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Abstract: Some remarks on the phylogeny of chelicerates (Arthropoda, Chelicerata). WevGoLpT &
PAULUS (1979) and SHULTZ (1990) proposed two of the most discussed cladograms of the Arachnida,
which differ in many points. One of the main difference is the position of scorpions. The first authors
see in the scorpions the sistergroup of all remaining arachnids (named Lipoctena) whereas SHULTZ
thinks that pseudoscorpions alone are the sistergroup of scorpions. In some new publications about fos-
sil chelicerates the scorpions are positioned as a sistergroup of Eurypterida. This means the polyphyly of
the Arachnida. Another point of discussion is the question whether the basic Arachnida invaded the
land only once (so WEYGOLDT & PAULUS) or if they did it several times independently (so SHULTZ and
others, mainly palaeontologists). One of the arguments of the palaeontologists is the interpretation that
the early fossil scorpions had been marin. This review shows that the complex structure and function of
sense organs (eyes, slit-organs, trichobothria, combs) support strongly the monophyly of the Arachnida
together with the hypothesis of only one single invasion of the land. The resulting phylogenetical sysr
tem of the Euchelicerata is proved with synapomorphies.
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Abb. 1: Verschiedene Stammbaum-
Varianten friherer Autoren nach
morphologischen Daten, die die
unterschiedliche Positionierung der
Chelicerata in Rot darstellen. A nach Tiecs
& ManToN (1958), B nach SnobGrass (1938),
C nach ManTon (1964), D nach Cisne (1974).
Der Stammbaum nach SnooGrass (1938) war
bis in die neueste Zeit der am meisten
akzeptierte.
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1 Einleitung

Die Chelicerata sind eine sehr alte Teil-
gruppe der Arthropoda. Die iltesten Fossil-
belege stammen bereits aus dem Mittleren
Kambrium (Sanctacaris, ca. 10 cm groB3).
Skorpione oder doch sehr Skorpion-dhnli-
che Tiere (,Protoscorpionina®: Dolichopho-
nus, Allopalaeophus) stammen aus dem frii-
hen Silur. Selbst weit entwickelre Gruppen
wie die Webspinnen (Araneae) oder Milben
(Acari) sind fossil bereits aus dem Mittleren
Devon belegt (Attercopus fimbriunguis, SeL-
DEN et al. 1991). Echte Euarthropoda stam-
men schon aus dem frithen Kambrium, also
vor tiber 600 Millionen Jahren. Doch schon
im Karbon waren schlieBlich alle rezenten
Arachnida-Gruppen vertreten,
auch solche, die heure wieder ausgestorben
sind (z.B. die Trigonotarbida) (PETRUNKE-
VITCH 1955; STORMER 1955; SHEAR & Ku-
KALOVA-PECK 1990; SELDEN et al. 1991;
Kraus 1996; DUNLOP & WEBSTER 1999),

darunter

Die rezente Grofigruppe Arthropoda be-
stehend aus den Spinnentieren (Chelicera-
ta, 2Amandibulata®) und den Mandibulata
(= Crustacea + Monantennata (= Myriapo-
da + Hexapoda)) wurde in fritheren Jahren
stets als Monophylum betrachter (z.B.
SNODGRASS 1938). Mir den Arbeiten von
TiEGs & MANTON (1958), ANDERSON
(1973), MANTON (1977) und in der Folge
ScHRAM (1978) setzte sich vor allem im an-
gelsiichsischen Raum die These einer Di-
oder Polyphylie durch (bekannr als Unira-
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mia-Konzept), wihrend vor allem im
deutschsprachigen Raum an der Monophy-
lie nichr gezweifelt wurde (SiIEwNG 1985;
LAUTERBACH 1973, 1980a, b; PauLus 1979;
BOUDREAUX 1979; WEYGOLDT 1986; KUKA-
LOVA-PECK 1992; WAGELE 1994). Weitere
Zusammenfassungen dieser Diskussionen
um die Mono- oder Polyphylie der Arthro-
poda finden sich in WHEELER et al. (1993)
oder WiLLMER (1990). Der Grund fiir derar-
tige Diskrepanzen lag vor allem in der unter-
schiedlichen Grundphilosophie fiir die
Interpretation  von  Merkmalszustinden.
Wihrend die Polyphyletiker in den stark di-
vergierenden Merkmalszustinden verschie-
dener Organe sich keine Zwischenstufen im
Sinne des 3. Homologiekriteriums ,Konri-
nuierliche Abwandlungsreihen® vorstellen
konnten, legten die Monophyletiker ihr
Augenmerk vor allem auf die Gemeinsam-
keiten und interpretierten sie als diejenigen
homologen ,Reste”, die trotz der enormen
Zeitriume (Kambrium, Silur!) in der Evolu-
tion der Arthropodengruppen fiir uns noch
immer erkennbar als deren damalige ge-
meinsame evolutive Neuheiten (die heuri-
gen Synapomorphien) iiberdauert haben.
Jene Ubereinstimmungen waren in den Au-
gen der Polyphyletiker Konvergenzen auf
Grund von Funktionszwingen, die eben als
Jfunctional constraints* die Merkmalsaus-
pragungen kanalisierten. So sollten, um nur
ein Beispiel zu nennen, die so charakteristi-
schen Facettenaugen mit ithren Ommaridien
mehrfach konvergent aus annelidenartigen
Augen entstanden sein, da die Konstruktion
eines Facertenauges die ,optimale Losung”
auf dem Niveau einer Arthropodenorgani-
sation ist. Dass solche funktionalen ,Opri-
mallésungen® im Detail noch immer geni-
gend strukturellen Spielraum zulassen, zeigt
sich bei detaillierteren Vergleichen solcher
Konstruktionen. Die immer wieder zitierte
Konvergen:z :wischen einem Wirbeltierauge
und dem von Tintenfischen ist eine solche,
die uns jedoch nur bei einer sehr oberflich-
lichen Betrachtung so erscheint. Auch der
Hinweis, dass Facettenaugen sowohl bei
Polychaeten als auch in Grenzen bei Mol-
lusken vorkommen, liegt auf dieser Ebene.
Im Detail sind diese Augen grundverschie-
den gebaut.

Die Stellung der Chelicerata innerhalb
der Arthropoda wurde und wird allerdings
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nicht einheitlich gesehen (Abb. 1). WEy-
GolnT & PauLus (1979) fassten in An-
schluss an LAUTERBACH (1973) als Schwes-
tergruppe die Trilobita bzw. Trilobitomorpha
auf. Diese Gruppe wurde dann als Arachna-
ta (LAUTERBACH 1983) oder in Anschluss
an WiLLS et al. (1995) als Arachnomorpha
bezeichnet. Vermutlich korrekr und auf je-
den Fall konsequent phylogenetisch ist hier-
bei die Darstellung von Ax (1984), nach der
die Chelicerata die Schwestergruppe einer
der Stammlinienvertreter der ,Trilobito-
morpha® sind. LAUTERBACH sah in den Ole-
nellinae die Schwestergruppe, eine Mei-
nung, die bis heute von Palidontologen strikt
abgelehnt wird. Sie betrachten die Trilobita
als Monophylum. In vielen anderen Darstel-
lungen (in der Regel ohne Beriicksichtigung
der Fossilgruppen) sind die Mandibulata die
Schwestergruppe der Chelicerata. WILLS et
al. (1994, 1995) dagegen stellten nach einer
Analyse vieler Merkmale in einem ,concen-
sus tree” die Chelicerata + Trilobita in ein
Schwestergruppen-Verhiiltnis zu den Crus-
tacea. WiLLS bezeichnete die Gruppe als
Schizoramia. Sie bildet hier die Schwester-
gruppe zu den Atelocerata (Monantennata,
Tracheata). Doch wird die These weder
durch gut begriindete Synapomorphien
noch durch molekulare Daten gestiitzt.

Durch die zahlreichen neuen Untersu-
chungen der Phylogenie der Arthropoda mir
Hilfe von DNA-Sequenzierungsdaten ha-
ben sich vollig neue Zugiinge zu den alten
Diskussionen um die phylogenetischen Posi-
tionen der Arthropoda-Grossgruppen erge-
ben. Besondere Neuerungen und Streit-
punkte sind Ergebnisse, nach denen die
Crustacea die Schwestergruppe der Insecta
(Hexapoda) unter Ausschluss der Myriapo-
da darstellen (Abb. 2). Diese neue Gruppie-
rung wird Pancrustacea (z.B. REGER &
SHurtz 1997 Giriset & RiBera 2000, Giri-
BET et al. 2001) oder neuerdings auch Tetra-
conata (benannt nach dem gemeinsamen
Besitz eines vierteiligen Kristallkegel — Te-
traconus — im Ommatidium des Facettenau-
ge, DoHLE 2001) genannt. Danach wiiren
die Hexapoda (Insekten) sozusagen terres-
trische Krebse. Einige Untersuchungen le-
gen sogar nahe, dass nur die Malacostraca
die Schwestergruppe der Insekten sind
(OsoriO et al. 1995, 1997; STRAUSFELD
1998; GARCIA-MACHADO et al. 1999), eine

Hypothese, die bereits HANSTROM vertreten
hatte (HANSTROM 1926, 1928, 1940). Die
Myriapoda, im Monantennata (Tracheata)-
Konzepr bislang entweder als Ganzes oder
doch wenigstens mit der Teilgruppe Progo-
neata (= Symphyla + Dignatha (= Diplopo-
da + Pauropoda)) die Schwestergruppe der
Hexapoda (DoHre 1980, 1996), sind nun
entweder die Schwestergruppe der nun neu
benannten Pancrustacea-Crustaceomorpha-
Tetraconata (z.B. WHEELER et al. 1993,
WHEELER 1998a, b; ZRZAVY et al. 1998; Gi-
RIBET et al. 2001; DoHLE 1997, 2002; Pau-
Lus 2000, 2003) oder der Chelicerata bzw.
gar aller iibrigen Euvarthropoda (FRIEDRICH
& TAuTz 1995, 2001; HWANG et al. 2001).
Die zur Zeit als am wahrscheinlichsten an-
gesechenen im wesentlichen iibereinstim-
menden ,most parsimonous trees* sind die
von WHEELER et al. (1993), WHEELER
(1998a, b) und Zrzavy er al. (1998). Sie
werden durch die neuen Daten von EDGE-
COMBE et al. (2000), GIRIBET & RIBERA
(2000), SHuLTz & REGIER (2000) oder GIrI-
BET et al. (2001) gestiitzt. Danach kann es
nun als héchstwahrscheinlich angesehen
werden, dass die Arthropoda eine monophy-
letische Gruppe darstellen, auch wenn
FRYER (1996) versuchte, die alten Thesen
von MANTON (1964, 1973) der polyphyleti-
schen Entstehung wiederzubeleben. Diese
Befunde sind wichtig, da sie bestirtigen, dass

Abb. 2: Stammb&ume nach den Resultaten
molekularer Untersuchung. Die Autoren
und deren Dendrogramme sind einzeln
dargestellt. Als einigermaBen ,stabil” gilt
inzwischen das Schwestergruppenverhaltnis
Crustacea + Hexapoda (= Insecta).
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die alten Argumentationen mit Hilfe von
Synapomorphien im Prinzip richtig waren.
Eine aktuelle Zusammenfassung vieler Dis-
kussionen findet sich im Sammelband von
FORTEY & THOMAS (1998) und in EDGE-
COMBE et al. (2000). Die Diskussionen diber
die Stellung der Teilgruppen innerhalb der
Arthropoda ist allerdings noch immer im
Gang, da auch die molekularen Daten sehr
widerspriichliche Ergebnisse erbrachten. Fiir
die Chelicerata liegen in diesem Zusammen-
hang noch immer erstaunlich wenige detail-
lierte Untersuchungen vor. Meist wurden
sie mit einigen wenigen Taxa im Rahmen
der Arthropoda-Gesamtphylogenie mitbe-
handelt (z.B. REGIER & SHULZ 1998; GIrI-
BET & RIBERA 2000; EDGECOMBE et al.
2000). Die ausfithrlichste Darstellung findet
sich bei GIRIBET et al. (2002), in der zum
Verstindnis der - Phylogenie der Weber-
knechte einige Arachnida-Taxa mitverar-
beitet wurden. Doch auch hier wurden aus
pragmatischen (!) Griinden die Daten von
Pseudoskorpionen und Skorpionen einfach
weggelassen.

Trotz der molekularen Stammbiume ha-
ben wir daher noch immer kein einheitli-
ches Bild der Stammesgeschichte, da wohl
auf Grund des hohen Alters der Gruppen
auch die molekulare Datenlage keine stabi-
len Stammbaumberechnungen ergaben (sie-
he die verschiedenen Dendrogramm-Be-
rechnungen in GIRIBET et al. 2002). Dies
zeigt besonders deutlich, dass Stammbzume
nichts anderes als Hypothesen sind, deren
Wahrscheinlichkeitsaussagen von der Da-
tenlage abhiingen. Ein Stammbaumvor-
schlag im morphologischen Bereich ist dann
falsifiziert, wenn durch neue Erkenntnisse
sich neue und besser begriindete Synapo-
morphien ergeben und die alten Argumente
sich als Folge von Konvergenzannahmen
oder Interpretationen als Symplesiomor-
phien erwiesen haben.

