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Von den Augen der Collembola zur Phylogenie der
Arthropoda: Konnen Augenstrukturen Argumente
zu den Fragen der Monophylie der Pancrustacea,
Tracheata oder Hexapoda liefern?

Hannes F. PauLus

Einfiihrung

Sinnesorgane, speziell Augen, spielen wegen ihrer Komplexitét schon lange in der Dis-
kussion der Phylogenie der Arthropoda oder ihrer Teilgruppen eine bedeutsame Rolle.
So wurden Facettenaugen als Beleg sowohl fiir die Monophylie der Arthropoda herange-
zogen (PauLus 1972a, 1974, 1975, 1979, 1986, 1996a, 2000) als auch fiir die Polyphylie,
in dem in dieser Ubereinstimmung gerade ein Beweis fiir die Leichtigkeit der Konver-
genz selbst komplexer Organe in Sinn einer Kanalisierung der Evolution durch Funkti-
onszwinge gesehen wird (ManTon 1973, 1977, Fryer 1996, 1998). Jede der Thesen geht
von Vor-Hypothesen aus und interpretiert die Befunde in diesem Sinn. Homologienfor-
schung sollte aber umgekehrt vorgehen: erst Feststellung von Homologie oder Nicht-Ho-
mologie (Homoplasie) an Hand der Homologiekriterien, dann Schlussfolgerung fiir die
Phylogenie.

Es geht hierbei um die Frage, inwieweit diese Photorezeptoren in der Stammgruppe der
Euarthropoda in ihrer spezifischen Ausprigung als Facetten- und Medianaugen mit ih-
ren Bauelementen nur einmal entstanden sind und damit alle entsprechenden Augenty-
pen homolog sind. Die Gegenthese wire ihre mehrfach unabhéngige, also konvergente
Entstehung in den Teilgruppen der Euarthropoda. Der Morphologie zugénglich ist na-
turgemil zundchst nur der Strukturvergleich in Verbindung mit funktionellen Analo-
gieschliissen. Die Methode ist der Vergleich der Strukturen unter Beriicksichtigung der
Homologiekriterien (REMANE 1952). Diese Kriterien liefern das Riistzeug, um in der
Praxis die Wahrscheinlichkeit einer Homologie der betrachteten Strukturen zu beleuch-
ten. Mit OscHE (1973), RiepL (1975), WAGNER (1989, 1994) oder BoLKER & RAFF (1996)
ist Homologie dann wahrscheinlich gemacht, wenn fiir zwei dhnliche Strukturen das
Vorliegen spezifisch identischer oder zumindest einmal identisch gewesener genetischer
Information (Determinationsgesetze) angenommen werden muss und fiir die Uberein-
stimmung der Struktur Zufall als Deutung ausscheidet. Im Sinn einer Stammbaumfor-
schung bzw. phylogenetischen Analyse handelt es sich um die Begriindung (nicht Be-
hauptung!) von Strukturen als Apomorphien und vor allem Synapomorphien. Im Fall
einer Annahme von starker kanalisierender Evolution aufgrund von Funktionszwingen
(constraints) muss allerdings in gleicher Weise aufgezeigt werden, dass hier eben Nicht-
Homologie vorliegt.

