralis verfolgt hat: die Abspaltung der Neuro
blastengruppe vom Ektoderm der Keimfrontalregion, ihre Einlagerung zwischen die la
teralen Neuroblastengruppen, den sich differenzierenden Zentralkörper, die Entstehung 
der Protocerebralbrücke usw. Zugleich aber verfolgten W eygoldt (1958, 1961), Scholl 
(1963, 1964) und R ohrschneider (1968), wie vordem V ia lla n e s  (1891), R oonwal (1937) 
und andere, den Bildungsprozeß der Strukturen der Pars intercerebralis aus den segmen- 
talen lateralen Ganglien gar nicht. Obwohl sie in einem bestimmten Entwicklungsstadium 
die definitive ,,Protocerebralkommissur“  beziehungsweise den Zentralkörper vorfanden, 
nahmen sie lediglich an, daß diese Strukturen aus den lateralen Neuroblastengruppen (Gx 
— Nebenlappenganglien) hervorgehen.

Die ungereimten Schlußfolgerungen einiger Autoren über die Möglichkeit der Bildung 
der Pars intercerebralis durch Neuroblasten der Keimfrontalregion und ihre Vermutungen 
über die Entwicklung der Pars intercerebralis aus lateralen Proganglien sind wohl auf 
Materialmangel zurückzuführen, wodurch beim Studium der Entwicklungsmorphologie 
die kurze Phase der Abspaltung medianer Neuroblasten der Beobachtung entging. Wenn 
das nämlich 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 Schlußfolgerungen eines 
Teiles der Bearbeiter zum Beispiel über die Zugehörigkeit des Zentralkörpers zu den Ne
benlappenganglien etc. erklären.
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Da Nichtbeobachtung eines morphologischen Prozesses noch kein Beweis für sein Fehlen 
sein kann und solange kein anderer Bildungsvorgang der betreffenden Strukturen auf
gedeckt worden ist, bleiben die Befunde und Schlußfolgerungen von R eichenbach  (1877, 
1886), H eider  (1889), W heeler  (1889, 1893), K in g s le y  (1893), H eym oss  (1895, 1897, 
1901), P e d a s c h e m o  (1898), Sch im kew itsch  (1911), N elson (1915), H olmgren (1916), 
E astham  (1930), P aterson (1935), K aestner  (1948—1951), L egendre (1959), A ndo 
(1962) und F arooqi (1963) über die Entstehung der Pars intercerebralis verbindlich.

Schließlich seien noch die Experimente von W ad a  (1966) herangezogen. Aus der Ta
belle 3 ergibt sich, daß bei Beschädigung des Medianbereiches des Embryos von Tachy- 
cines (Pterygota, Orthoptera, 1. c.; Ex 365) weder ein Zentralkörper, noch Frons und Post- 
frons gebildet werden, sondern nur ,,Protocerebralteile“ . Andererseits erfährt der Zentral
körper keine Veränderungen bei der Bildung überzähliger lateraler „Protocerebralteile“ . 
Erwähnt sei auch, daß die experimentellen Befunde von W a d a  (1966a) mit den Schluß
folgerungen, die wir an Hand der Abbildungen von H eider  (1889) und P aterson (1935) 
getroffen haben, sowie mit den Ergebnissen von M elnikov  & B eljaeva  (in Vorbereitung; 
unsere Fig. 11), übereinstimmen: 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 W ad a  geht hervor, 
daß der dorsale ocellentragende Anteil der Frontalregion (=  Postfrons) mit dem Zentral
körper korreliert: (S. 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 vollständig mit dem Frontalganglion (W a d a , 
persönliche Mitteilung), das heißt direkt mit dem Ganglion frontale, dem veränderten 
ventralen Frontalorgan.

W a d a  (1966a, b) selbst kommt zu keinen Schlußfolgerungen über 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 (W ad a  
1966a, Literaturverzeichnis: W a d a , in Vorbereitung) bisher nicht veröffentlicht worden. 
Man kann nur hoffen, daß die Notwendigkeit, die Arbeiten in dieser Richtung fortzusetzen, 
Anreiz für künftige experimentelle Untersuchungen sein wird.

3. Die Lage der äußeren Ektodermderivate der Keimfrontalregion

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

Über die Crustaceen haben wir in der Literatur keine speziellen Angaben zu dieser Frage 
gefunden. Nach R eich enbach  (1886), P edaschenko  (1896), M anton  (1934), N a ir  (1941) 
und Strömberg (1965) wäre die äußere definitive Frontalregion ein Bereich, der das Nau- 
pliusauge trägt und ventral von der Basis des Labrum begrenzt ist. Da die Cuticularnähte 
vergleichend morphologisch nicht als zuverlässiges Kennzeichen für Segmentgrenzen die
nen können (Snodgrass 1960), ist es schwer zu sagen, wodurch sich die Frontalregion der 
Crustaceen beiderseits von der lateralen äußeren Region abgrenzt. Jedenfalls reicht die 
definitive Frontalregion dorsal und caudal kaum über eine Linie hinaus, welche den Fron
talrand der Facettenaugen verbindet. Wie wir im zweiten Teil unserer Arbeit (M elnikov  & 
R a s n it s y n , in Vorbereitung) darstellen werden, erstreckt sich die Region hinter dieser 
Linie über die Tergaloberfläche der Kopf Segmente. Wahrscheinlich fällt die Frontalregion, 
die hier als die äußere Frontalregion bezeichnet wird, meistens mit jenem Kopfbereich der 
Crustaceen zusammen, den E loesson (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 zurückgebildet und Augenstiele vorhanden sind.

Wie mehrfach erwähnt, liegt die definitive Frontalregion bei den Xiphosuren vor dem 
Labrum an der ventralen Oberfläche des Kopfschildes (siehe Fig. 1). Sie trägt das Riech
organ (laterale Frontalorgane und ventrales Frontalorgan), die Endigungen der „ventralen 
Hautnerven“ (dorsale Frontalorgane) und die Einstülpungsstelle des Linsenauges ( = 4  
Ocellen). Die Frontalregion der Eurypteriden dürfte analog zu deuten sein (siehfe Störmer, 
P etru n kev itch , H edgpeth  1955).
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Soweit es sich beurteilen läßt, fand sich bei den Trilobiten im Gegensatz zu den Eury- 
pteriden und den Xiphosuren die äußere Frontalregion an der dorsalen Oberfläche des Kopf
schildes; denn ihr Labrum (Hypostom) lag sehr nahe dessen Vorderrand (siehe H upe 1953 
und andere; unsere Fig. 16). An der Ventralseite könnte die Frontalregion der Trilobiten 
nur auf eine mediane Umfaltung vor dem Labrum übergreifen. An der Dorsalseite des 
Kopfschildes dieser Tiere nahm die Frontalregion wohl den vordersten Teil der Glabelle 
und vollständig oder teilweise den Frontallymbus ein. Wahrscheinlich kann der Vorderrand 
der Basis des Labrums als markante Grenze der Frontalregion für andere fossile Arthro- 
poden-Gruppen dienen, bei denen die Lage des Labrums bekannt ist.