2 Die Stellung der Arachnida
Auf Grund des hohen Alters und der da-

mit zu erwartenden hohen Diversivikation
der Teilgruppen wurde bereits in fritheren
Systemen die Auffassung iber die Ver-
wandtschaft der Arachnida untereinander
und mit anderen Arthropoden sehr kontro-
vers diskutiert (z.B. LANKESTER 1881; BORr-

NER 1902; SHAROV 1966 etc.). Einige Auto-
ren vertreten eine polyphyletische Eniste-
hung der terrestrischen Arachnida (z.B. van
DER HAMMEN 1977; GRASHOFF 1978), ande-
re deren monophyletischen Ursprung
(FIRSTMAN 1973; PauLUS 1979, WEYGOLDT
& PauLus 1979; WEYGOLDT 1986; SHULTZ
1990 etc.). Eine gute Zusammenfassung vie-
ler dieser Diskussionen findet sich in WEY-
GoLDT & PAULUS (1979) und in WHEELER &
HavasHi (1998). Neuere Darstellungen zur
Phylogenie der Arachnida anhand einiger
neuer struktureller Daten sind die von WEY-
GoLpT (1998) und DunLop & WEBSTER
(1999). Letztere Autoren vertreten die zur
Zeit wieder neu diskutierte Meinung der
Polyphylie der Arachnida, indem sie anneh-
men, die Scorpiones seien die Schwester-
gruppe der Eurypterida. Dies wiirde mindest
eine zweimalige Eroberung des Landes durch
Arachnida-Vertreter bedeuten.

Im Folgenden soll eine Neubewertung
der alten und neuen Daten im Zusammen-
hang mit verschiedenen neueren Stamm-
baumvorschligen vorgenommen werden.
Dabei wurde es wieder deutlich, dass noch
immer fir viel zu wenige Merkmale konse-
quent vergleichende Untersuchungen durch
alle Teilgruppen existieren. Daraus resultiert
ein grofles Handicap fiir die Gesamtdiskus-
sion und der Analyse der Merkmale in ei-
nem Argumentationsschema der phylogene-
tischen Systematik. Schéne Ausnahmen
sind die Arbeiten von ALBERTI (1995, 2000)
zur vergleichenden Ultrastruktur der Sper-
mien. Die andere Schwierigkeit ergibt sich
aus der Tatsache, dass fossiles Material zwar
geniigend vorhanden ist, dieses aber notge-
drungen nicht mit derselben Genauigkeit
untersuchbar ist. Der schlechte Erhaltungs-
zustand ldsst leider der Interpretation sehr
viel Spielraum und wird daher oft genug
durch Vorhypothesen stark beeinflusst. So
hile sich nach wie vor hartnickig die Be-
hauptung, dass die friihen fossilen Skorpio-
ne aus dem Silur und spiter noch marin wa-
ren und diese ein komplettes Facetrenauge
besessen haben sollen. Dabei wird aber
nicht klar gezeigt, dass die angeblich auf ma-
rine Lebensweise hindeutenden Merkmale
(z.B. Kiemen) tatsichlich solche sind. Ein
methodisches und aus dem Argumenta-
tionsschema einer phylogenetischen Syste-
matik sich ergebendes Problem ist, ob es



sich bei den betreffenden Formen tatsich-
lich um Skorpione handelt. Dazu muss aber
zuvor in einem phylogenetisch-systemati-
schen Sinn klar definiert werden, was denn
Skorpione sind und ob diese eine monophy-
letische Gruppen bilden. Es besteht daher
stets die Gefahr, dass man entweder in eine
~Autapomorphie-Falle* (BOURGOIN &
CaMPBELL 2002) oder treffender in eine
sSymplesiomorphie-Falle" gerdt, in dem
man Merkmalszustinde wie ,vorhanden®
und ,fehlend“ als Gruppencharakeeristika
behandelt (Mandibulata ~ Amandibulata
oder Pterygota - Apterygota). Speziell
durch ,Merkmal fehlend” gegeniiber ge-
meinsame plesiomorphe Merkmalszustinde
(2. Antennen vorhanden bei den Crustacea
gegeniiber 2. Antennen reduziert bei den
danach benannten Monantennata = Atelo-
cerata = Tracheata) als abgeleitet klassifi-
zierte Gruppierungen entpuppten sich nahe-
zu immer als paraphyletische Gruppen
(,Reptilia, ,Myriapoda“, wahrscheinlich
auch die Crustacea). Vielfach stammen die
Belege fossiler Skorpione nimlich aus dem
fossilen ,,Ubergangsfeld* mariner Eurypteri-
da (Gigantostraca) zu urtiimlichen Arachni-
da-Vorliufern, die in einigen Gattungen in
der Tat sehr skorpion-ahnlich aussehen (z.B.
Mixopterus, Megalograptus oder Carcinoso-
ma). Sie werden daher vielfach auch als
Seeskorpione bezeichnet. Das Paradeobjekt
mit angeblichen Facettenaugen, Palaeopho-
nus aus dem Silur, entpuppte sich bei Uber-
priifung der Originalarbeiten als krasse Fehl-
interpretation. Die angeblichen Facettenau-
gen sind lediglich mit dunklen Punkten
durchsetzte Linsenaugen, wie sie in genau
derselben Strukturierung und Dimensionen
auch in den Medianaugen dieses Tieres vor-
kommen (PauLus 1979, WeyGoLDT & Pau-
LUs 1979). Die alternative Bewertung miis-
ste dann auch die Medianaugen als Facet-
tenaugen interpretieren, wofiir es nun gar
keine Anhaltspunkte gibt. Als starkes Argu-
ment fiir eine marine oder limnische Le-
bensweise werden die (angeblichen) Kie-
men auf der Ventralseite des Opisthosomas
bei der fossilen Gattung Waeringoscorpio aus
dem Devon (ST@RMER 1970; KJELLESVIG-
WAERING 1986; DELLA CAVE & SIMONETTA
1989) betrachtet. Doch die Illustrationen
dazu wirken nicht sehr iiberzeugend. Diese
als Kiemen interpretierten Strukturen ragen

dhnlich wie bei Eurypterida aus den groBen
abdominalen Platten hervor und unter-
scheiden sich angeblich nicht von #hn-
lichen Gebilden bei Formen mit Buchlun-
gen (siehe auch SHEAR & KUKALOVA-PECK
1990). Mir driingt sich hierbei eher der Ver-
dacht auf, dass es sich am Ende einfach nur
um laterale Ausquetschungen handelt.

Aus diesen kontroversen Diskussionen,
die sich zum Teil aus den Daten bzw. Inter-
pretationen der Paldontologen ableiten,
zum Teil aber in den Synapomorphie-Sche-
mata andersartige Bewertungen von Merk-
malszustinden sind, ergeben sich einige kri-
tische Fragestellungen. Dabei stellt die Fra-
ge nach der phylogenetischen Position der
Scorpiones eine entscheidende Rolle:

1. Sind die Scorpiones die Schwestergrup-
pe der ibrigen Arachnida (so WEy-
coLpT & PauLus 1979, WEYGOLDT
1998)?

2. Sind die Scorpiones die Schwestergrup-
pe der fossilen Eurypterida (so DuNLOP
& WEBSTER 1999) bzw. der Gruppierung
Xiphosura + Eurypterida (SMITH 1990)?

3. Sind die Scorpiones eine Schwester-
gruppe der Pseudoscorpiones {so SHULTZ
1990)?

4. Sind die Scorpiones (inkl. der fossilen
frithen Vertreter aus dem Silur, ) tber-
haupt eine monophyletische Gruppe?
Falls die frithen Skorpione marin waren,
bedeutet dies zwingend, dass die Lander-
oberung innerhalb der Arachnida min-
destens zwei Mal unabhingig erfolgt
sein muss (so Kraus 1976; DUNLOP &
WEBSTER 1999).

Aus diesen Fragen ergeben sich eine
Reihe sehr unterschiedlicher Ansitze fiir das
Verstindnis der Phylogenese der heutigen
Arachnida. Dazu gehoren

5. Sind die Arachnida monophyletisch (so
WEYGOLDT & PAuULUS 1979)?

Sollten sie nicht monophyletisch sein,
bedeutet dies automatisch, dass eine ganze
Reihe der Anpassungen an eine terrestri-
sche Lebensweise konvergent sein miissen.
Das ist natiirlich a priori nicht undenkbar,
schlieflich haben Arthropoda mehrfach un-
abhingig das Land erobert, doch miissen die
Argumente fiir oder dagegen sorgfiltig ge-
priift werden.
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6. Wir werden im Folgenden sehen, dass
speziell die fiir eine terrestrische Lebens-
weise spezifischen Sinnesorgane trotz
der Annahme einer hohen Anfilligkeit
fir Konvergenzen ziemlich massiv fiir ei-
ne nur einmalige Entstehung sprechen.

Leider haben auch die molekularen
Stammbiume bislang keine Klirung fiir un-
sere Fragen gebracht. Das liegt u.a. an der
bisher viel 2u geringen Datenlage (zu weni-
ge unabhingige Marker) und dass hierfiir zu
wenige Taxa untersucht worden sind. Dazu
muss leider prinzipiell angemerkt werden,
dass trotz der sehr zahlreichen molekularen
Untersuchungen der Grofitaxa der Arthro-
poda noch immer kein Konsens erreicht
werden konnte. Dies mag die Schwierigkei-
ten beleuchten, die Stammesgeschichte der
Organismen auch mit Hilfe molekularer Da-
ten zu rekonstruieren.

3 Besprechung einiger
Merkmale

Merkmale, die zur phylogenetischen
Analyse herangezogen wurden, sind sehr
vielfiltig. Ausfiihrliche Besprechungen mit
allerdings unterschiedlichen Bewertungen
finden sich in WevGoLDT & PAuLUS (1979),
LAUTERBACH (19804, b), VAN DER HAMMEN
(1989), SHurtz (1989, 1990) und neuer-
dings in WEYGOLDT (1998).

3.1 Die Kérpergliederung

3.1.1 Das Prosoma

Der Kérper der Chelicerata besteht aus
zwei Tagmata, einem Prosoma und einem
Opisthosoma. Das Prosoma umfasst eine
priorale/prichelicerale Region und sechs
durch entsprechende HOX-Gene regionali-
sierte postorale Segmente, die bereits em-
bryonal Extremititen besitzen (DAMEN et al.
1998; TeLFORD & THOMAS 1998). Die 1.
Antennen fehlen. Ob sie véllig reduziert
sind und mit ihnen der dazugehérige Ge-
hirnabschnitt, das Deutocerebrum, wie bis-
lang angenommen wird, ist derzeit wieder
Gegenstand neuer Diskussionen (TELFORD
& THOMAS 1998; Cook et al. 2001; ScHOLz
2001; Bupp 2002; HUGHES & KAUFRMAN
2002). Danach wurde sogar angenommen,
dass die Chelicere dem Segment der 1. An-
tenne entspricht (neuerdings wieder MITT-

MANN & ScHortz 2003). Untersucht wur-
den die Expressionsmuster von HOX-Ge-
nen entlang der Korperlingsachse. Dabei
geht man davon aus, dass identische HOX-
Gene homologe Segmentgrenzen markie-
ren. Diese Meinung wird jedoch nicht allge-
mein geteilt bzw. sogar ausdriicklich gezeigt,
dass die kritiklose Anwendung zu Fehl-
schliissen fihrt (ABZHANOV et al. 1999).
HOX-Gene gehéren niimlich zu einem sehr
frithen Erwerb aller Tiere und werden viel-
leicht lediglich als allgemeine genetische
Module zur Regionalisierung von Kérpern
sozusagen hin- und hergeschoben. Dies
macht ihren Werr fiir Homologisierung sehr
problematisch. Ein weiteres spezielles Pro-
blem oder Merkwiirdigkeit in diesem Zu-
sammenhang ist, dass fiir das Antennenseg-
ment und das Chelicerensegment keine
HOX-Expression zu existieren scheint (BE-
EMAN et al. 1993; DENELL et al. 1996).

'3.1.2 Was ist urspriinglich im Bau des

Prosoma?