Durch die zahlreichen neuen Untersuchungen der Phylogenie der Arthropoda mit Hilfe
von DNA-Sequenzierungsdaten haben sich véllig neue Zugénge zu den alten Diskussi-
onen um die phylogenetischen Positionen der Arthropoda-GroBgruppen ergeben. Be-
sondere Neuerungen und Streitpunkte sind Ergebnisse, nach denen die Crustacea die
Schwestergruppe der Insecta (Hexapoda) unter Ausschluss der Myriapoda darstellen.
Diese neue Gruppierung wird Pancrustacea (z. B. GIrIBET & RiBera 2000, GIRIBET et al.
2001) oder neuerdings auch Tetraconata (DoHLE 2001) benannt. Danach wiren die In-
sekten sozusagen terrestrische Krebse. Die Myriapoda, im Monantennata-(Tracheata-)
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Abb. 1: Dendrogramme der Arthropoda-Grofigruppen basierend auf unterschiedlichen moleku-
lar-genetischen Methoden von DNA-Sequenzanalysen. Die jeweils angenommenen Stellungen
der Myriapoda sind durch verdickte Linien hervorgehoben. Der Stammbaum von ABELE et al.
(1989) entspricht den traditionellen Vorstellungen der Tracheata-Monantennata-Hypothesen. Ab-
weichend ist die Position der Pentastomida (Pen) als Schwestergruppe der Crustacea, die heu-
te eher als stark modifizierte parasitische Gruppe innerhalb der Crustacea angesehen werden.
,,Most parsimonous trees* sind solche von WHEELER et al. (1993), WHEELER (1998), ZrzAvY et al.
(1998), GIrRIBET & RiBERA (2000), EnGECOMBE et. al. (2000) und GIrIBET et al. (2001). Zusammen
mit den ,.traditionellen Baumen* gehort dieser zu den wahrscheinlicheren. Ann = Annelida, Che
= Chelicerata, Cru = Crustacea, Ins = Insecta, Mol = Mollusca, Myr = Myriapoda, Ony = Ony-
chophora, Pen = Pentastomida.

Konzept bislang die Schwestergruppe der Insecta, sind nun entweder die Schwester-
gruppe der Pancrustacea-Tetraconata (z. B. WHEELER et al. 1993, WHEELER 1998, Zrzavy
et al. 1998, GIRIBET et al. 2001, DoHLE 1997, 1998, 2001) oder der Chelicerata (FRIEDRICH
& Tautz 1995, HWANG et al. 2001) (Abb. 1). Da in dieser Diskussion die Struktur der
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Augen immer schon eine wichtige Rolle gespielt hat (PauLus 1979), sollen die neuen
Stammbaumvorschlage im Licht der Augenstrukturen beleuchtet werden.

Die Homologie der Facettenaugen und Ommatidien

Fiir Arthropoden typisch sind laterale Facettenaugen und median gelegene Linsenaugen.
Mindestens erstere sind bei fossilen Trilobitomorpha, beide Augentypen bei fossilen Ar-
thropoden-Vorldufern wie bei der mit ziemlich iiberschieBender Phantasie rekonstruier-
ten Gattung Opabinia mit gleich 5 Facettenaugen, rezent den urspriinglichen Chelicera-
ta (Xiphosura) und vor allem den Mandibulata (Crustacea, Myriapoda: nur Notostigmo-
phora und Insecta) verbreitet. Die Grundzahl von Medianaugen ist vier. Hinzu kommen
noch weitere 4 sogenannter Frontalorgane, die ebenfalls Photorezeptoren sind (PAauLus
1972b, 1979). Sie sind bei Crustacea weit verbreitet, in rudimentirer Form auch bei Li-
mulus (Xiphosura) (sogenanntes Ventralauge) und Collembola (u. a. als Dorsalocellus
oder sogenanntes Nabertsches Organ). Das ginzliche Fehlen von Medianaugen bei den
Trilobitomorpha und den Myriapoda bedarf einer besonderen Diskussion.