Infolge einer besonderen Krümmung der morphologischen Körperachse und der spe
ziellen Entwicklungsweise des Kopfes lassen die Land-Cheliceraten keine äußere 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 äußere Keimfrontalregion (Stb ie b e l  1960, 
M elx iko v  1970, Singh  1971) und eine definitive FrontaLregion, die in den meisten Fällen 
dorsal vom sogenannten Clypeolabrum liegt. Der Clypeus stellt nach Meinung der meisten 
Autoren (siehe K obschelt 1912, B boockes 1952, W ad a  1966) einen Teil des Labrums dar; 
im übrigen sind noch ausführliche Untersuchungen zur Morphogenese des Clypeus der 
Pterygoten erforderlich. Lateral wird die Frontalregion (unten) durch die tritocerebrale 
Juxtafrons (siehe W ad a  1966) und (oben) durch die Basis der Antennen und die Facetten
augen begrenzt. Die Frontalregion trägt Ocellen und, bei Zygentomen, Frontalorgane 
(siehe Chaudohnebet 1950, W ad a  1966 und andere). Die hintere dorsale Grenze der Fron
talregion ist schwer festzulegen. Jedenfalls verläuft sie bei den Thysanuren vor den Fa
cettenaugen und bei den Pterygoten vor der Tergaloberfläche der Mandibeln (siehe W ada  
1966). Wie bei den Crustaceen, kann man auch bei Thysanuren und Pterygoten ursprüng
lich eine hintere dorsale Grenze der Frontalregion, das heißt eine die vorderen Ränder der 
Facettenaugen verbindende Linie als sicherste Grenzmarke ansprechen.

Was die Oberfläche der definitiven Kopfkapsel der Collembolen einschließt, soweit sie 
ihrer Keimfrontalregion (siehe B buckmoseb 1965) entspricht, läßt sich auf Grund der An
gaben von H anstböm  (1940), M ablieb  (1941) und P aulus (1972) über 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 Übergangzone der Dorsaloberfläche ihres Kopfes in die Kackenoberfläche, wo sich 
ein „dorsaler Stirnocellus“  befindet (siehe Fig. 4).

Die äußere Fröntalregion bei Pauropoden, Protui’en, Diplopoden, Dipluren, Chilopoden 
und Symphylen soll (ebenso wie bei den Collembolen) gemäß der Krümmung der morpho
logischen Achse und nach Ergebnissen von T iegs (1940, 1947) die dorsale Oberfläche ihrer 
Kopfkapsel einnehmen. Die zusammenliegenden Insertionspunkte der Antennen trennen 
die äußere 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 =  TÖMÖsvABYsche Organe stimmt, können die 
letzteren als laterale Grenzmarke der Frontalregion dienen.

4. Theoretischer und kritischer Teil

Dem ausschließlich ektodermalen, morphologisch vordersten Keimhereich der Arthro
poden (das heißt der äußeren Frontalregion und den in ihren Grenzen liegenden Sinnes
organen: Ocellen und Frontalorganen sowie den Nervenstrukturen der Pars intercerebralis, 
also der Protocerebralbrücke, dem Ocellenzentrum und dem Zentralkörper) soll abschlie
ßend das Acron (siehe Seite 4) gegenübergestellt werden. Wir gehen dabei von der be
gründeten Forderung aus, daß der Komplex Frontalregion-Pars intercerebralis dem Acron 
der Arthropoden gleichzusetzen ist. Solche Überlegungen wurden schon von P edaschesko  
(1896) und H eym ons  (1901) angestellt. Der vergleichend-anatomische Komplex Frontal
region — Pars intercerebralis, der allen Arthropoden (siehe H alleb  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.
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Zu dieser These steht im Widerspruch, daß die Stemmata den Ocellen morphologisch 
sehr ähnlich sind. Wenn man die Stemmata als Rekapitulation des für Facettenaugen ur
sprünglichen Zustandes betrachtet, können sie als Serialhomologa der Ocellen gelten. (Übri
gens besitzen die primitivsten rezenten und fossilen Vertreter der heutigen und der aus
gestorbenen Arthropoden-Gruppen bekanntlich Facettenaugen, und Stemmata scheinen 
das Ergebnis einer sekundären Veränderung zu sein, die durch ökologische -Umstände her
vorgerufen wurde). Andererseits haben aber die Facettenaugen keine Serialhomologa in 
den nachfolgenden Segmenten. W ir werden auf die Morphologie der Facettenaugen in 
einer nachfolgenden Arbeit (M elniko v  & R a s n it s y n , in Vorbereitung) näher eingehen. 
Die vergleichend-morphologische und die entwicklungsmorphologisehe Analyse der Arthro
poden geben keine Möglichkeit, die Frage nach der Herkunft der Facettenaugen zu ent
scheiden. Die vorliegenden Befunde über ihre Entwicklung und Innervation beweisen ihre 
Zugehörigkeit zum präantennalen Körpersegment der Arthropoden (siehe unten). Da 
diese Organe den übrigen (Kopf) Segmenten fehlen, schrieben viele Autoren die Komplex
augen dem Acron zu. Die Ocellen und die Facettenaugen lassen sich nur mit ähnlichen 
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. 2 b). Die (ursprüngliche) 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 D ogiel 1940, T a m pi 1949, K orn 1958, Sveshnikov  1972). Diese Stabilität 
und die morphologische Ähnlichkeit der Ocellen bei allen Articulaten bezeugen, vor allem 
wenn man bedenkt, wie einfach primitive epitheliale Sehorgane im Tierreich unabhängig 
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 zurückgeführt werden (siehe D ogiel 1940; unsere Fig. 2 a). Wahrscheinlich ist ihre 
Phylogenie in folgender Homologisierung zu verstehen: Acron (Frontalregion) =  Prosto
mium der Anneliden (Episphäre der Trochophora — aborale Hemisphäre der Vorfahren 
pelagischer Coelenteraten (siehe R em ane  1949, B eklem ishev  1964, C. B eklem ishev  1970). 
Die Facettenaugen der Arthropoden können nur mit segmentalen Augenbildungen bei 
Anneliden verglichen werden, wobei es nicht besonders wichtig ist, ob die Vorläufer der 
Facettenaugen von stemmataähnHohem Bau waren. Da die Anzahl der Stemmata-Becher- 
augen nicht konstant ist, ebenso wie die Ommatidienzahl der Facettenaugen, läßt sich 
die entwicklungsgeschichtlich spätere Entstehung der Facettenaugen der Arthropoden 
durch Aggregation einzelner lichtempfindlicher Epitheleinheiten zu Ophthalmen vermuten. 
Die Ophthalmen bilden sich bei Anneliden an jedem Körpersegment, praktisch überall, 
wie es für Neubildungen charakteristisch ist (siehe D ogiel 1940, B eklem ishev  1964).