Die meisten Arachnida haben ein ein-
heitlich geschlossenes Prosoma. Da dies in
gleicher Weise bereits die Merostomata, die
fossilen Aglaspida und die Eurypterida hat-
ten, muss dies als urspriinglich angesehen
werden. Das bedeutet, dass die Gruppen, die
ein geteiltes Prosoma aufweisen, dies sekun-
dér erlangt haben. Hierher gehéren die Pal-
pigradi, Solifugae und die Uropygi-Schizo-
peltidia. Ihr sogenanntes Proterosoma um-
fasst als Extremititen die Cheliceren, Pedi-
palpen und die beiden ersten Laufbeinpaare.
Dies erinnert in seiner Gliederung an den
alten Arthropodenkopf, so dass die Annah-
me bestechend erscheint, dieser Zustand sei
der urspriingliche (z.B. Kraus 1976). Wenn
dem so wire, wiirde dies allerdings bedeu-
ten, dass ein einheitliches Prosoma vielfach
konvergent entstanden ist, auch bei den so
urspritnglichen Xiphosura oder Aglaspida.
Dies ist jedoch unwahrscheinlich. Es muss
daher gute funktionelle Griinde geben, ein
geschlossenes Prosoma sekundir zu untertei-
len. Eine naheliegende Hypothese vertraten
WEYGOLDT & PAULUS (1979), nach der alle
diese Formen von Zwergtypen abstammen,
auch die sekundir wieder vergroBerten Soli-
fugae. Die sekundire Unterteilung der Pro-
somaplatte ermédglicht eine groBere Beweg-
lichkeit des Vorderkérpers. Bei dieser
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Unterteilung handelt es sich um eine funk-
tionelle, da die Muskelversorgungen zeigen,
dass hierbei keineswegs die alten Tergite re-
aktiviert wurden, sondern davon unabhiin-
gige neue Platten entstanden sind. Dies

wiirde eine Reihe weiterer Merkmale dieser
Gruppen erkliren.

Weitere Erdrterungen des Prosoma-Baus
hingen mit der Frage zusammen, wie denn
der Kopf der Euarthropoda im Grundplan
gestaltet war. Traditionell ging man von zwei
prioralen Segmenten mit Extremititen als 1.
Antennen und einem priantennalen weite-
ren Segment aus, dessen Extremitit das La-
brum sein konnte. Diesem folgten 4 (2.B.
WEYGOLDT 1986) oder nur 3 Spaltbeinpaare
tragende postorale Segmente (z.B. WaLOs-
sk 1993). Letztere These wird durch mole-
kular-genetische Befunde gestiitzt. Eine ,en-
grailed“-Expression findet sich auf dem 1.
Maxillensegment der Crustacea und Hexa-
poda, worin die urspriingliche hintere Gren-
ze des Kopfes gesehen wird (ScHoLTz 1994,
1997, 2001; Cook et al. 2001). Fir die Exis-
tenz von zwei prioralen Segmenten spre-
chen inzwischen sowohl zahlreiche Fossil-
funde (BuDD 2002) als auch molekular-gene-
tische Daten (Haas et al. 2001). Fir die
Chelicerata ist in diesem Zusammenhang
weiters wichrig, dass zwar die 1. Antennen
fehlen, das dazugehorige Segment (Deutoce-

rebralsegment) jedoch nach wie vor existiert
und iiber Homeobox-Gene nachgewiesen
werden konnte (TELFORD & THOMAS 1998).
Hinweise fir die Existen: eines priantenna-
len Segmentes konnten in den molekularge-
netischen Arbeiten nicht gefunden werden.
Doch muss, wie bereits angedeutet, darauf
hingewiesen werden, dass nicht alle Autoren
den Wert fiir diese Art des Homologisierens
akzeptieren (z.B. ABZHANOV et al. 1999).

3.1.3 Das Opisthosoma

Das Opisthosoma setzte sich urspriinglich
aus 12 Segmenten zusammen, an deren Ende
sich ein mit dem Telson verschmolzenes 13.
Segment befinder (WEvcOLDT & PAuLUS
1979; SHULTZ 1990; ANDERSON & SELDEN
1997). Diese Interpretation ergibt sich aus der
vergleichenden Analyse mit den fossilen Ole-
nellida und Aglaspida, auch wenn deren Stel-
lung entweder als Trilobitenartige (Ansicht
der meisten Palaontologen) oder als pracheli-
ceraten-artige Formen (=.B. DUNLOP & SEL-
DEN 1997) nicht gesichert ist. Danach ist die
Bezeichnung Telson fiir den Schwanzstachel
der Xiphosura oder den davon abgeleiteten
Giftstachel der Skorpione nicht ganz korrekt.
Bei den Uropygi (GeiBelskorpione) und den
Palpigrada ist er in das sekundir gegliederte
Flagellum umgewandelt, das allerdings meht-
fach unabhingig wieder reduziert wurde.

Abb. 3: MutmaBliche
Homologien der ventralen
Segmente des Opistho-
somas eines paldozoischen
Skorpions (links), eines
skorpion-ahnlichen
Eurypteriden (Mitte) und
eines Synziphosuriden
(rechts). Das Modell hat
einige morphologische
Fixpunkte: Genital-
segment (A), das letzte
Opisthosomasegment, das
noch Extremitaten trug
(B), das 1. Segment des
Postabdomens und das
letzte (13.) Segment (D).
Die Segmente der
Bereiche A-D = Préabdo-
men, wie es in ahnlicher
Form bei Xiphosura,
Eurypterida und Scorpio-
nes vorkommt. C-D = Post-
abdomen, das bei Skor-
pionen und Eurypteriden
vorkommt und von
DunLor & SeLoen (1999) als
deren Synapomorphie
betrachtet wird. Sonstige
Abkurzungen: T = Telson; emb = embryo-
naler Anhang; go = Genitaloperculum; ego
= Genitaloperculum eines Eurypteriden, das
durch Fusion eines Paares Anhange
entstanden ist; pt = Pectines (Kdmme); ga =
Genitalanhang; op = Operculum
(Extremitatenderivat, das bei Eurypterida
als ,BlattfuB” bezeichnet wird); verandert
nach DunLop & Sewoen (1999).
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Xiphosura

Eurypterida

Abb. 4: Schematische Darstellung der
angenommenen Homologie von
Opisthosoma-Segmenten bei einigen
Chelicerata nach StockweLL (1990,
verandert). A: Xiphosura (Limulus), B:
Eurypterida, C: fossiler Protoscorpionide,
D: rezenter Skorpion, E: Uropygi. Die
romischen Zahlen kennzeichnen die
Korpersegmente, Das 1.
Opisthosomasegment entspricht dem VIl
Koérpersegment. Das blaue Segment ist das
VIIl. (Genital)-Segment mit seinen
Anhangen. Die braun-orangen
Markierungen stellen die Positionen der
Atmungsorgane dar. Das schwarz markierte
Segment ist das 7. K&rpersegment mit
seinen Anhangen. Die Cheliceren sind rot,
die Pedipalpen grin dargestelit. Bei den
Arachnida, Eurypterida und Scorpiones
haben wir hier also 13
Opisthosomasegmente. Scorpiones und
Eurypterida haben auch ein Telson,
wodurch sie eigentlich 14 haben. Dies
widerspricht der Annahme, dass 12
Segmente urspranglich fur die Chelicerata
sind. StockweLL nimmt also an, dass
Arachnida meist 13 Opisthosomasegmente
haben und kein Telson. AuBerdem sieht er
in Sterniteigenheiten eine Ahnlichkeit
zwischen Eurypterida und Scorpiones, die
deren Synapomorphie sein soll.
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fossiler
Skorpion

STOCKWELL (1990) und DuNLOP & WEBSTER
(1999) haben aber nach Untersuchung fossi-
len Marerials fiir einen Grundplan mirt 13 vol-
len Opisthosomasegmenten pladiert, da sie
sowohl bei paliozoischen Skorpionen als
auch bei skorpionsihnlichen Eurypterida ein
Mesosoma aus 8 Segmenten (inkl. 1. Seg-
ment) mit zusammen 3 Paaren Buchlungen
(statt 4 Paaren) fanden, der Schwanz mit sei-
nem Stachel (Metasoma) demnach erst am 9.
Segment beginnt (Abb. 3, 4). Sie sehen darin
eine Synapomorphie mit den Eurypterida.
Doch die meisten fossilen und vor allem alle
rezenten Scorpiones weisen ein Mesasoma
aus 7 Segmenten mit nur 4 Paar Buchlungen
auf. Demnach konnte die Interpretation auch
so sein, dass eine Opisthosomagliederung mit
13 vollen Segmenten eine Synapomorphie
der Arachnida + Eurypterida ist, hierin die
Scorpiones jedoch eine paraphyletische
Gruppe darstellen, deren urspriinglicheren
Teilgruppen noch etliche Plesiomorphien mir
den Eurypterida gemeinsam haben (z2.B. mari-
ne Lebensweise, Facettenaugen, unpaare
Klauen etc.), deren abgeleitete Gruppe (nim-

v
v

1K —em—

Uropygi

rezenter Skorpion

lich die Scorpiones) jedoch die Schwester-
gruppe der Lipoctena ist. Thre Gemeinsamkeit
wiire dann die Reduktion dieses 13. Segmen-
tes (besser eines Segmentes des Metasomas).
Damit im Zusammenhang steht die iberge-
ordnete Diskussion, ob die Eurypterida eine
Schwestergruppe der Xiphosura sind (als Me-
rmlnm;‘ltai) U\|t’r wie ht‘llrl;‘ \'crrm‘l‘lrl ange-
nommen wird, eine Schwestergruppe der
(zB. MEecLITsSCH & SCHRAM

1991). Eine Paraphylie der Scorpiones muss

Arachnida

]t.'tJl’JCh nur Lii]nn dngenommen “’t‘rdt‘n. wenn
die Angaben der Paldontologen beziiglich ei-
ner marinen L(.'I‘t'n‘!\l'l\’lﬁ&' Ilr‘iprllnL'IIChL‘F
Scorpiones, des Besitzes von Facertenaugen
oder Kiemen auch ratsichlich zutreffen. Eine
Uberpriifung der Fossilbelege lassen mich
ahnlich wie WEYGOLDT (1998) jedoch massiv

an diesen Interpretationen zweifeln.

Aus all den neuen Diskussionen ergibr
sich die Norwendigkeit, das Gesamtthema
der Phylogenie der Chelicerata neu zu dis-

kutieren,
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3.1.4 Das uberzahlige
Segment der Skorpione

Lange Zeit war es ein Problem, dass die
Skorpione, verglichen mit den Eurypterida
und auch den abrigen Chelicerara, am Opis-
thosoma ventral ein Segment mehr zu ha-
ben schienen. Wenn man das Genitaloper-
culum und die Ficherlungen als Extremiri-
tenabkdmmlinge wertet, das 2. Opisthoso-
masegment als Genitalsegment  auffasst,
dann haben sie mit den Kimmen (Pectines)
ein Extremitiitenpaar mehr. Die Gesamtzih-
lung ergibt sich schlieBlich aus der Embryo-
nalentwicklung der Skorpione, in der tat-
sichlich 13 Segmente angelegt werden.
Doch sehr frith wird das erste in das Proso-
ma inkorporiert (PETRUNKEVITCH 1922).
WEeYGOLDT & PauLus (1979) nehmen da-
her an, dass dieses Segment auf seiner Ven-
tralseite sekundiir unterteilt ist, wie dies ge-
legentlich auch bei anderen Arthropoden
vorkommt (z.B. Notostraca, Diplopoda oder
auch nur bei Extremititen, wie bei den
Spinnwarzen der Araneae). Ein guter direk-
ter Beleg dafiir ist die Muskelversorgung.
Die segmentale Sehne dieses 2. Opisthoso-
ma-Segmentes ist namlich nicht mitgeteilt
worden. Wie bei den anderen Arachnida
zicht vom Tergit 2 nur ein Paar Dorsoven-
tralmuskeln zu dieser Sehne. Ein weiteres
Argument ergibt sich aus den lateralen Blut-
gefifien, die ebenfalls im Bereich des 2.
Opisthosomasegments doppelt vorkommen
(Abb. 5). Daraus folgt, dass auch die Skor-
pione primir die gleiche Anzahl von opis-
thosomalen Segmenten wie die iibrigen
Chelicerata besessen haben und die Dorsal-
seite dies widerspiegelt. Daraus folgt, dass
die Teilung dieses Segmentes eine Synapo-
morphie der Scorpiones darstellt. Damit ge-
koppelt sind weitere synapomorphe Merk-
male: kleine paarige Genitalopercula, | Paar
groBer Kimme und das Fehlen der Arem-
strukturen am Genitalsegment. Mit dem
Operculum gekoppelte Lungen finden sich
bei den Uropygi, Amblypygi und den Ara-

neae.