Facettenaugen setzen sich aus einzelnen Baueinheiten, den Ommatidien zusammen. Fiir
die folgenden Betrachtungen des Homologisierens ist es wichtig, diese Elemente, die
im Sinne von RieDL (1975) sich im Facettenauge wiederholende Normteile primér iden-
tischer Struktur sind, phylogenetisch und ontogenetisch von Medianaugen zu trennen.
Wihrend letztere vermutlich mit ihrer urspriinglichen Zahl 4 bereits von annelidenarti-
gen Vorfahren tibernommen worden sind (PauLus 1972b, 1979), sind Facettenaugen ein
Neuerwerb der Euarthropoda (PauLus 1974, 1979, 1985, 1986a, 2000). Medianaugen ent-
stehen ontogenetisch aus einem medianen Ectodermwulst und werden dann vom Ocel-
larzentrum im medianen archicerebralen Anteil des Protocerebrums innerviert. Die la-
teralen Facettenaugen dagegen entstehen aus lateralem Kopfectoderm und innervieren
iiber Lobi optici das laterale Protocerebrum. Diese Trennung in Median- und Lateralau-
gen ist fiir spitere Betrachtungen wichtig, da innerhalb der Arthropoda mehrfach unab-
hingig aus den Facettenaugen ozellenartige Gebilde entstanden sind, die strukturell den
Medianaugen sehr dhnlich sein kénnen (so bei Arachnida, Insektenlarven und einige
Imagines: Flohe, Lause u. a. sowie Myriapoda).

Die erste Frage, die sich stellt, ist, ob alle Facettenaugentypen innerhalb der Euarthro-
poda homolog sind?

1. Funktionelle Uberlegungen

Die Frage, ob eine Struktur oder ein Organ innerhalb bestimmter Gruppen homolog
oder konvergent ist, ist auch damit verbunden, wie stark Funktionszwange und daraus
folgende Selektionsdrucke nur eine oder wenige Losungen kanalisieren (NiLssoN 1989,
1990, 1996, NiLssoN & Osorio 1998) und wie leicht diese(s) in der Evolution herstellbar
ist. MANTON (1973) vertrat gerade fiir Arthropoden ein Prinzip beliebiger Konvergenz-
moglichkeiten, auch und gerade fiir Facettenaugen. Sie sah dahinter das Prinzip von
Funktionszwiingen, nach dem eine optimale funktionelle Losung wegen physikalisch-
chemischer Vorgaben eben nur auf einem strukturellen Weg mdoglich ist. Tatsdchlich
sind fiir eine Arthropodenkonstruktion mit starrem Chitinpanzer und durch daraus re-
sultierender Gréf3enlimitierung bezogen auf den Bau leistungsfahiger Augen nur zwei
Extremlosungen denkbar. Die eine Losung besteht darin, am Kopf viele einzelne Lin-
senaugen so zu verteilen, dass man sowohl ein groBes Sehfeld als auch eine hohe Licht-
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stirke pro Linsenauge hat. Der Nachteil liegt jedoch darin, dass solche Einzellinsenau-
gen mit starren Linsen nur iiber einen schmalen Sektor scharf sehen konnen. Uber 10°
Lichteinfallswinkel wird das Bild immer unschérfer. Die andere Lésung besteht daher
darin, viele kleine Linsenaugen so dicht zu stellen, dass die beste Losung die Bildung
eines Facettenauges ist (Land 1981, Kirschfeld 1984, Wehner 1981). Dies ist ein nicht zu
unterschitzender Selektionsdruck auf die Entstehung gerade eines Facettenauges (NiLs-
soN 1989, 1996, NiLssoN & Osorio 1998). Gestiitzt wird diese Ansicht durch das Vor-
kommen von Facettenaugen bei Polychaeta, die ohne jeden Zweifel konvergent sind.

Bedeutet diese funktionelle Uberlegung nun auch notwendiger Weise, dass der Auf-
bau von Ommatidien einem ebensolchen Funktionszwang unterliegt? Wenn dem so ist,
miissten alle Ommatidien bei den einzelnen Arthropodengruppen gleich sein. Dass dem
nicht so ist, zeigt der detaillierte Vergleich der Ommatidientypen von Limulus (Xiphos-
ura), sehr vieler Crustacea, Myriapoda (Scutigera) und vor allem innerhalb der Insecta
(PauLus 1979).