Ähnlich wie die Branchialaugen von Branchiomma (Annelida) (siehe D ogiel 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 allmählich verschwanden (D ogiel 1947, 1954; siehe auch B konn 1858, R em ane  
1952 und andere). Gleichzeitig wurden die Facettenaugen immer komplexer ausgestaltet. 
Die phylogenetisch spätere Entwicklung der Facettenaugen der Arthropoden und der seg
mentalen Ophthalmen der Anneliden läßt sich gut mit der Theorie von B eklem ishev  
(1964; siehe auch C. B eklem ish ev  1970, M in ic h e v  & Starobogatov 1972, M in ic h e v  & 
B tjbko 1973, M eln iko v  1971) vereinbaren: Die spätere Entstehung der segmentalen 
Körperabschnitte der Articulaten (=  blastoporaler Körperabschnitt der Coelenteraten =  
Hyposphäre der Trochophora) sei mit Prostomium der Anneliden =  Acron der Arthro
poden =  aboraler Körperabschnitt der Coelenteraten gleichzusetzen. Diese Auffassung 
ermöglicht es, eine dem Einwand zuvorkommende Schlußfolgerung über die eventuell ver
schiedenartige Entstehung der einmaligen Bildung von Ocellen und Segmentalaugen bei 
Arthropoden zu treffen. Eingehendere Untersuchungen zur Entwicklungsmorphologie von 
Arthropoden- und Annelidenocellen dürften eine exakte Homologie zwischen beiden Or
gansystemen nachweisen und darüber 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 äußeren Frontalregion nach 
H ttpä 1953 (abgeändert)

ofl o f1

Fig. 17. Schema der Acronalstrukturen und ihrer Symmetrie: a — das primitivste rezente Arthropoden- 
Acron; b — vermutlich radialsymmetrisches Acron der Arthropoden-Yorfahren
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Die Homologie der Frontalorgane der Arthropoden mit den Prostomialanhängen (An
tennen, Tentakeln, Palpen) der Anneliden wurde von H anström  (1931; siehe auch D ahl 
1959) verdeutlicht. Vorher hatten sich P edaschenko  (1896) und H eider  (1927) in gleichem 
Sinne geäußert. Die von uns vorgenommene Analyse stützt 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 ursprünglichen Prostomialanhänge der Anneliden auf 
Schwierigkeiten stößt, ist jedoch schon sicher, daß der äußerlich unpaare Tentakel der 
Polychaeten aus einer paarigen Anlage hervorgeht (siehe von H arfner  1959 und andere).

Die Auffassung, daß die Frontalorgane anfänglich Sinnesorgane waren, wurde schon 
von früheren Autoren (siehe Spencer  1902, von Z ograe 1904) vertreten. Ähnlich 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 vollständig bei
behalten haben. Die Umbildung der Frontalorgane zu Sinnesorganen und ihr mehrmaliger 
Übergang von einer Funktion zur anderen deckt sich gut mit der Tatsache, daß ursprüng
lich lokomotorisch tätige Segmentalgliedmaßen, zum Beispiel die Antennen der Arthro
poden, nach und nach Träger von Tango- und Riechrezeptoren wurde» 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 (siehe Goutiere 
1914, H anström  1931, 1933, M enon 1962, B enesch  1969). Die Rückbildung der 1. Anten
nen bei den Cheliceraten unter gleichzeitiger Beibehaltung der primären chemorezepto- 
rischen, wenn auch etwas eingeengten Funktionen der Frontalorgane fügt sich gut in diese 
These ein: die vielfache Ausbildung von Chemorezeptoren an den Pedipalpen und den 
Laufbeinen dieser Tiere (siehe H a ye s  1966) ergab wohl kein Äquivalent zu den Antennal- 
rezeptoren der übrigen Arthropoden.

Die Strukturen der Pars intercerebralis dürfen weder mit dem Syncerebrum der Arthro
poden, noch mit dem Oberschlundganglion der Anneliden homologisiert werden (H a n 
ström 1928, Sie w in g  1963). Als Derivat homologer, ausschließlich ektodermaler Körper
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 sekundär an das Ober
schlundganglion angeschlossener, segmentaler Teil ist (siehe Gil p in -Brown 1958, K orn 
1959 und andere).

Einen unmittelbaren Vergleich mit Strukturen des Oberschlundganglions der Anneliden 
erlauben die sensorischen Glomeruli (Ocellen- und Frontalorganzentren). Was den Zentral
körper 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 
Protocerebralbrücke (pons cerebri) sagen, deren Rolle völlig unbekannt ist.

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

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

Zusammenfassend ergibt sich:
1. Der Komplex Frontalregion —Pars intercerebralis der Arthropoden kann als Acron so
wohl im Sinne unserer eigenen Definition (siehe oben) als auch im Sinne der allgemein-
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geläufigen Auffassung betrachtet werden: Sie bekundet, daß das Acron ein Homologon des 
Anneliden-Prostomiums ist und eine Reihe von dessen Merkmalen beibehält.
2. Die vergleichend-embryologischen und vergleichend-morphologischen Befunde über 
die Entwicklung und den Aufbau des Frontalregion-Pars intercerebralis-Komplexes der 
Arthropoden führen zu einem widerspruchslosen Schema des Gesamtbauplans dieses Kör
perabschnittes, welcher dem Bauplan des Prostomiums der Anneliden, diesem zweiten 
Hauptast der Articulaten, entspricht.
3. Die allen Articulaten promorphologisch gemeinsamen Acronstrukturen sind Ansatz
punkte für morphologische Reihen, die verschiedenen Umbildungen innerhalb einzelner 
Arthropoden-Gruppen stattgeben.

Gleichwohl müssen wir noch auf einige Acrontheorien anderer Autoren eingehen. Die 
Theorie von H o l m g r e n  (1916), H a n s t r ö m  (1928), S n o d g r a s s  (1938), wie auch die von 
D a h l  (1954, 1956) und B ü t t  (1957, 1960) vertretene Variante, betrachtete als Acron jenen 
Abschnitt des Arthropoden-Kopfes, der vor dem Tritooerebralsegment ( =  Segment der 
2. Antennen =  Intercalarsegment) liegt. Diese Theorie geriet jedoch mit den neueren Er
kenntnissen der Entwicklungsmorphologie in immer größeren Widerspruch. Die Kritiken 
von M a n t o n  (1960) und von S i e w i n g  (1963) an dieser Theorie bedürfen keiner Ergänzung; 
die Schlußfolgerungen dieser beiden Autoren über die Unhaltbarkeit der H o l m g r e n - H a n - 
STRÖM-SisroDGRASSschen Theorie wird von uns voll und ganz geteilt.

R o o n w a l  (1937; siehe auch W i e s m a n n  1926) kam an Hand eigener Befunde seinerzeit 
zu dem Ergebnis, daß das Acron bei den Arthropoden überhaupt fehle; aber dieser Autor, 
dessen Theorie wir oben einer kritischen Betrachtung unterzogen haben, untersuchte die 
Entwicklungsmorphologie ausschließlich bei Vertretern der Pterygoten. F e r r is  (1942), 
H e n r y  (1948) und Nachfolger lehnten grundsätzlich 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 ( B ü l - 
l o c k  &  H o r r id g e  1965) abwichen, hat es keinen Sinn, die Schlußfolgerungen dieser Au
toren zu kritisieren. Bei Besprechung des Problems der Kopfsegmentierung enthielt sich 
M a n t o n  (1960) leider einer Schlußfolgerung über das Acron.