3.1.5 Auspragungen des Pratarsus

Alle rezenten Arachnida haben paarige
Klauen am Pritarsus. Unpaare Klauen fin-
den sich dagegen bei fossilen, als Skorpione
interpretierten Formen. Ebenso haben die
primdr als marin bekannten Trilobita, Xi-
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phosura, Euryptenida und Pantopoda unpaa-
re Klauen. Ahnlich wie fiir die marinen
Crustacea sind demnach unpaare Klauen
der urspriingliche Zustand. Paarige Klauen
haben dagegen auch die terrestrischen Myri-
apoda (allerdings nur Chilopoda: Scutigero-
morpha und Symphyla) und die Hexapoda.
Unpaare Klauen treten hier offenkundig als
sekundiire Abwandlung auf (so bei Collem-
bola, Protura oder einige Larven der Holo-
metabola: polyphage Coleoptera). Demnach
sind paarige Klauven innerhalb der Arthro-
poda mehrfach unabhiingig entstanden. Das
bedeutet aber nicht, dass sie fir die einzel-
nen GroBgruppen nicht dennoch synapo-
morph sein konnen. So spricht die Vertei-
lung auf alle rezenten Arachnida durchaus
fir die nur einmalige Entstehung. Zumin-
dest ist diese Interpreration dann wahr-
scheinlich, wenn die Scorpiones die
Schwestergruppe der iibrigen Arachnida bil-
den und die fossilen Vertreter dieser Grup-
pierung als paraphyletische skorpionsihnli-
che ,Stadienvertreter® angesehen werden.
Im Stammbaum von SHULTZ (1990) miissen
paarige Klauen wegen der angenommenen
Position der Scorpiones innerhalb der
Arachnida mehrfach konvergent entstan-
den sein. Bedenkenswert ist jedoch, dass
paarige Klauen offenbar auch bei Pantopoda
vorkommen. DunLop (2002) hat kirzlich
die Feinstrukruren der Klauen genauer ver-
gleichend untersucht, um Argumente fiir
die unrerschiedlichen Annahmen zu finden.
Danach kommt er zum Schluss, dass Klau-
englieder mit paariger Kralle und einer mitt-
leren ,Apotele* (Empodium) bei Pantopo-
da, ja sogar bei frithen fossilen Skorpionen
(Palagoscorpius) dhnlich der Gartung Wein-

ol grans Sl cpe

Abb. 5: Lungenvenen eines Skorpions
(etwas schematisiert): Das dorsale Herz
erstreckt sich vom dorsalen Diaphragma am
Ende des Prosoma (P) durch das Mesosoma
(aus 7 Segmenten) bis unter sein Tergit 7.
Es hat 7-8 Ostienpaare (Os), die denen je
ein Paar Seitenarterien entspringen. Man
beachte, dass die Lungen (blau) des
Segmentes 3 von drei Venen versorgt wird;
das ist eine Vene mehr als von der
Segmentzahl im Opisthosoma zu erwarten
wadre. Auch die Zahl Arterien ist 8 statt 7.
Dies spricht ebenfalls fir die Verdopplung
des 2. Opisthosomasegmentes bei den
Skorpionen. Sonstige Abkirzungen: O =
Opisthosomasegment; A = Arterie; Ao =
Aorta anterior; Ap = Aorta posterior; B4 =
letztes Prosoma-Laufbein; D =
Mitteldarmkanal; Lv = medioventraler
Abschnitt der Lungenvene; N = ventraler
Ganglienstrang; V = ventrale Vene; Z =
Zwerchfell (verandert nach Buisson aus
KAESTNER 1963).
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Abb. 6: Darstellung verschiedener
Typen eines Pratarsus bei
Chelicerata: a: Diploaspis

(Chasmataspida, fossil), b: Limulus

(Xiphosura), ¢: Baltoeurypterus
(Eurypterida, fossil), d: Achelia
(Pantopoda, rezent), e:

Palaeoscorpius (Scorpiones, fossile
Stammgruppe), f: Buthus

(Scorpiones, rezent), g: Eukonenia

(Palpigrada, rezent), h: Charon
(Amblypygi, rezent), i: Liphistius
(Araneae, rezent), k: Galeodes
(Solifugae, rezent). Der Telotarsu
ist gran, die paarige Klauen rot
(bei Pantopoda gelb, wegen der
unseren Homologie), das

Empodium blau dargestelit (nach

verschiedenen Autoren,
zusammengestellt und verandert
aus Dunwoe 2002).
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bergma (Xiphosurida s.lat.), rezenten Skor-

pionen, sowie schlieBlich allen, ibrigen
Arachnida zumindest im Grundplan vor-
kommen (Abb. 6), so dass man im Moment
nur sagen kann, dass paarige Klauen bei
Pantopoda und den iibrigen Arachnida

wohl konvergent sind.

3.2 Sinnesorgane

3.2.1 Augen

Unter den rezenten Chelicerata haben
nur die Xiphosuren laterale Facettenaugen.
Da solche Augen zum Grundplan der Eu-
arthropoda gehoren (PAuLUS 1979), die Xi-
phosura zweifellos als die urspriinglichsten
noch lebenden Chelicerata angesehen wer-
den diirfen, gehoren solche Augen zweifel-
los auch in den Grundplan der Chelicerata.
Gestiitzt wird diese Annahme durch die Fos-
silbefunde aus dem basalen Cheliceratabe-
reich und vor allem bei den Eurypterida. Im

iibrigen hatten auch die Trilobita, haben na-

hezu alle Crustacea und Insecta Facettenau-
gen. Den Myriapoda scheinen sie sekundiir
zu fehlen, gleichgiiltig, ob man sie an die Ba-
sis der Mandibulata, der Pancrustacea (=
Tetraconata, DOHLE 2001) oder als Schwes-
tergruppe der Hexapoda belasst (PAULUS
1979, 2001). Daneben gibt es ein Paar Me-
dianaugen, die nur den Pseudoscorpiones,
Ricinulei, Palpigradi offenbar bereits basal,
aber zweifellos dennoch sekundir fehlen. Da
die Pantopoda, im Grundplan auch die
Crustacea und Hexapoda jedoch 4 Median-
augen besitzen (PAULUS 1972, 1979), gehort
diese Zahl wohl bereits in den Grundplan
der Euarthropoda. Das bedeutet, dass die
Pantopoda im Verband der Chelicerara-
Merkmale in diesem Punkt urspriinglicher
als die iibrigen Chelicerata sind und dies ein
Schwestergruppenverhaltnis zwischen den
Pantopoda und den tbrigen Chelicerata be-
griimden kann. Lerztere (Euchelicerata
WEeYGOLDT & PauLus = Aglaspida + (Xi-
phosurida + Metastomata (= Eurypterida +



Arachnida)) haben dann als Synapomor-
phie nur ein Paar Medianaugen. Das rudi-
mentire Paar Medianaugen bei Limulus
(Endoparietalauge) ist wohl lediglich ein
umgebildetes larvales Medianaugenpaar, wie
es in dhnlicher Form auch beim larvalen Li-
mulus-Facettenauge sich findet. Demnach
handelt es sich hier nicht notwendiger
Weise, wie frither vermutet (PAuLUS 1979),
um die urspriingliche Zahl von 4 Medianau-
gen. Zu erwihnen ist in diesem Zusammen-
hang, dass entgegen der Angabe bei SHO-
ROV (1966) bei den Trilobita niemals Medi-
anaugen gefunden worden sind. Das muss
aber nicht notwendiger Weise bedeuten,
dass sie keine besessen haben, sondern
konnte auch heillen, dass diese keine Linsen
aufwiesen und daher fossil nicht erkennbar
sind. Daraus kénnte ein weiteres Grund-
planmerkmal der Chelicerata abgeleitet
werden, nimlich die Plazierung ihrer Medi-
anaugen auf einem mehr oder weniger aus-
geprigten Augenhiigel, wodurch die beiden
Linsen von einer Blickrichtung nach dorsal
in eine nach lateral verlagert wurden. Dies
spricht wohl fiir eine Verinderung der Seh-
funktionen dieser Augen. Sie ist zumindest
eine gute Pradisposition dafiir, dass sie bei
den Arachnida vielfach zu den einzigen gu-
ten Sehorganen (,Hauptaugen®) werden
konnten, die hierbei einigen Gruppen sogar
weitere Zusatzlinsen (Glaskérper) erfunden
haben. Die Verteilung des Vorkommens sol-
cher Glaskérper spricht fiir eine weitere
Synapomorphie der Arachnida.

Eine weitere Besonderheit der Chelice-
rata-Medianaugen ist ihre embryonale Bil-
dung, die durch seitliche Einstiilpung der
Epidermis zu einem eigentlich umgedrehten
Sehepithel fithrt, deren Retina aber den-
noch evers ist. Diese seitliche Einstiilpung
ist offenbar eine Reminiszenz aus der Prixi-
phosura- und damit Frithcheliceratazeit. Bei
Limulus entstehen die Medianaugen durch
eine Invagination der ventralen Epidermis,
deren innere Spitze bis zur dorsalen Epider-
mis emporwichst. Diese bildet hier eine
Linse, wihrend die eigentlich ventrale und
umgekehrt polarisierte Epidermis eine den-
noch everse Retina formiert (JOHANNSON
1933; ScHoLL 1977). Dies muss betont wer-
den, da vergleichbare embryonale Bildungs-
wege auch bei Wirbeltieraugen vorkommen
(hier allerdings mit dem embryonalen Ge-

hirnepithel), wodurch das Sehepithel, also
die spitere Retina, ebenfalls umgekehrt zu
liegen kommt, ihre Polaritit beziiglich der
Lage der Rezeptordendriten (Stibchen,
Zapfen) aber beibehalten wird. Dadurch ha-

ben Wirbeltiere eine inverse Retina.

Da die Arachnida niemals Facettenau-
gen, sondemn stets laterale Einzellinsenaugen
besitzen, sie aber ohne jeden Zweifel von
Vorfahren abstammen, die ein solches beses-
sen haben, schlugen Pautus (1979) und
WEYGOLDT & PauLus (1979) vor, dass im
Zuge der Eroberung des Landes wihrend des
Silur die Facettenaugen in analoger Weise
wie bei den Myriapoda in Einzelfacetten zer-
fielen und im weiteren stark modifiziert wur-
den. Der kologische Zusammenhang kénn-
te dhnlich wie bei den Myriapoda der man-
gelhafte Verdunstungsschutz der Tiere gewe-
sen sein, die daher zunichst in einer Art
+Nacht-und-Nebelnische* leben mussten, in
der gut ausgebildete primire Facettenaugen
reduziert und modifiziert wurden.

Hinweise hierfiir ergeben sich aus dem
Feinbau des Facettenauge von Limulus poly-
phemus, welches vor allem von FAHREN-
BACH {19683, b, 1970, 1971) ultrastrukturell
untersucht wurde. Ein Ommatidium besteht
aus einer plankonvexen Cornealinse, einer
Vielzahl langestreckter, hyaliner, Schirm-
pigment enthaltene Epidermiszellen mit
einzelnen bis zur Basis der Retinula ziehen-
den Versteifungszapfen (shnlich den ,cone
cell roots“ der Mandibulata). Die Retinula
eines Ommatidiums besteht aus meist 10-13
Lichtsinneszellen, die ein sternférmiges, ge-
schlossenes Rhabdom bilden. Ihre Zahl
schwankt allerdings in den Grenzen von 4
bis 20 solcher Zellen. Eine Besonderheit
von Limulus ist eine im Zentrum eines jeden
Rhabdoms gelegene, sogenannte exzentri-
sche Zelle, die keine Mikrovilli besitzt. Da
wir nichts iiber die Feinstruktur der Eurypt-
erida-Augen wissen, bleibt nur ein Struktur-
vergleich der Arachnida-Augen mit denen
von Limulus, in der Annahme, dass sie den
urspriinglichen Zustand der Chelicerata re-
prisentieren.

Die Abinderung dieses Typs von Facet-
tenauge erfolgte in zwei Richtungen (PAU-
Lus 1979, WeycoLpT & Paurus 1979): 1.
die Stammart der Arachnida zerteilte das
Facettenauge in 5 kleine Bezirke und be-
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Abb. 7: Gegeniiberstellung und Ableitung
der Arachnida-Lateralaugen. Von einem
marinen ,Ur-Chelicerat” mit Facettenaugen
(links oben) ergibt sich das Facettenauge
von Limulus (Xiphosura) (rechts oben), das
als Autapomorphie die exzentrische Zelle
im Rhabdom hat. Das Rhabdom ist im
Querschnitt sternférmig. Bei Scorpiones
finden sich maximal 5 laterale Ocellen, die
die noch getrennten sternformigen Rhab-
dome unter jeder Linse haben, die dem-
nach die alten Ommatidien reprasentieren
(Mitte). Unter jeder Linse findet sich ein
kleiner Ausschnitt (Rest) des alten
Facettenauges, das nach dieser Hypothese
in 5 Bereiche zerfallen ist. Von diesem
Zustand aus wurden bei den Lipoctena alle
Rhabdomeren zu einer mehr oder weniger
netzférmigen Retina umgebaut (unten).
Lateralocellen treten bei Arachnida als
everse (unten, linke Halfte) oder als inverse
Augen mit Tapetum (unten, rechte Halfte)
auf (verandert nach PauLus 1979).
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deckte diese jeweils mit einer einheitlichen
Comealinse (,unicorneales Facettenauge"),
so dass sie auf jeder Prosomaseite heute ma-
ximal 5 Linsenaugen besitzen. Unter diesen
5 biconvexen Comealinsen befinden sich
Reste der alten Ommatidien-Retinulae mit
sternformigen Rhabdomen, wie wir sie heu-
te noch in den Ommatidien von Limulus an-
treffen. 2. Diese urspriinglichen 5 Linsenau-
gen blieben bei den Skorpionen erhalten,
withrend sie bei der Stammart der Lipoctena
ihre Retina in der Weise veranderten, dass
die urspriinglich getrennten sternformigen
Rhabdome sich zu einer geschlossenen netz-
formigen oder in weiterer Folge auch in an-
dere Rhabomeren-Verteilungsssteme zu ei-
ner neuen Retina formierte (Abb. 7).