2. Strukturelle Untersuchungen

In einer Serie vergleichender Untersuchungen konnte Paurus (1972 a, 1974, 1979, 1986,
2000) zeigen, dass zumindest die Ommatidien der Crustacea und Insecta durch derartig
viele, nicht triviale detaillierte Ubereinstimmungen im Feinbau zu homologisieren sind
und damit auf einen nur ihnen gemeinsamen Vorfahren mit genau einem solchen Om-
matidium zuriickzufiihren sind. Dieses Mandibulata-Ommatidium ist durch bemerkens-
wert konstante, an seinem Aufbau beteiligte Zelltypen und Zellzahlen ausgezeichnet.

Wie in Abbildung 2 dargestellt, lasst sich hier Zelle fiir Zelle in beiden Mandibulata-
Gruppen vergleichen. Es setzt sich zusammen aus:

— urspriinglich 2 Corneagenzellen, die bei den Insekten zu den beiden Hauptpigment-
zellen geworden sind,

— 4 Kristallkegelzellen (Semperzellen), die urspriinglich einen eukonen Kristallkegel
geformt haben;

— primér 8 Retinulazellen (im Grundplan), deren Zahl gelegentlich abgewandelt sein
kann.

Hinzu kommen eine wechselnde Zahl von ein Ommatidium umgebende sogenannten
Nebenpigmentzellen. Die beiden Corneagenzellen treten bei Insekten als Hauptpig-
mentzellen auf (PauLus 1972a). Diese strukturelle und zelluldre Identitdt kann nun
entweder als Konvergenz oder als Homologie gedeutet werden. Die strukturelle Kom-
plexitét spricht fiir die hohe Wahrscheinlichkeit einer Homologie und damit fiir eine
Synapomorphie des Ommatidiums fiir die Mandibulata. Die abweichenden Zahlen bei
Retinulazellen lassen sich als entwicklungsbiologische Retardation erklaren. Wie bereits
CaMPOs-ORTEGA & WaItz (1978) gezeigt haben, durchlaufen in der Ommatidienentwick-
lung die die Retinula bildenden Zellen ein 5-Zell-, 7-Zell- und schlieBlich dann erst das
8-Zellstadium. Tatsdchlich sind die hdufigsten Zahlabweichungen 5 oder 7 Retinulazel-
len pro Ommatidium. Eine entsprechende Homologisierung mit dem Ommatidium im
Limulus-Facettenauge ist zwar sehr wahrscheinlich, ldsst sich aber wegen der Struktur-
einfachheit nicht mit letzter Sicherheit durchfiihren. Dennoch bleibt auch fiir das Mandi-
bulata-Ommatidium die Méglichkeit, dass die Identit4t eine Folge von Funktionszwin-
gen ist. Diese Annahme und damit die Moglichkeit einer Konvergenz wird indirekt auch
dadurch gestiitzt, dass die Myriapoda kein solches Ommatidium besitzen, auch nicht im



Von den Augen der Collembola zur Phylogenie der Arthropoda 33

Abb. 2: Grundbauplan des Ommatidiums der Crustacea (links) und der Insecta (rechts). Die
Querschnitte entstammen den Ebenen der Pfeile. Beide Ommatidientypen stimmen prinzipiell in
ihren Zelltypen und Zellzahlen iiberein: Die beiden Corneagenzellen der Crustacea wurden bei
den Insecta zu den beiden Hauptpigmentzellen modifiziert (letztere bilden daher eine Synapo-
morphie der Insecta); 4 Semperzellen, die priméar einen eukonen Kristallkegel bilden; 8 Retinula-
zellen, deren Rhabdomeren ein geschlossenenes Rhabdom bilden; vielleicht gehért das geschich-
tete Rhabdom in den Grundplan der ,,Pancrustacea®, da es sowohl an der Basis der Crustacea als
auch der Insecta vorkommt; die Zahl der sekundéren Pigmentzellen ist variabel (verdndert nach
PauLus 1986a). CGZ = Corneagenzelle, HPZ = Hauptpigmentzelle, KK = Kristalkegel als Tetra-
conus, RH = Rhabdom, RZ = Retinulazelle.