D e n i s  (1928, 1949), C h a ü d o n n e r e t  (1950, 1958) und weitere Vertreter ihrer Schule be
urteilten das Merkmal „acronal“  praktisch nur auf Grund ,,anteriorer“  beziehungsweise 
,,präoraler“  Lage beim voll ausgebildeten Tier. D e n is  (1928, 1949) betrachtete als acro- 
nal einige mit dem Ganglion stomodeale („Frontalganglion“ ) und den Proganglia proto- 
cerebralia verbundene Nerven- und Sinnesgebilde bei Collembolen. C h a ü d o n n e r e t  (1950) 
meinte, daß die im Labrum der erwachsenen Zygentomen liegenden „ganglions epipharyn- 
giens“ und der ektodermale „Epipharynx“ Acronreste seien. Die von beiden Forschern 
für acronal angesehenen Bildungen des Arthropoden-Kopfes werden von uns im 2. Teil 
der vorliegenden Arbeit mit anderen dem Präantennalsegment gehörenden Gebilden im 
Zusammenhang abgehandelt. Die „präorale“ Lage eines Kopfgebildes ergibt ohne Unter
suchung seiner Entwicklung keinen Beweis für dessen acronale Zugehörigkeit.

Sharov (1966) deutete mit Recht die Ocellen der Arthropoden als acronale Sinnesorgane. 
Seine Nachfolgerin P ü c h k o v a  (1972) vermutete, daß der Zentralkörper auch zum Acron 
gehört. Leider berücksichtigte S h a r o v  (1966) nicht die Nervenstrukturen der Pars inter
cerebralis und der Frontalorgane. Diesem Autor ist daher eine Reihe großer Irrtümer unter
laufen, indem er zum Beispiel das „vierzellige“  Organ am Mandibeltergit der Anaspidaceen 
( H i c k m a n  1937) als Ocellenhomologon auffaßte; dieses Organ läßt sich allenfalls mit den 
von H a n s t r ö m  (1931) analysierten Nackenorganen einiger niederer Crustaceen vergleichen. 
S h a r o v  hielt es für möglich, daß sich Anteile des Acron in ahdere Kopfabschnitte verlagern 
könnten. Damit entwertete er eine Reihe von ihm selbst vertretener richtiger Homologi
sierungen.

S i e w i n g  (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 repräsentiert sowie a) an seinem morpholo
gisch vorderen Pol liegt und die Augen als Hauptsinnesorgan trägt; b) unsegmentiert ist 
und ein primär unsegmentiertes Ganglion enthält, das wohl ursprünglich Sehhirn war; 
c) kein eigenes Mesoderm besitzt; d) dessen hintere Grenze die embryonale Stomodeal- 
öffnung sein kann, die aber bereits im 1. echten Kopfsegment liegt; e) schließlich als nega-
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tives Kriterium: alles, was nicht den echten Segmenten angehört, ist Acron; denn alles, 
was vor dem segmentalen Keimbereich, vor der Stomodealöffnung liegt, ist Acron. Diese 
Postulierungen erscheinen uns durchaus berechtigt (siehe Seite 4). Dennoch gibt unseres 
Erachtens die SiEWiNGsche Verwendung dieser Prämissen keine befriedigende Lösung für 
das Acronproblem. S i e w i n g  (1963) betrachtete als Acron jenen Kopfbereich, der die Fa
cettenaugen und die optischen Ganglien umfaßt, weil er seiner Meinung nach a) am vor
dersten Körperende liegt; b) Facettenaugen als Hauptsinnesorgane trägt, die dieser For
scher scheinbar homolog den Becherocellen der Anneliden setzte; ferner Sitz des primären 
Sehhirnes, das heißt der optischen Ganglien ist; das Fehlen von Serialhomologa zu den 
Facettenaugen und den optischen Ganglien in allen übrigen Körperabschnitten der Arthro
poden stimmt mit dieser Ansicht überein; c) kein eigenes Mesoderm hat und d) vor der 
Stomodealöffnung liegt.

Hierzu ist Folgendes zu sagen:
Zu a ): Die Facettenaugen und die optischen Ganglien liegen zwar morphologisch am be
ziehungsweise im vorderen Körperende, jedoch zu d): nicht vor der Stomodealöffnung. 
Gleichwohl liegen sie nicht vor den ,,Nebenlappenganglien“ =  Gx der Crustaceen nach 
W eygoldt (1958, 1961) und Scholl (1963) und vor dem ,,caudal-lateralen Bereich der 
Lobi 4“  nach M alzacher  (1968). Da, wo während der Ontogenese der Arthropoden die 
Nervenganglien entstehen, befinden sich die Anlagen der Facettenaugen und der Pro
ganglia optica lateralwärts von den Anlagen der Nebenlappenganglien (Fig. 18). Abwand
lungen kommen indessen bei einer Reihe von Crustaceen vor (Fig. 18 a), die sehr stark 
entwickelte optische Zentren haben. Auch findet sich eine anterolaterale Lage bis hin 
zur posterolateralen Lage bei den Arachniden (Fig. 18 c), die sekundär vereinfachte, wenig 
entwickelte optische Zentren besitzen. Diese Anordnung der optischen Regionen bei Arach- 
nidenembryonen scheint mit der durch die Rückbildung des Antennalsegmentes einher
gegangenen Formveränderungen der Kopflappen in Beziehung zu stehen. Morphologisch 
vor der Stomodealöffnung und vor der Basis des Labrums am vordersten Keimende liegt 
die Frontalregion, deren Derivate die Pars intercerebralis bilden (Fig. 18). Zu b): Wie 
schon erwähnt, ist die Homologie der Facettenaugen mit den becherförmigen Prostomial- 
augen der Anneliden keineswegs gesichert. Uns scheinen letztere eher den Ocellen der 
Arthropoden homolog zu sein. Ergänzend zu c) sei bemerkt: Durch die Tatsache, daß ein 
eigenes Mesoderm fehlt, wird ein weiterer, noch nicht erwähnter Beweis dafür erbracht, daß 
die Facettenaugen nicht acronaler, sondern segmentaler Natur sind.

Die Befunde von M a n t o n  (1934, 1960), N a i r  (1939), W e y g o l d t  (1958, 1961), S t r ö m - 
b e r g  (1965) und P e t r ic o n i  (1968), wonach sich das Präantennalmesoderm (Somiten des 
1. Kopfsegmentes) bei einer Reihe von Crustaceen-Embryonen von jenem Ektoderm ab
spaltet, aus dem sich wenig später Neuroblasten der Proganglia optica bilden (Fig. 18 a), 
macht die Deutung der optischen Bereiche des Arthropoden-Kopfes als acronale Anteile 
unmöglich und bezeugt ihre Zugehörigkeit zum Präantennalsegment.

Bei der Entwicklung der Phasmiden entsteht das Mesoderm des Präantennalsegments 
nach M a l z a c h e r  (1968) so, daß es den Bildungszonen der optischen Ganglien und der Fa
cettenaugen nicht unterlagert ist. Diese Frage benötigt jedoch einer Präzisierung: Aus den 
Befunden von M e l n i k o v  (1970) geht hervor, daß die gut entwickelten Mesodermsomiten 
des Präantennalsegmentes bei Vertretern der Isopteren dem Hauptteil der optischen Be
reiche unterlagert sind17 (Fig. 18b). Daß die optischen Bereiche zum 1. Segment und nicht 
zum Acron gehören, kann auch dadurch veranschaulicht werden, daß sie sich bei allen 
Arthropoden, die eine superfizielle Furchung aufweisen, genauso verhalten wie die Lateral
ränder der übrigen Metamere: Sie legen sich und wachsen in dorsaler Richtung aufein
ander, wodurch die Tergaloberfläche gebildet wird (M e l n i k o v  &  R a s n it s  y n , in Vorberei
tung). Die äußere Frontalregion verbleibt dabei vor dem sich auf diese Weise bildenden 
präantennalen Segmentring (siehe H e i d e r  1889), B r o n s k i l l  (1959), B r t j c k m o s e r  (1965) 
und M e l n i k o v  (1970). Mit diesen Befunden steht die negative Kennzeichnung des Acron 
„alles, was zu den Segmenten gehört und ein eigenes Mesoderm hat, ist kein Acron“ in 
direktem Einklang. Daher kann dem Standpunkt von S i e w i n g  (1963) nicht zugestimmt