Nach dieser Hypothese war der Zerfall
des Facettenauge eine Konsequen:z der
Landeroberung bzw. der damit gekoppelte
wZwang”, die Augen den neuen Umweltbe-
dingungen anzupassen. Der Zerfall in 5 Au-
gen ist keineswegs trivial, da andere Arthro-
poden in ihnlichen Umbildungssituationen
ganzlich andere Zahlen an lateralen Linsen-
augen aufweisen: urspringliche Hexapoda 8
(Collembola), 12 (Zygentoma: Lepisma),
holometabole  Insektenlarven  (niemals
mehr als 7) (PauLus 1986, 1989). Ich be-
trachte die Reduktion auf ausgerechnet 5 la-
terale Linsen als eine Synapomorphie der
Arachnida, die bei den Scorpiones zuniichst
noch aus 5 erkennbaren Teilen des alten Fa-
cettenauges bestanden (die urspriinglichen
Ommatidenrhabdome sind noch getrennt),
bei den ibrigen Arachnida als dann deren
Synapomorphie sich zu Linsenaugen mit fu-
sionierten, netzférmig angeordneten Rhab-
domen umbildeten (PauLus 1979). Beide
Merkmalszustinde, 5 laterale Linsenaugen
und nerzformiges Rhabdom, miissten bei
den anderen Stammbaumvorschligen als
mehrfach konvergent interpretiert werden.
Bei dem Skorpion Buthus wurde kiirzlich ein
sechster lateraler Ocellus ohne Linse gefun-
den (SrrerTzer & MELZER 2003), der sehr
gut ein rudimentires Lichtorgan aus der frii-
hen Larvalzeit sein kénnee. Dies kinnte be-
deuten, dass idhnlich wie Limulus auch die
Arachnida zunichst eine Art Larvalauge an-
legen und 1m Zuge der folgenden Hiurun-
gen das spitere Imagoauge erst aufbauen. So
wie wir bei Limulus ein larvales rudimenti-
res Facettenauge unter dem Adultfacetten-
auge finden, stellt in dieser Interpretation
der sechste linsenlose ,Ocellus” ein ,Rest”
der Limudus-Larvensituation dar. Eine alter-
native Interpretation konnte allerdings sein,
dass die Stammart der Arachnida ratsich-
lich 6 solcher Linsen besessen har.

In der Stammart der Holotracheara,
eventuell sogar der Apulmunam fand eine
Verminderung auf 3 Paar laterale Linsen
start, die nur bei Opilioacarus, Paracarus und
den fossilen Phalangiotarbida erhalten sind.
Letztere sind wohl mit den Milben naher
verwandt (POLLITT et al. 2004). Ansonsten
haben die Pseudoskorpione, Solifugae und
einige Milben primir nur zwei Linsen auf je-
der Prosomaseire. Keine Lareralaugen haben
dagegen die Palpigradi, Opiliones und die
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meisten Milben. Fiir die Ricinuler wird in
der Regel angenommen, dass sie blind seien.
Doch van per HAMMEN (1979, 1989) gibt
fiir einige Arren rudimentare Augen an, an
deren Linsennatur allerdings PLaTNicKk &
SHABAD (1976) :weifeln. Dagegen sollen
tossile Ricinulei 1 Paar laterale Linsen ha-
ben (SELDEN 1992). Medianaugen fehlen
bei den Pseudoscorpiones, Ricinulei, Uropy-
gi-Schizomida und natiirlich den generell
blinden Palpigradi.

3.2.2 Cuticulare Sinnesorgane

Zwei Typen cuticulirer Sensillen haben
eine bedeutsame Rolle fiir die Frage der Phy-
logenie der Arachnida gespielt. Das eine
sind die Spaltsinnesorgane, das andere feine
Haarsensillen, die Trichobothrien oder Bo-
triotrichen. Soweit man heute sagen kann,
treten beide innerhalb der Chelicerata aus-
schlieBlich bei terrestrischen Formen (ge-
nauer nur den Arachnida) auf und sind of-
fensichtlich mit der terrestrischen Lebens-
weise in ihrer Struktur und Sensorik auf das
Engste verkniipft. Dieser Schluss kommt
aber zunichst lediglich aus der Feststellung,
dass primir aquatile (marine) Formen sol-
che Sensillen nicht besitzen. Spaltsinnesor-
gane sind Lingsschlitze in der Cuticula, de-
ren Sinneszellen die Druck-Zugspannungen
in der Cuticula messen. Funktionsihnlich,
in ihrer Konstruktion jedoch ginzlich ab-
weichend, sind bei Insekten die campanifor-
men Sensillen. Durch ein sehr spezifisches
Zusammenlagern solcher Spalte bilden sie
sogenannte lyriforme Organe, die eine
wichtige Rolle in der hochsensiblen Vibra-
tionsperzeption spielen (sieche BARTH, dieser
Band). Nach BARTH & STAGL (1976) haben
Skorpione ausschlieBlich einzeln stehende
Spalte sowie nur in groben Gruppen arran-
gierte Spalte, alle iibrigen Arachnida jedoch
ausdtzlich zu lyriformen Organen zusammen-
gesetzte Sinnesorgane (Abb. 8). Diese Form
der Verteilung stellt eine gut begriindete
Synapomorphie der ,Epectinata" oder Li-
poctena gegenitber den hierin urspriing-
licheren Scorpiones dar (WEYGOLDT & Pau-
LUS 1979). Dazu muss bemerkt werden, dass
das Vorkommen von lyriformen Organen
bei Scorpiones bei HANSEN (1893) insofern
nicht korreke ist, als er lediglich in Gruppen
stehende Spalte bereits als lyriform bezeich-
net hat. Dies entspricht aber nicht der als

ANTERIOR

ANTERIOR

funktionelle und auch strukturell als lyrifor-
me Organe zu bezeichnenden Organe sensu
BARTH & STAGL (1976). Wir hatten uns da-
mals auf diese Arbeit und ihrer Definition
bezogen. Danach haben Skorpione offenbar
keine lyriformen Organe. Sie haben aber in
Gruppen stehende Spalte an der Basis der
Tarsen, mit denen sie ahnlich wie Spinnen
sehr prizise Vibrationslokalisationen vor-
nehmen kinnen (BROWNELL 1977; STURZL
et al. 2000). Ob Spaltsinnesorgane eine
Synapomorphie der Arachnida sind, hingt
von der Beurteilung ab, ob Spaltsinnesorga-
ne bereits bei marinen Eurypterida oder gar
den vermuteten aquatilen Proscorpionida
verbreitet waren. DUNLOP & BRADY (1997)
beschrieben nimlich bei einem fossilen Eu-
rypreriden (Baltoeurypterus tetragonophthala-
mus) slit like structures”, die allerdings

Abb. 8: Spaltsinnesorgane treten entweder
als Einzelspalten, als in Gruppen formierte
Spalte (so bei Skorpionen, Bild oben, beige;
Beispiel Androctonus) oder als lyriforme
Organe auf (unten, blau; Beispiel:
Cupiennius, Araneae). Letztere finden sich
nur bei den Lipoctena und sind eine ihrer
Synapomorphien (verdndert nach BartH &
STaGL 1976).
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deutlich grofler seien als die der Arachnida.
Nachdem Spaltsinnesorgane unabhingig
von der KérpergroBe stets in einem erstaun-
lich engen GroBenbereich ausgebildet sind
(13-135 'm Liinge) (BARTH & STAGL 1976),
sollte man der Interpretation als mutmaBli-
che Spalten nicht zu viel Gewicht beimes-
sen. Die Annahme ist bislang viel zu unsi-
cher. Demnach sollte man bei der bisheri-
gen Hypothese bleiben, dass die Entstehung
von Spaltsinnesorganen eine Synapomor-
phie der Arachnida ist. Ihr komplexer Bau
spricht zudem fiir eine nur einmalige Enste-
hung. Allerdings muss man feststellen, dass
bis heute nur eine einzige Ultrastruktur-
untersuchung an Cupiennius (Araneae) vor-
liegt (BARTH & LIBERA 1976). Doch die ver-
haltensphysiologischen Untersuchungen an
Spinnen und an Skorpionen sprechen eine
deutliche Sprache in der Richtung, dass
Spaltsinnesorgane zur Wahmehmung von
Substratvibrationen spezialisiert sind, eine
Sinneswahmehmung, die in dieser Form nur
in terrestrischen Lebensriumen vorkommt.
Im Stammbaum von WEYGOLDT & PAULUS
(1979) sind lyriforme Organe demnach nur
einmal entstanden angenommen. Das Feh-
len solcher Organe bei den Palpigradi (so es
tatsiichlich stimmt!) muss daher sekundir
sein. Die Annahme, dass sie auch den Rici-
nulei fehlen, beruhte auf der Unkenntnis
der Arbeit von PITTARD & MITCHELL
(1972), in der Spaltsinnesorgane bei der Ka-
puzenspinne Cryptocellus beschrieben wor-
den sind. Der Stammbaum von SHULTZ
(1990) oder WHEELER & HavasH (1998)
zwingt zu einer mehrfach unabhiingigen En-
stehung, falls man nicht annimmt, dass die
Skorpione sie wieder reduziert haben.

Schwerer zu beurteilen ist das Vorhan-
densein oder Fehlen von Trichobothrien.
Sie sind von ihrer Funktion und dem Bau
des Haares selbst mit einer terrestrischen
Lebensweise gekoppelt. lhre sehr leicht be-
weglichen, in einem groflen Becher einge-
senkten Haare sind sensibel fiir feine Luft-
bewegungen und fungieren als Schall-
schnell-Empféinger. Sie gelten daher als
hochempfindliche Ferntastsinnesorgane, so
z.B. der Beutelokalisation (KRaPF 1988)
oder anemotaktische Orientierung (LINSEN-
MAIR 1968). Sie fehlen demnach den Xi-
phosura, den Pantopoda und allen Crusta-
cea. Verbreitet sind sie bei vielen Myriapo-

da und Hexapoda (HANSEN 1917). Sie sind
daher innerhalb der Euarthropoda gan: si-
cher mehrfach entstanden. Eine Besonder-
heit der Innervation dieser Sensillen bei den
Arachnida scheint zu sein, dass sie von vie-
len Dendriten (bis zu 8) innerviert sind, die
lediglich die Basis des Haares erreichen
(HorrMANN 1967; MEBLINGER 1987; Reis-
LAND & GORNER 1985). Ob sie innerhalb
der Arachnida mehrfach konvergent ent-
standen sind, kann zur Zeit nicht gesagt
werden, da zu wenige vergleichende Ultra-
strukturuntersuchungen vorliegen. Immer-
hin scheinen sie den Solifugae und Ricinu-
lei zu fehlen. Bei Eukoenenia (Palpigradi)
zeichnet vaN DER HAMMEN (1982, fig. 7A,
D) ausdriicklich Trichobotrien an den Bei-
nen ein, so dass die frihere Annahme, die
Palpigradi hitten keine solchen Haarsensil-
len, offenbar nicht zutrifft. Wenn sie hier
nicht reduziert sind, miissten sie im Stamm-
baum von WEYGOLDT & PauLus (1979)
mindestens vier bis sechs Mal kc;nvergent
entstanden sein. Die Autoren gehen daher
von einem sekundiren Verlust der Tricho-
bothrien aus, vielleicht als Folge von Ver-
zwergung der Vorfahren der Apulmonata.
Die Verzwergung selbst mag eine Anpassung
an eine edaphische Lebensweise gewesen
sein, bei der Trichobothrien als Luftstrd-
mungsrezeptoren nicht mehr gebraucht wur-
den. Zu erwihnen ist allerdings, dass auch
bei fossilen Skorpionen bislang keine Tri-
chobothrien gefunden werden konnten (JE-
RAM 1998). Doch mag dies lediglich eine
Folge des fir Klein- und Kleinstorgane
schlechten Erhaltungszustandes sein.