Facettenauge von Scutigera. Die Seitenaugen der Myriapoda stellen dariiber hinaus eine
Aggregation einfacher Linsenaugen ohne Kristallkegel dar, so dass ihre Einfachheit
eine Plesiomorphie implizieren kénnte. Fiir einen strukturellen Vergleich und der Deu-
tung als homolog oder konvergent ergeben sich daher mehrere Moglichkeiten:

a) Die Myriapoda-Augen stellen die urspriingliche Auspriagung der Mandibulata dar.
Dann miissen die Ommatidien der Crustacea und Insecta jeweils konvergent sein.
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b) Die Ommatidien der Crustacea und Insecta sind homolog, d. h. die Stammart der
Mandibulata besal3 bereits ein Mandibulata-Ommatidium mit vierteiligem, eukonem
Kristallkegel. Dann miissen die Myriapoda-Augen entweder primir einfach oder se-
kundir vereinfacht sein.

Letzterer Punkt ist nur zu entscheiden, wenn die phylogenetisch-systematische Position
der Myriapoda genauer beleuchtet wird.

Wegen fehlender Leserichtungskriterien, die aus den reinen Strukturvergleichen allein
auch kaum zu finden sind, miissen weitere Indizien zur Kldrung der drei Interpretations-
moglichkeiten erarbeitet werden. Fiir die Wahrscheinlichkeit der Homologie oder Nicht-
Homologie miissen drei Punkte geklirt werden:

a) Wie ist der Mandibulata-Ommatidientypus innerhalb der Crustacea verteilt? Kann er
danach schon in der Stammgruppe der Crustacea in dieser spezifischen Konstruktion
angenommen werden?

b) Dieselbe Frage muss fiir die Insecta geklart werden.

c¢) Ist das Fehlen solcher Ommatidien bei Myriapoda als primér oder sekundar aufzeig-
bar?

Die Erwartung bei Nicht-Homologie des Mandibulata-Ommatidiums ist die, dass in-
nerhalb der Crustacea bzw. Insecta bei den jeweils urspriinglichsten Vertretern keine
solchen Ommatidien auftreten und das dortige Fehlen primér ist. Wenn wir dagegen
auch bei diesen Teilgruppen jeweils dieses Ommatidium vorfinden, ist wahrscheinlich
gemacht, dass in beiden Klassen dieses Ommatidium mit seinen spezifischen Qualititen
bereits bei ihren jeweiligen Stammarten ausgebildet war.

2.1. Die Verteilung der Ommatidientypen innerhalb der Crustacea

Trotz der enormen Vielfalt der Crustacea sprechen viele der neueren Untersuchungen
fiir ihre Monophylie, auch wenn die bislang vorliegenden Synapomorphien erstaunlich
gering sind (ScuraMm 1986, ELorsson 1992, WiLLs 1998, SpEars & ABELE 1998, siehe je-
doch LauterBacH 1983). Wie PauLus (1979) gezeigt hat, ist bereits bei allen urspriing-
lichen Crustaceen im Grundplan das typische Mandibulata-Ommatidium ausgebildet.
So finden sich solche Ommatidien bei den Anostraca, Notostraca, Phyllopoda einerseits
(z. B. ELorssoN & OpseLius 1975, DeBAISIEUX 1944, GULDNER & WOLF 1970, HALLBERG
1982, ELorssoN 1992, MELzER et al. 1997) sowie bei den basalen Malacostraca-Grup-
pen Leptostraca und Stomatopoda (z. B. SCHONENBERGER 1977, MARSHALL & LAND 1993,
MaRrsHALL et al. 1991) andererseits. Eine neue Untersuchung der Augen bei Notostraca
(Triops, Lepidurus, MELZER et al. 1997, 2000, DierscH et al. 1999 und Paurus unverdff.)
bestitigt die alte Angabe, dass auch diese Ommatidien dem Grundplan der Crustacea
entsprechen. Die Augen der héheren Malacostraca sind vielfiltig untersucht und ent-
sprechen trotz vielfiltiger Abwandlungen (CroNIN 1986, GATEN 1998) weitgehend dem
Grundschema. Die rudimentiren Augen der Cephalocarida (Hutchinsoniella) sind zu
ungenau bekannt, um dariiber etwas in diesem Zusammenhang sagen zu kénnen. Be-
deutsam aber ist, dass die Ommatidien einen Kristallkegel aufweisen (BURNETT 1981).
Ungliicklicher Weise sind die mutmaBlich urspriinglichsten Crustacea, die Remipedia,
blind (WiLLs 1998, SPEARs & ABELE 1998). Abweichungen innerhalb der Crustacea etwa
in der Zahl der Semperzellen oder Retinulazellen lassen sich zwanglos als sekundér in-
terpretieren. Auch das nur sporadische Auftreten von Facettenaugen innerhalb der Ost-
racoda ist kein Argument fiir ein neues Auftreten im Sinn einer Neuentstehung, wie dies