17 Es ist bemerkenswert, daß sich nach TJllm ann  (1964) bei Tenebrio das Präantennalmesoderm wie bei den Malaco- 
straken ganz selbständig vom Ektoderm absondert.
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Eig. 18. Lagebeziehungen zwischen dem Erontalregion-Pars intercerebralis-Komplex, den Proganglia optica, 
dem präantennalen Mesoderm und einigen anderen Kopfgebilden bei Arthropoden-Embryonen: a — Vorder
teil des Malacostrakenembryos nach W eygoldt 1958 und Mas ton 1960 (wenig verändert); b — Vorderteil 
des Insektenembryos nach Melnikov 1970 (verallgemeinert); Vorderteil des Arachnidenembryos nach L am
bert 1909 und PROSS 1966 (verändert)
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werden. Sie w in g  (1963) identifiziert sich in seiner Theorie mit den Auffassungen von W e y - 
goldt (1958, 1961) und Scholl (1963) über die Entwicklung der Kopfstrukturen bei den 
Crustaceen (siehe oben). Die Einbeziehung der optischen Bereiche in das Acron führte 
unvermeidlich dazu, daß Sie w in g  sich W eygoldt (1958, 1961) und Scholl (1963, 1964) 
anschließen mußte, nach denen die Nervenstrukturen der Pars intercerebralis und auch 
die Ocellen zum 1. Kopfsegment zu rechnen sind (siehe auch M alzacher, 1968, R ohr
schneider  1968, L a r in k  1970). Wenn man diesen Autoren soweit folgt, daß die ocellen- 
tragende ektodermale Frontalregion und die Pars intercerebralis zum Präantennalsegment 
gehören und die optischen Loben Acron sind, müßte man zwangsläufig zwei acronale Be
reiche unterscheiden, die an den Lateralrändern der Kopflappen liegen und durch den 
medianen Bereich des 1. Kopfsegmentes geteilt sind.

Eine Aufteilung des Acron ist jedoch unwahrscheinlich. Bei Aufgabe der angeführten 
Nachweise von der segmentalen Natur der optischen Gebilde und der acronalen Natur des 
Komplexes Pars intercerebralis-Frontalregion entsteht folgender Widerspruch: Auf der 
einen Seite wäre das Annelidenprostomium und das Acron im SiEWiNGSchen Sinne auf 
einen einheitlichen Bauplan zurückzuführen, dem auf der anderen Seite begründete theo
retische Auffassungen (R em ane  1949, B eklem ishev  1964) entgegen ständen, wonach in 
der Promorphologie der Articulaten ein absolut zweiteiliges Homologon zum Prostomium, 
das überdies am morphologischen Vorderende des Arthropoden-Körpers liegt, unmöglich 
ist.

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

Zum Schluß sei vermerkt, daß das Acron der Arthropoden im Vergleich mit dem Prosto
mium der Anneliden in gewissem Sinne rückgebildet ist. Das Prostomium der Anneliden 
behält 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 größerem 
Ausmaß seine Bedeutung als Sinneszentrum, und das Archicerebrum (=  Pars intercere
bralis) ist nur ein kleiner Abschnitt des Syncerebrums, dessen Hauptmasse von metameren 
Ganglien gebildet wird (siehe D ah l  1954).

Tabelle 8
Die H om o log iebez ieh u n gen  des A cron  der A rth rop od en

Arthropoda Acron Archicerebrum Pars 4 Ocellen 6 Frontalorgane:
intercerebralis: Zentral- 2 dorsale, 2 ventrale,
körper, Ocellenzentrum, 
Protocerebralbrücke

2 laterale

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

Palpen)

Abkürzungen

ac — Archicerebrum
c — Cuticula
ca  — „accompanying cell“
cac — accessorische Zellen
cc — Zentralkörper
, ,ccd“  — „Corpora cardiaca“  der Dipluren
c c v i _3  — Cerebrovisceralkonnektive: cc 'o, — frontale;

eci>2 — stomodeale; ccv3 — ventriculare 
c c v u  — vermutliche innere Verbindungen zwischen den 

ventralen Frontalorganen und den paarigen 
Gehirnfaserstämmen 

cs — Epithelzellen
cer — Gehirn
ch  — Cheliceren
c n s i ,2 — Neurosekretzellengruppen nach Baketh  1962

cnsmt — zu den Medullae terminales gehörende Neurose
kretzellenansammlungen

cnsofl — zu den lateralen Frontalorganen gehörende 
N  eurosekre tzellenansammlungen 

co — Sehzellen
coc — Augenkammer
coct — Ocellarzentrum
cp  — Pigmentzellen
cph  — Schlundkonnektive
cp r  — Postretinalzellen
esc — Gehirnsinneszentren
ct — Tapetumzellen
cv — Glaskörper
de — Deutocerebrum
egs — Euganglion stomodeale
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fco _ Augenkammeröffnung oa _ Nebenaugen
frols — Linsenaugeneinstülpung oc — Facettenaugen
,,gc“ — Konnektivganglien ocl — Ocellen
gcp — paarige Hirnganglien ocll — Lateralocellen
af — Ganglion frontale oclm — Medianocellen
gph — Ganglia pharyngea oclr — hypothetische, rückgebildete Ocellen
gpst — paarige stomatogastrische Ganglien ofd — dorsale Frontalorgane
gr — , ,Rostralganglien“ ofio — unterocellares (ventrales) Frontalorgan
gs — Ganglion stomodeale ofl — laterale Frontalorgane
gse — „sensorisches Ganglion“  der Dipluren ofso — überocellare (dorsale) Frontalorgane
gsn — Sinusdrüse 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 pc — Kopffalte

Nervensystems pgo — Propanglia optica
gv — Ganglion ventriculare pgpc — Proganglia protocerebralia
1 — Lamina der Anostraken pgs — Proganglion stomodeale
Ibr — Labrum pgv — Proganglion ventriculare
Iccg — Corneagenzellenschicht pi — Pars intercerebralis
lg — Lamina ganglionaris pmps — medianer Teil der Stomodealbrücke
m — Medulla der Anostraken PP — Pedipalpen
me — Medulla externa ps — Stomodealbrücke
mi — Medulla interna psxo — sensorische Pore vom X-Organ (SPX)
mods — Linsenaugensehmasse ramps — vermutliche Anlage des medianen Stomodeal-
monp — Naupliusaugensehmasse brückenteils
mpa — präantennales Mesoderm rcc — Zentralkörperanlage
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 I I . Antennen rf — (Keim)Frontalregion
naz — Nervus azygos rh — Rhabdom
nc — 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 rl — Labrumanlage
nil — laterale Labrainerven rlo — Opticlobenanlagen
nlm — medianer Labralnerv roa — N  ebenaugenanlagen
no — Sehnerv (nervöse Ausläufer der Sehzellen) rofl — Anlagen der lateralen Frontalorgane
noc — Facettenaugennerven rofv — Anlage des ventralen Frontalorgans
nocl — Ocellarnerven rols — Linsenaugenanlage
nofd — dorsale Frontalorgannerven rom — Medianaugenanlagen
nofl — laterale Frontalorgannerven ronp — N aupliusaugenanlage
nofv — ventrale Frontalorgannerven rpi — Pars intercerebralis-Anlage
nols — Linsenaugennerv sgfs — Synganglion fronto-stomodeale
nom — Medianaugennerv sgsd — Subganglion stomodeale distale
npr — Nervus procurrens st — Stomodaeum
nr — Nervus recurrens tc — Tritocerebrum
n,,rgf“ — „racines dorsales du ganglion frontal“ nach xomt — Medulla terminalis — ganglionäres X-Organ —