3.2.3 Die Kdmme der Scorpiones

Die Kimme gelten als Autapomorphie
der Scorpiones, da sie allen anderen Arach-
nida und auch den fossilen als Chelicerata
interpretierten Taxa fehlen. Soweit bekannt
treten sie auch bei den iltesten fossilen
Scorpiones auf (KJELLESVIG-WAERING 1986;
STOCKWELL 1989) (Abb. 4). Da es die The-
se gibt, die frithen Scorpiones seien noch
aquatisch gewesen (Pocock 1901 u.a.),
stellt sich die Frage, warum und wofiir Scor-
piones Kimme entwickelt haben und ob
diese nicht doch ein komplexes Sinnesorgan
im Zuge einer terrestrischen Lebensweise
sind. Dank einiger Arbeiten kénnen wir
hierzu heute einiges mehr sagen. Von der




Lage der Kiimme auf der Ventralseite des ba-
salen Opisthosoma und der Feinstruktur der
Sensillen (SCHRODER 1908; CARTHY 1966,
1968; FoELiX & MOULLER-VORHOLT 1983,
FoELIX 1985) handelt es sich um ein kom-
plexes Sinnesorgan, das vor allem kontakt-
chemosensitive und  mechanorezeprive
Funktionen besitzt (CLOUDSLEY-THOMPSON
1955; BROWNELL & FARLEY 1979; GAFFIN &
BROWNELL 1997a-c; 2001; GAFFIN 2002). Es
wird hier als Organ fiir die Orientierung,
Beutefindung und/oder im Paarungsverhal-
ten (Auffinden und Identifizierung der
Spermatophore, ALEXANDER 1957; ANGER-
MANN 1957) eingesetzt. Im letzteren Zu-
sammenhang diirfte auch sexuelle Selektion
eine wichtige Rolle spielen, da die Kémme
der Mannchen meist deutlich gréBer sind als
die ihrer Weibchen. Dariiber hinaus spielen
sie wohl auch als Hygrorezeptoren eine Rol-
le, da sie zur Wasserfindung eingesetzt wer-
den kénnen (GAFFIN et al. 1992). Vermut-
lich sind die Malleoli der Solifugae analoge
Sinnesorgane (BROWNELL & FARLEY 1974).
Die hier nachgewiesenen Sinnesleistungen
sind in dieser Form (Chemo- und sogar Hy-
grorezeption) an eine terrestrische Lebens-
weise gekniipft und sind daher ein weiteres
klares Indiz fiir eine primir terrestrische Le-
bensweise auch der basalen Scorpiones und
damit ein weiterer Beleg fiir die Monophylie
der Arachnida.

3.3 Morphologie der Spermien

Nachdem die Feinstrukturen der Meta-
z0a-Spermien sich schon in der Frithzeit der
Histologie, erst recht in der Elektronenmi-
kroskopie als auBerordentlich differenziert
und héchst mannigfaltig erwiesen hatten,
wurden sie bald auch fiir Fragen der Phylo-
genie eingesetzt. So spielten sie in der Beur-
teilung des Stammesbaumes der Arachnida
bei WEYGOLDT & PauLus (1979) und bei
SHULTZ (1990) eine Rolle. WirTH (1984)
war wohl der erste, der die Brauchbarkeit
der Spermienmorphologie fiir die Phyloge-
nie der Chelicerata gepriift hat. Doch es
war vor allem ALBERTI (1980, 1991, 1995,
2000), der die erstaunliche Vielfalt inner-
halb der Arachnida breit untersucht hat.
Danach besitzen innerhalb der Arachnida
die Skorpione die urspriinglichsten Sper-
mien, die nur wenig von denen der Xipho-
sura abweichen. Sie besitzen wie diese ein

Kopfstiick bestehend aus einem Acrosom-
komplex und Kermn, ein Mirtelstiick beste-
hend aus dem Anfangsteil des Flagellums
(Cilie) mit Mitochondrien und einem aus
dem groBen Rest der Cilie gebildeten End-
stiick. Die Epectinata (Lipoctena, = alle
iibrigen Arachnida) haben in unterschied-
licher Weise abgewandelte Spermien. Ge-
meinsam ist ihnen, dass ihre Spermiogene-
se zunichst iiber einen Aufrollungsprozess
des fadenférmigen Spermatozoons liuft (so
bei den Megoperculata = Uropygi, Ambly-
pygi und Araneae), aber auch den Ricinulei
und in Grenzen auch bei den Pseudoscor-
piones (!). Bei den Solifugae, Palpigradi
und den Acari wird selbst dieser eingerollte
Faden abgebaut und es entstehen soge-
nannte aflagellate Spermien. Interessant ist
der Befund, dass die Spermatiden der Am-
plypygi (JESPERSEN 1978) und der sehr ur-
spriinglichen Araneae (Gruppe Heptathela)
in Details nahezu identisch sind und sehr
gut als Synapomorphie gedeutet werden
konnen. Dies unterstiitzt unsere These des
Schwestergruppenverhiltnisses von Am-
blypygi + Araneae. Firr eine weitere Diskus-
sion der Brauchbarkeit von Spermienstruk-
turen fiir die Phylogenie der Detailgruppen
ist die Datenlage nach wie vor zu divers, als
dass daraus schon weitere Schlisse gezogen
werden kénnen. Akzeptiert ist der gemein-
same Besitz eines Flagellum-Tubuli Musters
(9x2)+3 fiir die Megoperculata. Interessant
ist der neue Befund, dass die Spermienmor-
phologie der Solifugae und Pseudoscorpio-
nes, die von vielen Autoren als Schwester-
gruppen angesehen werden (WEYGOLDT &
PauLus 1979; vaN DER HaMmEN 1989;
SHULTZ 1990; WHEELER & HayasH1 1998)
dies nicht unterstiitzt. Vielmehr gibt es er-
staunliche Ubereinstimmungen der Solifu-
gae-Spermien mit denen der Actinotrich-
ida innerhalb der Milben (ALBERTI & PE-
RETTI 2002), wihrend die Spermien der
Pseudoscorpiones zum Typ der ,eingerollc-
flagellaten Spermien“ gehéren. Dies wirft
auf die alte Diskussion um die Polyphylie
der Acari (VAN DER HAMMEN 1986) ein
neues Licht, da der gemeinsame abgeleitete
Besitz eines spezialisierten Spermientyps
zwischen den Actinotrichida und den Soli-
fugae eine Synapomorphie sein kénnte (so
Konvergen:z ausgeschlossen werden kann).
Daraus wiirde zwingend folgen, dass die
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Scorpiones
Uropygi

-

Weygoldt & Paulus 1979

Palpigradi

e Pg@UOSCOrPiONES
~— Solifugae

Opiliones

—— Ricinulei
b Acari

Shultz 1990

Abb. 9: Gegenlberstellung der am meisten
diskutierten und akzeptierten Stamm-
baume von WevcoLpT & PauLus (1979 (oben)
und SHuLTz (1990) (unten). Unten rechts ist
noch der Anteil der Megoperculata sensu
WhieeLer & HavasHil (1998) dargestellt. Beide
Stammbaumhypothesen unterscheiden sich
gravierend (z.B. in der Stellung der
Scorpiones und Palpigradi). Uberein-
stimmende Gruppierungen sind rot
gezeichnet.
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Araneae == Wheeler & Hayashii 1998

Schizomida

Milben nicht monophyletisch sind. ALBER-
T (1979-2000) fand dagegen zwar viele
Unterschiede in der Spermienmorphologie
zwischen den beiden Grollgruppen der Mil-
ben, konnte daraus aber niemals Evidenzen
fiir eine Polyphylie der Acari ableiten. An-
dererseits sind die Spermien der Pseudos-
korpione und der Scorpiones darin dhnlich,
dass sie stark abgewandelte Mitochondrien
(sie sind hei den Pseudoskorpionen in etwa
50 konzentrischen Ringen angeordnet:
LEGG 1973) aufweisen und im Erhalt eines
Jflagellar tunnel* (ALBERTI 2000). Ob dies
eine Synapomorphie ist, erscheint dennoch
sehr fraglich. SHULTZ (1990) allerdings kon-
statiert  ein  Schwestergruppenverhiltnis
zwischen Scorpiones + Haplocnemata (=
Pseudoscorpiones + Solifugae), seine Grup-
pe Novogenuata. Seine Begriindung ist
allerdings lediglich eine spezielle Bein-Pa-
tellarmuskelversorgung, von der es jedoch
nicht klar ist, wie konvergenz-anfillig sie
ist. Gerade Abwandlungen in der Beinglie-

derung treren niimlich selbst innerhalb von
Arachnida-Gruppen vielfiltig auf, so dass
Konvergenzen sehr naheliegend sind.

4 Bemerkungen zu
Stammbaumen und die
Evolution der Chelicerata

WEeYGOLDT & PauLLs (1979) veroffent-
lichten den ersten Stammbaum der Chelice-
rata, der mit Hilfe eines konsequent phyloge-
netisch-systematischen  Argumentations-
schema nach HENNIG (1950, 1966) (siehe
auch Ax 1984; SubHaus & REHFELD 1992)
erstellt worden ist. Er hat in die heute gingi-
gen iiberwiegend deutschsprachigen Lehrbii-
cher Eingang gefunden (z.B. SIEWING 1985;
Moritz 1993; WeSTHEIDE & RIEGER 1996;
AxX 1999). SHULTZ (1990) prasentierte dage-
gen einen vollig anderen Stammbaum, der
anhand einer computergestiitzten Analyse
mit weiteren Merkmalen (,most parsimo-
nous” Verteilung der Merkmale) erstellt wur-
de. Wegen der nur untergeordneren qualitati-
ven Bewertung von Merkmalen (keine Syn-
apomorphie-Diskussionen) ergab sich eine
ginzlich andere Verteilung der Merkmale im
Dendrogramm. Daraus resultierte natiirlich
ein grundsitzlich verschiedenes System der
Arachnida gegentiber dem Vorschlag von
WEYGOLDT & PAauLus (1979) (Abb. 9). Die-
ser Stammbaum wird wiederum der angel-
sichsischen Tradition folgend, deutschspra-
chige Publikationen meist zu ignorieren, in
englischsprachigen Lehrbiichemn vertreren.
Wie spiiter zu besprechen sein wird, beruhen
die ginzlich anderen Plazierungen der Or-
nungen lediglich auf wenigen, anders inrer-
pretierten Merkmalszustinden. Doch vor al-
lem die Position der Scorpiones als Schwes-
tergruppe der Pseudoscorpiones hat gravie-
rende Konsequenzen fiir die Interpretation
der evolutiongdren Szenarien der Entstehung
der Arachnida, da sie z.B. dazu zwingt, dass
sie mehrfach unabhiingig das Land erorbert
haben und viele der damir in einem funkrio-
nellen Zusammenhang stehenden Anpassun-
gen konvergent sein miissen.

Die Chelicerata werden von den meis-
ten Autoren als Monophylum betrachret
(siehe Stammbaum in Abb. 10). Der Be-
griindung dienen die Merkmale der Chelice-
rata: Pro-, Opisthosoma, Cheliceren, Ver-



lust der 1. Antennen, 15 Korpersegmente,
Tergaldorn am 15. Segment etc. (Merkmale
1, 2, vermutlich auch 3 bis 7). Merkmale
der Aglaspidida (8); Merkmale der Eucheli-
cerata (Xiphosura + Metastomata): 3-glie-
drige Cheliceren, Opisthosomaextremititen
plattenartig (Merkmale 9, 10). Metastoma-
ta (= Eurypterida + Arachnida): Pleuroter-
gite und Kopfduplikatur reduziert, 7. Extre-
mitit als unpaare Platte (bei Limulus ist hier
die Chilaria), 1 Paar Medianaugen (Merk-
male 11-13).

Die Stammbaumvorschlige von WEY-
coLDT & Paurus (1979) und von SHuLTZ
(1990) gehen von der Monophylie der
Arachnida aus. Die hier angenommenen
Synapomorphien sind (Merkmale 16-19
und mehr) {in Klammern der jeweilige ple-
siomorphe Zustand):

® im Zuge der riuberischen Lebensweise
Verlagerung der Mundéffnung nach vor-
ne und extraintestinale Verdauung (Sub-
stratfresser mit Mundéffnung ventral)

Pharynx mit einer Saugpumpe (Saugpum-
pe fehlend)

Fehlen oder Reduktion eines postcerebra-
len Kropfes und eines Proventriculus
(SHuLTZ 2001) (Kropf und Proventriculus
bei Limulus vorhanden)

Reduktion der pleuralen Kopf-Prosoma-
Duplikatur (mit Kopfduplikatur)

1. Laufbeinpaar des Prosoma modifiziert
als Pedipalpen (dieses als Laufbein: so bei
Limulus)

Fehlen des vorderen schrigen Axialmus-
kels (SHuLTz 2001) (Muskel vorhanden)
Neuerwerb der entodermalen Malpighi-

Schliuche als Anpassung an eine terres-
trische Lebensweise (Malpighi-Schliuche
noch nicht vorhanden)
* nur eine median gelegene Geschlechtssff-
nung (paarige Geschlechtssffnungen)
Zerfall des Facettenauges in 5 Paar latera-
le Linsen (komplettes Facettenauge)
1 Paar Medianaugen auf einem Hiigel mit

Blickrichtung lateral (vermutlich 4, so bei
den Pantopoda oder nur 2) Medianaugen
mit Blickrichtung dorsal)

¢ Besitz von Trichobothrien mit einer Viel-
zahl von Sinneszellen (normale Haarsen-
sillen); konvergent entstandene Tricho-
bothrien bei anderen terrestrischen Ar-
thropoda (Myriapoda, Insecta) haben
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stets nur sehr wenige Sinneszellen

Spaltsinnesorgane  (Spaltsinnesorgane
noch nicht vorhanden)

¢ Fehlen von Extremititen oder deren De-
rivaten am 1. Opisthosomasegment

(SHULTZ) (Extremitit vorhanden, bei Li-

mulus ist dies die zur Chilaria modifizierte

1. Extremitit des Opisthosoma)

Depressor des Tarsus reicht bis in die Tibia

oder Patella (SHULTZ 1990)

Paarige Klauen am Pritarsus (Klaue un-

paar)

Umwandlung der blattférmigen Buchkie-

men des Opisthosoma durch Einstiilpung

in Kammern zu Ficherlungen (freie Buch-

kiemen an Opisthosoma-Extremititen)

Indirekte Spermatophoreniibertragung mit
innerer Besamung (Besamung im Wasser
mit frei schwimmenden Spermien).