Von den Augen der Collembola zur Phylogenie der Arthropoda 35

OakLEy & CUNNINGHAM (2002) annehmen. Eindeutig sekundir abgewandelt ist selbst
das zumindest funktionell als hochgradig abweichend zu bezeichnende Spiegeloptik-Fa-
cettenauge bei den Mysidacea und allen Eucarida (au3er Euphausiacea und Brachyura)
(VoaT 1975, 1977, 1980, LanD 1976, 1981, NiLsson 1990). Auch hier setzt sich das Om-
matidium aus den erwéhnten offenbar hochgradig konservierten und zellzahl-fixierten
Bauelementen zusammen. Hinzu kommt als besonders einleuchtendes Argument, dass
alle Vertreter mit Spiegel-Facettenaugen in der Ontogenie als Larven mit einem norma-
len Appositionsauge starten.

CRUSTACEA INSECTA

Abb. 3: Schema der Entstehung und Ableitung des Kristallkegels und Corneagenzellen bei
Crustacea zu den Insecta. (a) reprisentiert einen ,,Prototyp* mit vier Semperzellen ohne Kegel-
substanzen. (b) typischer Crustacea-Typ mit einem Tetraconus. (c) Die Archacognatha (Machilis)
zeigen bei den Insekten einen Ubergang einer Doppelfunktion der zwei Cornea bildenden Zellen,
die gleichzeitig Hauptpigmentzellen sind. (d) Eukoner Tetraconus der pterygoten Insekten mit
zwei Hauptpigmentzellen. Als Beispiel einer sekundidren Abwandlung sind Merkmalszustan-
de innerhalb der Collembola dargestellt (e—h). Zum Grundplan gehért auch hier ein vierteiliger
eukoner Kristallkegel und zwei Hauptpigmentzellen. Solche Ommatidien finden sich bei den
Symphypleona (e). Als Synapomorphie der Arthropleona kann die Entstehung eines Enteuko-
nus angesehen werden, bei dem die vier Kristallkegelsektoren fusioniert sind (f, g). Auch er wird
jedoch von 4 Semperzellen gebildet. Zum Grundplan gehdren auch hier zunachst zwei typische
Hauptpigmentzellen mit groBen Pigmentgranulae (z. B. Entomobrya) (f). Viele Arthropleona ha-
ben schlieBlich in ihren beiden Hauptpigmentzellen die Pigmentgranulae vollig reduziert (z. B.
Podura, Tomocerus) (g). Stark vereinfachte Ommatidien mit einem reduzierten Conus (akoner
Kristallkegel) finden sich bei der Gattung Anurida (d) (modifiziert nach PauLus 1974). CZ = Cor-
neagenzelle, HPZ = Hauptpigmentzelle, KK = Kristalkegel, SZ = Semperzelle.
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2.2. Die Verteilung der Ommatidientypen innerhalb der Insecta