Chaudonnerbt 1950 MTGX
nst — Nervus stomodealis • xome — Medulla externa — ganglionäres X-Organ —
nstp - paarige Stomodealnerven MEGX

Zusam m enfassung

Die Arbeit betont die große Bedeutung der entwicklungsmorphologischen (embryologischen, ontogenetischen) Befunde 
und der Ergebnisse der experimentellen Morphologie für die Lösuijg jener Fragen, welche die Metamerie der morphologi
schen Strukturen bei den Arthropoden betreffen. Demgegenüber wird den gestaltlichen Merkmalen der erwachsenen Stadien 
und den darauf basierenden vergleichend-morphologischen Betrachtungen lediglich die Bedeutung von Hilfsfunktionen 
eingeräumt. Grundsätzlich ist zu postulieren, daß es für jede ontogenetische Anlage, die sich stets einem bestimmten 
Metamer (beziehungsweise dem Acron) zuordnen läßt, in der Promorphologie der Arthropoden ausgeschlossen ist, sie auf 
ein anderes Metamer (respektiv das Acron) zurückzuführen. Jedoch ist nicht auszuschließen, daß sich die morphologischen 
Strukturen ohne Rücksicht auf ihren metameren Ursprung miteinander vereinen.

Der Prozeß der Kopfbildung (Cephalisation) beschränkt sich nicht auf die funktionsmorphologische Vereinigung von 
Acron und mehreren vorderen Segmenten schlechthin. Eine Krümmung der morphologischen Körperachse und diesbezüg
liche Veränderungen der Form und der gegenseitigen Lage der Kopf Segmente und des Acron sind an diesem Prozeß mit
beteiligt. Die Autoren betrachten das Problem der segmentalen Zusammensetzung des Arthropoden-Kopfes so, wie es 
bereits früher von Morphologen und Embryologen als gleichsam endgültig gelöst angesehen worden ist (das Acron +  6 Seg
mente). Es wird eine Definition für das Acron der Arthropoden vorgeschlagen, die nichts enthält, was über die Morphologie 
und die Entwicklung der Arthropoden hinausgeht, und welche es ermöglicht, diesen Teil ihres Körpers von anderen Körper
abschnitten zu unterscheiden. Das Acron wird definiert als der unpaare, mediane, morphologisch vorderste Teil des Arthro- 
poden-Körpers, ein Ganzes, das keine serialen Homologa unter den nachfolgenden Körperabschnitten hat; alle Strukturen, 
die zum Acron gehören, haben gleichfalls keine Serialhomologa bei den übrigen Körperabschnitten der Arthropoden; das 
Acron besitzt kein eigenes Mesoderm und ist der einzige Teil des Arthropoden-Körpers, der Spuren der Radialsymmetrie 
in der Anordnung seiner Strukturen erkennen läßt. Sowohl die äußere Frontalregion des Arthropoden-Kopfes, als auch die 
Pars intercerebralis des Syncerebrum (einschließlich Protocerebral-Brüeke, Ocellar- und Frontalorgan-Zentrum, Zentral
körper) entsprechen vollständig der Definition. Das Auftreten verschiedener Änderungen in der Anordnung der Frontal
region gegenüber anderen Kopfteilen bei den Arthropoden wird untersucht. Die Autoren gelangen zu dem Schluß, daß der 
anterofrontale Rand des äußeren Labrum (beziehungsweise des Clypeolabrum bei den Insekten; das Labrum wird nicht 
als acronale Struktur angesehen) als brauchbare Markierung für die morphologische Lage der cephalen Frontalregion in 
all jenen Fällen dienen kann, in denen nur Befunde [ =  data] der äußeren Morphologie vorliegen. Dieser Schluß kann beim 
Studium der Metamerie des Kopfes, insbesondere der Lage des Acron bei fossilen Arthropoden nützlich sein.

6 Beitr. Ent., Bd. 34, H. 1
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Vergleichend-morphologisch gesehen hat die Frontalregion des Arthropoden-Kopfes ursprünglich vier (isolierte) 
Ocellen und sechs sensorische Frontalorgane hervorgebracht; später haben sich die Ocellen zu verschiedenen Kombinationen 
miteinander und die Frontalorgane zu je einem ventralen, dorsalen und lateralen Paar angeordnet; es wird angenommen, 
daß 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 segméntale Sinnesorgane.

Die ursprünglichen sechs Frontalorgane der Vorderregion der Arthropoden werden mit den sechs ursprünglich isolierten 
Prostomial-Fühlern (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 TöMösvAKYschen Organe einiger Ateloceraten 
aufmerksam. Diese Strukturen scheinen lateralen Frontalorganen zu entsprechen. — Es ist wahrscheinlich, daß bei der 
Reduktion einiger Frontalorgane die Umwandlung ihrer ursprünglich sensorischen in eine neuro-endocrine Funktion mit 
fortschreitender Ausbildung weiter entwickelter Sinnesorgane einhergegangen ist. (Antennalanhänge, die ihre ursprünglich 
lokomotorische Funktion eingebüßt haben.)

In  allen untersuchten Embryogenesen bei Arthropoden wird das endgültige Nervenzentrum des Acron (die Pars inter- 
cerebralis) von medianen Neur oblas ten angelegt, welche sich von der vordersten, medianen, rein ectodermalen Region des 
Embryo absondern. Ektoblasten derselben Region bilden auch das äußere Acron des erwachsenen Tieres mitsamt Ocellen 
und Frontalorganen. — Das supravesophageale Ganglion (Archieerebrum) 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 (Archieerebrum) 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 Fällen, ,ganglionisiert“ 
die Anlage der ursprünglich 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 abgeschnürt wird. Der Vorgang dieses Entwicklungsprozesses wird durch die Versuchsergebnisse von Wada 
(1966a) bestätigt. 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, daß die ventralen Frontalorgane in ein stomatogastrisches Ganglion umgewandelt worden 
sind. Es wird der Versuch gemaeht, ein promorphologisches Schema des stomatogastrischen Nervensystems bei den 
Arthropoden (unter prototypischen Verhältnissen) aufzustellen.