Bei WEYGOLDT & PauLus erfolgt dann
eine Trennung in die Lipoctena oder Epec-
tinata (mit den Megoperculata und Apul-
monata = Holotracheata) und die Creno-
phora (mit den Scorpiones) als Schwester-
gruppe. Die Synapomorphien der Lipoctena
sind (Merkmale 21-24):

16,17,18,19

Abb. 10: Stammbaum-Hypothese nach
WEYGOLDT & PauLus (1979): Eingetragen sind
die Zahlen der mutma8lichen
Synapomorphien, deren Erklarungen im
Text zu finden sind (verandert und
aktualisiert nach WevGoLoT & Pautus (1979).
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* Unter den 5 Linsen Umbau der getrenn-
ten Ommatidien-Rhabdome zu jeweils ge-
schlossenen netzférmigen Rhabdomen
oder andere Rhabdomerenanordnungen
(vor allem bei Araneae) als Retinulae
(unter jeder der 5 Linsen sind die Rhab-
dome der urspriinglich beteiligten Omma-
tidien getrennt)

¢ Zusammenlagerung von Spaltsinnesorga-

nen zu lyraférmigen Organen (Spaltsin-

nesorgane stehen einzeln oder in losen

Gruppen)

Spermatozoen komplett aufgerollt oder

flagellenlos (filiform bei Scorpiones: AL-
BERTI 1983, 1995)

getrennte embryonale Sprossungszonen
fiir die Zellen der beiden Kérperabschnit-
te Prosoma und Opisthosoma (nur eine
Sprossungszone fiir beide Regionen zu-
sammen) (ANDERSON 1973).

Die Lipoctena umfassen zwei Gruppen:
Apulmonata (oder Holotracheata) und die
Megoperculata (mit den Geiflelskorpionen
(Thelyphonida, incl. Schizomida (= Uropy-
gi)) und den als Labellata zusammengefas-
sten GeiBelspinnen (Amblypygi) + Web-
spinnen (Araneae). Die Bezeichnung
kommt von dem gemeinsamen Besitz ihrer
groBen Genitalopercula mit seitlichen Fi-
cherlungen. Die Synapomorphien der Meg-
operculata sind (Merkmale 25, 26):

¢ 3.gliedrige Cheliceren mit taschenmes-
serartiger Greifschere aus den beiden letz-
ten Gliedern (subchelat) (3-gliedrige
Cheliceren schneidescherenartig = che-
lat)

* Spermien im Querschnitt mit einem Fla-

gellum-Tubuli-Muster ~ (9x2)+3-Muster

(ALBERTI 2000) ((9x2)+2-Muster)

Da die Synapomorphien der Labellata als

gut begriindet gelten kénnen, folgt dar-
aus, dass sowohl die Fiihlerbeine (stark
verlingerte 1. Prosomalaufbeine) als auch
die michtig entwickelten Fangpedipalpen
weitere Synapomorphien der Megopercu-
lata sind, die dann bei den Araneae wie-
der riickgebildet worden sind.

Sie besitzen im Grundplan im 2. und 3.
Opisthosomasegment 2 Paar Lungen, deren
Lage und Zahl vielleicht eine weitere Syn-
apomorphie darstellt (dann auch als Tetra-
pulmonata bezeichnet, so SHULTZ 1990).
Doch kann nicht ausgeschlossen werden,

dass eine Verminderung der Zahl Lungen
mehrfach konvergent geschehen ist. Rezen-
te Skorpione haben an den Segmenten 3-6
vier Paar Lungen. Fossile Formen hatten
wahrscheinlich sogar 5 (Dunitop & WeB-
STER 1999). Bei den Webspinnen (Araneae)
finden sich im Grundplan im 2. und 3. Opis-
thosomasegment ebenfalls noch 2 Paar Lun-
gen (so bei den Mesothelae, Mygalomor-
phae und den Palaeocribellatae). Die Neo-
cribellatae (Mehrzahl der heimischen Spin-
nen) haben das hintere {bei den Haplogy-
nae und Entelegynae), einige auch das vor-
dere Lungenpaar durch Tracheen ersetzt.

Die Amblypygi (GeiBelspinnen) plus
Araneae {Webspinnen) werden auf Grund
folgender synapomorpher Gemeinsamkei-
ten als Labellata zusammengefasst (Merk-
male 30, 31):

¢ Bildung einer speziellen stielartigen Ver-
engung des 1. Opisthosomasegmentes als
Petiolus (nur schwache Bildung einer Art
Taille)

¢ Vorderdarm bildet eine postcerebrale
Saugpumpe (Saugpumpe unter dem Cere-
brum)

* Postcentriolare Verldngerung des Sperma-
tidenkerns (ALBERTI 1990, 2000)

¢ Eingliederung des Metasoma (schwanzfor-
mige Bildung der Opisthosomasegmente
10-13) in ein einheitlich verrundetes
Opisthosoma, Reduktion der vielgliedri-
gen SchwanzgeiBlel (Flagellum) (freies
Metasoma).

Die sehr spezielle Bildung eines Petiolus
haben Araneae und Amblypygi gemeinsam
und unterscheidet sich von #hnlichen Bil-
dungen bei den Palpigradi oder in Andeu-
tung bei den Uropygi-Schizopeltidia. Dies
erscheint uns als eine gut begriindete Syn-
apomorphie der Labellata (WEevGoLDT &
PauLus 1979). Die weitere Gemeinsamkeit
im Bau der Spermatiden bei den ansonsten
erstaunlich divers gebauten Spermien bei
Chelicerata (ALBERTI 1995, 2000) unter-
stiitzt unsere These. Diese Interpretationen
als Synapomorphien fiithren zur Konsequenz,
dass die so augenfillige Ubereinstimmung
zwischen Uropygi und Amblypygi in det
Form der stark verlingerten 1. Prosomaex-
tremitdten als Fihlerbeine als Plesiomor-
phie oder gar als Konvergenz der Megoper-
culata interpretiert werden muss (kann).



Dies gilt dann auch fiir die méchtig entwi-
ckelten Fangpedipalpen beider Gruppen.
Nur bei Annahme, dass beide Strukturen
synapomorph sind, wiren sie eine Begriin-
dung der alten Gruppierung als Pedipalpi.
Diese auf den ersten Blick durchaus nahelie-
gende Meinung vertritt wieder SHULTZ
(1990). Er nennt als weitere Synapomor-
phie gestielte Spermatophoren, die jedoch
entweder konvergent oder eine Plesiomor-
phie sind, da auch Skorpione, Pseudoskor-
pione und einige Milben (ganz zu schweigen
auch viele Myriapoda und die basalen He-
xapoda) solche Gebilde besitzen.

Die Umbildung des urspriinglichen
Schwanzstachels (bei den Xiphosura und
Scorpiones) in ein sekundir gegliedertes
Flagellum (GeifBiel) in Verbindung mit ei-
nem 3-segmentigen Metasoma betrachten
WeYGOLDT & Pautus (1979) als eine Syn-
apomorphie der Lipoctena. Sie ist dann
folglich bei den Uropygi und den Palpigradi
sowie den Ricinulei eine Plesiomorphie. h-
re Reduktion erfolgte mehrfach unabhingig,
nimlich bei den Labellata und setbst mehr-
fach unabhiingig innerhalb der Holotrache-
ata {weil die Ricinulei noch ein kleines
Metasoma besitzen). Die Verengung det
letzten 3 Opisthosomasegmente zu einem
Metasoma betrachtet SHULTZ (1990) als
Synapomorphie seiner Micrura. Es tritt in
dieser Interpretation dann bei den Palpigra-
di, Uropygi und den Ricinulei auf, wihrend
die Amblypygi, Araneae, Acari und seine
Dromopoda (= Holotracheata sensu WEY-
GOLDT & PAULUS minus Acari) es jede
Gruppe fiir sich unabhingig reduziert ha-
ben.

Apulmonata (Merkmale 36 - 38)

Diese Gruppierung ist vor allem durch
die bei ihrem Stammgruppenvertreter ange-
nommene starke Verkleinerung der Kérper-
groBe gekennzeichnet, die natiirlich Konse-
quenzen fiir eine Reihe von Merkmalsaus-
prigungen gehabt hat. Dazu gehoren vor al-
lem der Abbau der Lungen, weitere Vermin-
derung der Lateralozellen u.a. Nach wie vor
strittig ist hier vor allem die Position der
Palpigradi, da nicht leicht entscheidbar ist,
ob die vereinfachten Merkmale urspriing-
lich oder sekundir veinfacht sind. Sie besit-
zen dhnlich wie die Schizomida innerhalb
der Uropygi Anpassungen an die Lebens-

weise im Bodenliickensystem: sekundir be-
wegliches Prosoma, vélliges Fehlen von Au-
gen und Atemstrukturen. Auch das Fehlen
von Malpighi-Schliuchen ist zweifellos se-
kundir. Dagegen sind der Besitz des Flagel-
lums und der drei-gliedrigen Cheliceren ur-
spriinglich. Das gegliederte Flagellum als
Abwandlung des Telsons war schon frither
ein wichtiger Streitpunkt fiir die Bewertung
in einem Stammbaum. So nahmen viele
Autoren an, dass dieses Merkmal eine Syn-
apomorphie der Megoperculata + Palpigradi
ist, eine Interpretation, die durchaus ver-
tretbar ist (so YOSHIKURA 1975; SAvORY
1977 oder SHuLTz 1990). Tatsichlich be-
ruht die Einordnung der Palpigradi in die
Apulmonata sensu WEYGOLDT & PAULUS
{1979) lediglich auf Grund des Fehlens von
Lungen und Augen, also lediglich von Ne-
gativmerkmalen.

SHuLTZ (1990) dagegen fithrt als positi-
ves Merkmal den gemeinsamen Besitz eines
dorsalen Endosternit-Suspensors an, der
hinten median am Prosoma-Carapax an-
setzt. SHULTZ (1989, 1990) gehrt auch davon
aus, dass ein ungeteilter Femur der Laufbei-
ne ein abgeleitetes Merkmal der Palpigradi
+ Megoperculata ist. Seine Begriindung ist
durchaus einleuchtend, wenn man den
Untersuchungen beziiglich der Beinmusku-
latur und der Beinentwicklung entsprechen-
des Gewicht beimisst. Danach haben nidm-
lich bereits die Pantopoda und auch fossile
Eurypterida einen geteilten Femur. Vor al-
lem aber haben alle Arachnida und sogar
Limulus mit ungeteiltem Femur (bereits)
entsprechende Muskeln, die eine primire
Teilung in einen Basifemur und Telofemur
nahe legen. Doch muss man auch beachten,
dass sekundire Beingliedteilungen inner-
halb der Arachnida so hiufig vorkommen,
dass eine Bewertung dieser Art doch eher
problematisch ist. Ahnliches gilt fiir die An-
nahme, dass geteilte Sternite in der Coxo-
Sternal-Region abgeleitet sind. Das ist zwar
prinzipiell richtig, da ein ungeteiltes Ster-
num sicherlich plesiomorph ist. Doch treten
im Zusammenhang mit den sehr unter-
schiedlichen Bildungen eines Mundvorrau-
mes {,Stomotheca“) auch sehr unterschied-
liche Sternitbildungen auf. Diese reichen
vom vélligen Fehlen bis zu mehreren klei-
nen Sterniten. Geteilte Stemite kénnen da-
her oft konvergent entstanden sein, so dass
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die Annahme als Synapomorphie zumindest
sehr unsicher ist. Auch die Morphologie der
Spermien unterstiitzt eine nithere Beziehung
der Palpigradi zu den Megoperculata nicht
(ALBERTI 1995).