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

Sum mary

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. I t  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). I t  cannot be excluded, however, that 
morphological structures unite irrespective of their metamerie 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 apd 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 latter. 
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 TÖMÖSVARy ’s organs of some Atelocerata. These structures seem to cor
respond to lateral frontal organs. — I t  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 (archieerebrum) 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 (archieerebrum) 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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d ista l p riinord iu m  o f the s tom atogas tric  gang lion  w hich  is t ie d  o f f  from  the w a ll o f the stom odaeum . T h e  occurrence o f th is 
process o f d eve lop m en t is con firm ed  b y  the results o f experim en ts m ade by W ada (196 6a ). F rom  the v iew p o in t  o f c o m 
p a ra t iv e  m o rp h o logy  the ex istence o f the nervus a zygos  ( =  nervus connectivus o f insects =  nervus ven tricu la ris  im par 
in fe r io r  o f C rustacea) and  th e  occurrence o f  th ree (n o t  tw o ) unpaired  s tom atogastric  ganglia  in d ica te  tha t the v en tra l 
fr o n ta l organs h ave  b een  tran sfo rm ed  in to  a s tom atogastric  ganglion . A n  a ttem p t is m ade to  establish  a  p rom orpho log ica l 
schem e o f the s tom atogas tric  n ervou s system  in  A rth ro p od a  (under p ro to ty p ic a l cond ition s ).

A  n ew  nom enclatu re fo r  a ll organs o f gan g lion ary  natu re is suggested w h ich  em phasizes th e ir o rig in s and  m orp ho 
geneses and  n o t  exc lu s iv e ly  th e ir d e fin it ive  m orpho log ica l positions. F in a lly  the au thors discuss the essentia l aspects o f the 
p rob lem  o f the acron  in  A rth ro p od a .

Pe3K>Me

B  HacTOHiuefi p a d o x e  n p i i  p e m e r a a  B on pocoB , K acaro iiiH xcH  M CTaMepim  m o p<f>ojio ra u e o k h x  C TpyK Typ  
A rth ro p od a , o c o d o e  BHHM aim e yp e jia eTC H  paHHBiM n o  M op $ o jio rH H  pa3BHTiiH  h  pe3yjiB TaTeM  o ircn ep u M eH rau t- 
HOH MOp(l)0 . fOriIII. OcOOeHHOCTiJM B3pOCJIBIX CTapIIM H OCHOBaHHOMy Ha HHX CpaBHHTejIBH0 -M0 p(j)0 JI0rHUeCK0 M y 
aH aJiH 3y, iianp oTH B , o t b o p h t c h  j t iii i ib  B cnoM oraTe jiB H an  p ou r,. IIo cT y jiH p y eT C H , u t o  pjih  oH ToreH eTH uecKoii 
3aK J iapK ii, npnnap,:ie ',KaiueH  o n p e p e jie m io M y  M eTaM epy ( h u h  a n p o H y ) b  n poM op<$ojio raH  ujieH H CTOH orax 
HCKJiioueH n e p e x o p  n a  p p y r o i i  Mexa.Mep. O pH an o  He HCKJiiouactcji o ox. c p  ti h  c t ih e M opcfio jio rau ecK H X  C T p yK T yp , 
npx!iia;j,.;ieu :a in ,iix  pa3HMM M eTaM epaM  ( h  a u p o H y ) .

ripopecc odpaaoBamiii rojiOBM ( ue<|iann;!anuji) He orpaHiiunBaeTCH tojibko $yHKUHOHajiBHO-Mop<i>ojiorauec- 
khm  oSneuHHeHHeM artpoiia h hcckojibkiix nepepHHX cerMeHTOB. 8tot upouecc conpoBompaeTCH H3ra5aHHeM 
mop(fio JiorauecKoii och ro.noBH h cbxxaahhlim c hum H3MeHeHneM cfiopivrti h B3aiiMHoro pacnojiosKeHHH i 'ojtobhmx 
cerMeHTOB h anpoHa. Bcjiep 3a mhofemh ppyrHMH aBTopaMH iipumiMaeTCH, uto roJioBa ujieHHCTOHorax coctoht 
H3 aKpoHa h 6 cerMeHTOB. IIpepjiaraeTCH onpepejieHHe anpoira ujieHHCTOHorax, pejiHKOM ocHOBaHHoe Ha paH- 
-Hjsix Mop<|)OJioraii h pa3BHTH h h , HacKOJiBKO oto bo3mo3kho , no3BO.TtHioni;ee otjihuhtb ary uacTB re .it a  ot ppyrax. 
A k po h  onpepejmeTCH Kan nenapnafi, p a c n o ji o meii nan MepnajiBHO m o p ((»o a  o ru  a e ci ; h nepepinm uacTB Tejia ujie- 
HHCTOHorHx, He HMeioipaH cepnajibiiLix roMo.aoroB cpepn c.Tepyioiuux 3a Hefi yuacTKOB xejia. PaBHMM o6pa- 
30m Bee cTpyKTypBi, npHHapjiesKamne aKpony, He HMeiOT cepiia.jit.nMx roMOJioroB cpepri cTpyKTyp ppyrax 
oxpejiOB Tena ujieHHCTOHorax; aKpon jnmieH coGc rBemiOM MeaopepjvtM h hbjihctch epiuiCTBenHoi: uacxBio rouoBBi 
UJieHHCTOHornx, KOTopaa b pacuoaoatenwm cboiix CTpyKTyp odHapymHBaex cjiepBi papiiaJiBHoii chmmctphh. 
KaK napyaaiaa (fipoHTaabHaii od.jiacTi, fojiobbi ujieHHCTOHorax, xaK h pars intercerebralis cHHpepeSpyMa 
( BKaiouaa npoToijepedpajiBHBiH moot, penTp oncjumpnoro n $poHTajiBHMX opraHOB, uenxpa JiBiioe xeao) 
iioanocTBio cooTBeTCTByioT paimoj.ry onpepejieiiHio. B hjih Hayuenu cjiyuaii p a 3 jihuhbix H3MeHeHHH b pacnojio- 
*eHHH (i)poHTa.TiBHOii oojjacxii OTirocHTe.aiaio ppyrax uacTeii ro.aoBi.i ujieHHCTOHorax. A btopm  npiixopax k  
3aKJuoueHHio, uxo anxepocf.poHTa.xBHxiii Kpaii napyauToro jtadpyMa ( hjih me KJimieojiaSpyMa y  iraceKOMMx) 
aadpyM He paccMaTpnBa ctcji x;aK aKpouaaiaiaii cTpyKTypa) mojkct cjiymHTB xoponiHM MapKepoM nepepHeii 
rpaHHUM $poHTaabHOH odaacTH rojiOBti bo Bcex xex cayuaax, Korpa uMeioTcu cooTBexcTByKUuue, pamme Hapyut- 
Hoii Moprfio.ioiaiM. 3tot bbibop moikct Sbitb noaesHi.iM npn HsyueHHH MeTaMepiiH roaoBM, b ocoGemiocTii ixoao- 
HieHHH afspoHa y  MCKonaeMi.ix u.neHHCTonorux.

<DpoHTajijbHaa o d a acxB  ro jiO BM  u jieiiM CTOHorux ncpBoi-iauaaBHo n e c a a  4  n p ocT b ix  r.iiaana  ii iiiccxb cex icop m ax  
^poH TaJ itH M X  op raH O B ; n o3 iK e raa3K H  cxhibujiiicb b p a a a H 'M t ix  KO M O im aiiim x  u p y r  c  g p y r o M , a  (JpoHTaJibHbie 
o p ra iiM  pacnojiosKHJiHCB n o n a p H o ; iip e p n o a a ra e T C ii, u t o  o t h  t p h  i ia p t i  ( B eu xp a jib H a ii, p o p s a a b ija a  h  .raxepauL.- 
H a s ) COXpaHHIOTCH B TOM HJIH IIHOM BlipC B (fipOHTajIL.HOM odjiaCTII TOJIOBM HJIH B M 0 3 ry  KaSKJIOH H3 OCHOBHbIX 
r p y n n  co B p eM eiiiii.ix  UJieHHCTOHornx. A b t o p m  ro M o jio rH 3 H p y ioT  rjia3K H  UJieHHCTOHornx c  rJia3KaMH h  npocTO - 
MiiajiBHMMH r.na.'jaMH a im e ji i i i t  F jia3K H  h e hbjihiotch cepnaJitH H M H  roMOJioraMH (fiaccTOuin.ix r j ia 3 , hx aepH B a- 
tob ( ctcmm) hjih 'la c T e ii ((>>tma x iip u cb) .  C jio iKH M e r j ia  aa ’u iem iC TO H orux  paccM aTpHBaioTCH K aK  HeaKpoHaJin- 
H iiie, cerM eiixa jiB H M e o p ra iiM  uyBCTB.

II Ie c T b  nepBHUHMX ((ipoH'ra.xBHLix opraHOB UJieHHCTOHornx roM OJiorii3HpyioTCH  c m ecxi.ro  nepBHUHO H so jix ip o- 
BaHHMMH npocTOMHaJiBHMMH m ynH K aM H  ( aHTeHHLi, TeH TaK yjiH  h  najn>ni.i) a l in e  ji u p . y  B c ex  UJieHHCTOHornx 
odH apyjKH B aioTC H  O Tpejii.H rje  cT p yK T y p M , KOTopM e M oryT  6m t b  roM OJiorH3HpoBaiii.i c  t h h h u h i.im h  (JipoHTajiBHLi- 
m h  op ra H a M ii H H 3nm x p a K oo6 p a 3 H M x  h j ih  x e jiH p ep o B M x . B  uacTH O CTH ,x-oprain>i paK oo6 pa3H M X  h  TOMoniBapHe- 
b m  o p ra i iM  H eK O T op tix  A te lo c e ra ta , no-B tip iiM O M y, M o ryT  cooxBexcTBOBaxB .jiaxepa jjx.h l im  (jip o iirra.nr.HMM o p ra -  
HaM . I Ip H  peuyK IIH H  H eK O T op tix  (JjpOHTajIBHMX opraH O B , CBH3aHHOH C pa3BHTHeM IIOBMX opraHOB uyBCTB 
( aHTeHH, CMCHHBinHx nepBH U H yio  jioKO M O TopH yio (liy i i i iu ii io  Ha ceH c o p H y io ), p yp iiM eu TM  $poH Ta jn ,H M X  opraHOB 
M orjiH  n p H o 6 pecTH  H e iip o c eK p eT o p H y io  (f iy iiK m iio . B o  B c ex  H3yueH i-iHx c j iy u a a x  b  a M o p iio ren ea e  u j ic h h c t o iio i-m x  
HepBHM it u cH xp a K p o n a  (p a rs  in tercereb ra lis ) o6pa3yeTC H  H3 MCiuia.iiB iiMx n e ttp oo d jia cT O B , KOTopM e o x u c j ih io ic h  
o t  caM o ii iie p e jtH e ii,  ate 71 ma.xb h 0 i i , u h c t o  sK TonepM ajitH O H  oc .xacT ii .XMdpuoHa. 8 KTo6 .ia cxM  T o il m e  caM ott 
od jia cTH  o6 p a 3 y io T  Ta i;u ;e  tia  p v t k iim h  aK p oH  B 3 p oc jiM x  j k h b o t h b ix  BMecTe c rjia3K aM H  h  ((ipoiiTa ju .iiM M H  o p ra -  
HaMH. HajirjiOTOUHMli; r a u r j i i i i i  ( arch icerebrum ) h p h m h t h b h m x  am ie jjii,n  m o j s h o  c p a m ihRa in  cp a rs  in tercerebralis 
M 03ra  UJieHHCTOHornx, h o  H e c  c iiH u epeopyM O M  b  ue.noM : iio c jiea H H ii iipeucxaB .jm cT  c o S o ii p e s y .ib T a x  c . ih j i- 
h h h  aK p o H a jibhm x  3auaTKOB pars in tercerebralis (arch icerebrum ) h  H e c K o jitK i ix  n a p n u x  cer.ueHTa.Tim iM x  
ra H r j in e B .

y  H eK O T op tix  Crustacea (C op ep od a  h , BepoHTHO, B cex  M alacostraca ) h  y  naceKO M bix (A rch aeogn ath a  h  
P te ry g o ta ) uacTb  h x  cTO M aToracTpH u ecK o ii H ep B iio li c iicxeM Li xar-UKe HMeeT a itpoH aJ ib iio e  u p 0 mc x o h eh h e . 
B  3t h x  c j iy u a n x  3auaTK ii nepBHUHMX n ap H M x  BCHTpa.iBHMx $ P 0HTaJibHMX opraHOB ,,raHrJiHOHH3HpyioTCH“ , 
„n o r p y m a io T C H “  b He a K p o H a jitH M ii 3auaT0K  jia b p y M a  h  a^ect. od bepm m ioTC ii c  H ando.xee HHCTaJitHo p a c n o jio -  
ateHHHMH 3auaTKaMH C TO M aToracTpH uecK oro  raHrJiHH , oxu iB yp oB H B a io iu ero cH  o t  c t c h k h  CTOM opeyM a. 9 t o  
nouTB epm jiaeTCH  aKcnepHM eiiTajiBHM M H jiaH iitiM H  B a p a  (W ada 1 9 6 6 a ). Cym ecxBOBaHHe nervus a zygos  ( =  nervus 
connectivu s y n a c e i;0M i,ix  =  n ervu s ven tricu la ris  im par in ferio r y  p a K 00 dpa3H M x ) h  HaJinune He H B yx , 
a  T p e x  n en a p H M x  CTO M aToracTpnuecKH X raH r.xueB  npepcTaB JineT cpaBHMxe.Tii,Ho-Mop4io.xoi’M ueci:oe p oK a - 
3aTejn>cTBo n p eB p a ip em iH  BeHTpa.ax.HMX (|jpo iiTa :ib iiM X  opraHOB b CTOMaToracTpHuecKHH ra iiiM iiiM . I Ip ep n p H H - 
HTa n on M TK a  c o a p a m ia  n poM opcJ io jio riiu ecixo ii cxeM M  CTO M aToracTpH uecKoii H ep B iio li c h c t c m m  u j ic h h c t o h o - 
r a x .

Ilp ep jia ra eT C H  HOBau HOAiejxKJiaxypa p jra  opraHOB raH rJ iH o iiap H o fl n p iip o p M  c  u ea m o  n opu ep K H yTb  o c o Sc h - 
h o c t h  h x  npoH cxom peH H H  h  M op(J )oreH e3a, a  He t o j ib k o  h x  OKOHuaTejiBHoe M o p $ o jio rH u ecK o e  n o jio jK eH iie . 
B  3aKJiioueHHe aBTopBi odcym pa iO T  cy ip ec iB y ro n (M e  B3rjiHpBi Ha rrpod.xeM y a K p o n a  UJieHHCTOHornx.
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