Das Auftreten von Tracheen in dieser
Gruppierung haben WEYGOLDT & PauLUS
(1979) als Synapomorphie der danach be-
nannten Holotracheata aufgefasst, dies ob-
wohl gerade die Entstehung von Tracheen
besonders konvergenz-anfillig ist. Unter-
stiitze wird die Unsicherheit in der Bewer-
tung durch die unterschiedliche Lage der
Stigmendéffnungen im Opisthosoma: Stig-
men am 3. und 4. Segment bei den Pseudo-
scorpiones und Solifugae, wobei manche
Solifugae eine weiteres Stigma im 5. Seg-
ment haben kénnen (so ROEWER 1934);
Opiliones haben lediglich ein Paar Stigmen
im 2. Opisthosomasegment. Bei langbeini-
gen Vertretern treten sogenannte akzessori-
sche Stigmen an den Beinen auf. Innerhalb
der Milben treten bei Opilioacarida Stig-
mendffnungen sogar auf Opisthosomatergi-
ten auf. Fir die Acari scheint die Annahme
berechtigt, dass ihre Stigmen sekundir auf-
treten. Die meisten Milben haben iiber-
haupt kein Tracheensystem. Dennoch be-
deutet dies keineswegs zwingend, dass das
Tracheensystem als solches konvergent ist.

Beziiglich der phylogenetischen Stel-
lung der Teilgruppen der Apulmonata gibt
es nach wie vor grofle Unklarheiten. Die
Position der Palpigradi habe ich schon an-
gesprochen. Einigkeit gibt es vielfach darii-
ber, dass die Ricinulei und Acari (WEY-
GoLbdT & PAauLus 1979; SHULTZ 1990) und
die Pseudoscorpiones und Solifugae jeweils
Schwestergruppen bilden. Abwandlungen
dieser Vorstellungen betreffen einerseits die
Frage, ob die Acari monophyletisch sind
und andererseits die Frage der Stellung der
Opiliones. VAN DER HAMMEN (1972, 1977)
vertritt die Polyphylie der Milben, in dem er
annimmt, dass die Anactinotrichida niher
mit den Ricinulei, die Actinotrichoda gar
niher mit den Palpigradi verwandt seinen.
Doch die Argumente fiir eine Monophylie
erscheinen wesentlich besser begriindet und
finden sich z.B. in LINDQUIST (1984) oder
EvaNS (1992). Dagegen hat die molekulare
Analyse durch GIRIBET et al. (2002) wieder
Bewegung in die alte Diskussion gebracht.

So verwirrend viele der Ergebnisse sind, so
pladieren sie wieder fiir eine Polyphylie der
Milben, da die Opilioacarida zusammen mit
den Acari-Parasitiformes eine Schwester-
gruppe mit den Pseudoscorpiones bilden.
Die Stellung der Opiliones konnten sie
nicht kliren. Doch lehnen sie aufgrund ih-
rer Daten ein Schwestergruppenverhiliis
innerhalb der Cryptoperculata = Opiliones
+ (Ricinulei + Acari) ab. Doch muss man
insgesamt die molekulare Datenanalyse die-
ser Arbeit wohl noch immer mit sehr viel
Vorsicht genieBen, da fast keine der Positio-
nen in den ,most parsimonious trees* stabil
ist. So kann die Position der Scorpiones alle
Maglichkeiten vertreten, die reichen von 1.
Scorpiones als Schwestergruppe aller ibri-
gen Arachnida, 2. Scorpiones + Haplocne-
mata (Holotracheata), 3. Scorpiones +
{Pseudoscorpiones + Solifugae) + Opiliones
(dhnlich SHutTZ 1990).

Holotracheata (Mermale 40, 41)

= Haplocnemata (= Pseudoscorpiones
+ Solifugae) + Cryptoperculata (= Opilio-
nes + (Acari + Ricinulei))

¢ Rohrentracheen mit unterschiedlichen
Zahlen und Positionen der Stigmen (Lun-
gen oder ohne Atmungsorgane: die An-
nahme, dass die Lungen lediglich durch
Tracheenrohren ersetzt wurden, erscheint
wenig plausibel; daher ist eine vorherige
Reduktion der Lungen wohl wahrschein-
licher)

Reduktion der Schwanzgeifiel (Schwanz-
geiBel vorhanden: dieses Merkmal gilt
wohl nur, wenn die Palpigradi als Schwes-

tergruppe  der Holotracheata aufgefasst
werden).

Haplocnemata (= Pseudoscorpiones +
Solifugae) (Merkmal 42)

¢ sweigliedrige scherenartige Cheliceren
mit ventral eingelenktem beweglichen
Finger (Cheliceren dreigliedrig)

¢ anteriolaterale Cheliceren-Carapax-Ein-
lenkung (SHULTZ 1990) (ohne spezielle
Einlenkung: urspriinglich fiir alle ibrigen
Arachnida und Limulus)

¢ Tracheen mit Stigmen im 3. und 4. Opis-
thosomasegment

Cryptoperculata (= Opiliones + Acari-
nomorpha) (Merkmale 48 - 50)



* Tasten mit dem 2. Beinpaar (Tasten mit
dem 1. Beinpaar oder ohne dieses Verhal-
ten)

e Geschlechtsoffnung weit nach vorne ver-
lagert.

Wie schon angedeutet sind diese Argu-
mente nicht sehr iberzeugend. Die ur-
spriingliche Annahme einer Synapomor-
phie im Bau der Spermien hat sich nicht be-
statigen lassen (siehe Kapitel Spermien).

Acarinomorpha (= Ricinulei + Acari)
(Merkmal 53)

WEYGOLDT & PAULUS (1979) schlugen
wohl als erste dieses Schwestergruppenver-
hilenis vor, dem sich auch SHuLTZ (1990)
angeschlossen hat.

* sechsbeinige Larven

¢ 3 Nymphenstadien

¢ Bildung eines Camarostom (= Coxen der
Pedipalpen verwachsen zu einem Trog),
das in einer dhnlichen Weise auch bei
Milben an der Bildung des Gnathosoma
beteiligt ist. (Pedipalpen-Coxen nicht
oder anders verlingert)

* bewegliches Subcapitulum (= bei Milben
Basisstruktur des Gnathosoma).

Die iibrigen Merkmale sind die jeweili-
gen Autapomorphien der Taxa (Ordnun-
gen).

5 Einige Schlussfolgerungen

Die Monophylie der Arthropoda kann
inzwischen als gesichert gelten. Die Euarth-
ropoda setzen sich aus den Mandibulata und
Chelicerata zusammen. Innerhalb der Man-
dibulata kristallisiert sich mehr und mehr
heraus, dass die Schwestergruppe der Hexa-
poda (= Insecta) nicht die Myriapoda oder
eine ihrer Teilgruppen sind, sondern die
Crustacea (= Pancrustacea) (z.B. GIRIBET et
al. 2001; DoHLE 2001), auch wenn die Da-
tenlage nicht unbedingt véllig iiberzeugend
ist (siche PAULUS 2000, 2003). Nur wenige
Autoren sehen in den Myriapoda entweder
eine Schwestergruppe der Chelicerata oder
eine weitere Stammgruppe (so FRIEDRICH &
Tautz 1995, 2001). Die Monophylie der
Chelicerata ist allgemein akzeptiert (z.B.
Duniop & SELDEN 1997). Strittig ist da-
gegen die Monophylie der Arachnida als
Taxon bzw. ob die Arachnida nur einmal
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den terrestrischen Lebensraum erobert ha-
ben. Die Meinungsverschiedenheiten bezie-
hen sich daher auf zwei ganz verschiedenen
Punkte:

1. Dunior & WEBSTER (1999) sehen in
den Eurypterida die Schwestergruppe
der Scorpiones (im Gegensatz zur Arbeit
DunLop & SELDEN 1997: Abb. 11). Dies
bedeutet zwingend, dass die Arachnida
nicht monophyletisch sind. Dies bedeu-
tet auBerdem, dass die Arachnida s. .
mindestens zweimal unabhingig das
Land erobert haben.

2. Der andere Punkt der Meinungsver-
schiedenheit geht zwar von der Mono-
phylie der Arachnida aus, doch die
Landeroberung fand dennoch zweimal
unabhingig statt (so z.B. STOCKWELL
1990; DuNLOP & SELDEN 1997), da die
urspriinglichen Scorpiones noch marin
gewesen sein sollen. Dies ist bedingt
durch die Position der Scorpiones im
System der Arachnida. SHuULTZ (1990)
positioniert sie als Schwestergruppe zu
den Pseudoscorpiones, also inmitten der
iibrigen Arachnida (siehe Stammbaum
Abb. 9). Da nach Annahme vieler Pali-
ontologen die urspriinglichen Skorpione
noch marin waren (z.B. KJELLESVIG-
WAERING 1986, STOCKWELL 1990) be-
deuter dies wiederum, dass die Arachni-
da mindestens zweimal unabhingig das
Land erobert haben. Demnach sind

Abb. 11: Stammbaum der fossilen
Gruppen der Chelicerata (nach
Duntopr & SELDEN 1997).
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Labellata Haplocnemata Acarinomorpha
Cryptoperculata
]
|
Holotracheata
|
|
Megoplerculala Apuln}onata
Lipoctena
Ctenolphora | Abb. 12: Ubersicht und Zusammenfassung
| des phylogenetischen Systems der
Arachnida Euchelicerata nach WevcoLnt & PauLus
] (1979). Das Prosoma ist gelb, Pedipalpen
1 sind rot und die Cheliceren griin
Matast:)mata dargestellt.
Euchelicerata

wichtige Punkre der phylogenetischen
Diskussion die Stellung der Scorpiones
und ob die urspriinglichen Vertreter tat-
sichlich marin waren. Die andere Posi-
tion geht von der Monophylie der
Arachnida verbunden mit nur einer ein-
maligen Landeroberung durch  die
Stammart aus (PaULUS 1979, WEYGOLDT

& PauLus 1979, WeyGoLnT 1998).

Sowohl die kritische Betrachtung der
friihen fossilen Scorpiones als auch die ge-
nauere Merkmalsanalyse der rezenten Ver-
treter lassen mich massiv daran zweifeln,
dass diese marin waren. Die wichtigsten Ar-
gumente, nimlich Besitz von noch Facer-
tenaugen und Besitz von noch Kiemen sind
in den Darstellungen entweder eindeutig

falsch interpretiert (Facettenaugen) oder

nicht sehr iiberzeugend (Kiemen, siche hier
auch WEYGOLDT 1998). Die fiir eine terres-
trische Lebensweise norwenigen Sinnesor-
gane: Umbau der Facettenaugen zu lateralen
Linsen, Trichobotrien oder Spaltsinnesorga-
ne sind in ithrem Feinbau auf Grund der ho-
hen Komplexitit wahrscheinlich jeweils nur
t‘lnmi]l un[s[;ln‘it:n u II'IT(.'rPl'l'rlK'rt'n. \i'.l.‘\
damit auch die Monophylie der Arachnida
einerseits als auch der nur einmalige Land-
gang anzunehmen ist. Dies gilt auch im spe-
ziellen Fall fiir die Scorpiones fiir den Besitz
der Kimme. Von ihrer Feinstruktur, den
Funktionen als Konrtaktchemorezeptoren
gekoppelt mit Mechanorezeption, sind sie
eindeurig komplexe Sinnesorgane fiir ein
Leben an Land. Da auch jene mutmaBlichen
marinen, sehr frilhen fossilen Scorpiones
solche Kimme hatten, spricht dies im Ver-



band der dbrigen Argumente ebenfalls ein-
deutig gegen eine unabhiingige Entstehung
der terrestrischen Arachnida. Da in der vor-
liegenden Analyse, aber auch in denen vie-
ler Paliontologen oder der molekularen
Stammbaumanalysen keine Evidenzen fiir
ein Schwestergruppenverhiltnis der Scor-
piones mit den Pseudoscorpiones gefunden
werden konnten, halte ich unseren 1979
vorgeschlagenen Stammbaum fiir im Prinzip
richtig (Abb. 12). Ahnlich wie damals strit-
tig sind die Positionen der Palpigradi und
auch der Opiliones.

6 Zusammenfassung

WeygoLpt & PauLus (1979) und
SHuLTZ (1990) erarbeiteten zwei Stamm-
biume, die sich in wesentlichen Punkten
deutlich unterscheiden. Ein wichtiger Punkt
in beiden Grunddiskussionen ist die Stel-
lung der Skorpione. Erstere Autoren be-
trachten die Scorpiones als Schwestergrup-
pe zu allen ibrigen Arachnida, wihrend
SHULTZ sie als Schwestergruppe der Pseudo-
scorpiones ansieht. In neueren Untersu-
chungen vor allem der fossilen Scorpiones
wird auch ein Schwestergruppenverhiltnis
der Scorpiones zu den Eurypterida diskutiert
(vor allem Paldontologen). Dies hat die An-
nahme einer Polyphylie der Arachnida zur
Folge. Eine andere Diskussion ist die Frage,
ob die Arachnida nur einmal das Land er-
obert haben (so PAULUS & WEYGOLDT) oder
mehrfach (so SHULTZ und einige Paldonto-
logen). Es wird in der Arbeit aufgezeigt, dass
vor allem die Konstruktion der Sinnesorga-
ne und ihre damit verkniipften Funktionen
sowohl fiir eine Monophylie der Arachnida
als auch fiir ein nur einmalige Eroberung des
Landes sprechen. Das daraus resultierende
phylogenetische System der Euchelicerata
wird mit Hilfe von Synapomorphien disku-
tiert.
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