Typisch fiir Insekten ist, dass sie statt der zwei Corneagenzellen zwei Hauptpigmentzel-
len besitzen. PAuLUS (1972a, 1974) konnte zeigen, dass diese beiden Zelltypen mit hoher
Wahrscheinlichkeit homolog sind. Innerhalb der Entognatha (nur Collembola) und Ar-
chaeognatha kénnen diese Zellen in einer Doppelfunktion auftreten, indem sie sowohl
die Cornea abscheiden als auch die Pigmentzellfunktion aufweisen (Abb. 3). Hier lidsst
sich auch ableiten, dass das Fehlen des Schirmpigmentes in diesen Zellen bei einigen
Collembolengruppen sekundir ist. Diesen Zellzustand hatte Hesse (1901) in seinen um-
fangreichen histologischen Untersuchungen als urspriingliche Corneagenzellen inter-
pretiert. Doch nach den Untersuchungen von Paurus (1972a, 1974) finden sich typische
Insektenommatidien mit zwei Hauptpigmentzellen auch innerhalb der Collembola (z. B.
Symphypleona), Zygentoma (vor allem der urspriinglichen Gattung Tricholepidion) so-
wie Archaeognatha und schlieBlich bei allen Pterygota, so dass auch fiir die Stamm-
gruppe der Insecta ein Mandibulata-Ommatidium angenommen werden muss. Die Au-
tapomorphie fiir die Insecta (im Sinn von Hexapoda) ist hier die Umbildung der zwei
Corneagen- in Hauptpigmentzellen. Auch hier sind Abweichungen innerhalb der Insek-
ten stets als sekundér zu betrachten (Abb. 4). Ganz besonders das Vorkommen von ech-
ten Hauptpigmentzellen selbst bei den hochgradig abgewandelten Collembola l4sst nur
den Schluss zu, dass auch ihre Vorfahren einmal bessere Facettenaugen besessen haben
miissen. Funktionell gesehen machen ndamlich Hauptpigmentzellen nur in komplexen

Abb. 4: Collembolen haben auf jeder Kopfseite nur 8 Linsen, die jedoch isoliert stehende Omma-
tidien eines ehemaligen Facettenauges sind. Hier das Beispiel der Gattung Podura mit weiterge-
henden Reduktionen im Bereich des dioptischen Apparates: 2 Hauptpigmentzellen ohne Pigment,
von 4 Semperzellen gebildeter einheitlicher Enteukonus (Synapomorphie der Arthropleona).
Ax = Axon, C = Cornealinse, dRz = distale Retinulazelle, HPz = Hauptpigmentzelle, KK = Kris-
tallkegel, N = Zellkern, pRz = proximale Retinulazelle (Original).
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Facettenaugen einen Sinn (PauLus 1972a). Collembola erweisen sich daher auch in die-
sem Merkmal als gut begriindete Mitglieder der Insecta oder Hexapoda.

Bemerkenswert sind gerade innerhalb der Insekten die Modifizierungen des Kristallke-
gels bei den verschiedenen Ordnungen. Als urspriinglicher Kristallkegel kann der eu-
kone Typ angenommen werden (PauLus 1972a, 1979). Hier befindet sich innerhalb der
vier Semperzellen eine hyaline Substanz, die zusammen einen Conus bilden, der Licht-
sammelfunktion mit besonderen Brechungseigenschaften hat. Dieser eukone Typ ist bei
Crustacea und bei der Mehrzahl der Insekten die Regel und ist auch bei den apterygoten
Insekten typisch. Bei Collembola kann er in einer speziell abgewandelten Form auftre-
ten: fusionierte vier Conussektoren, die aullerhalb der Semperzellen liegen. Er wurde als
ecteukon bezeichnet (Paurus 1972a). Demnach ist der urspriingliche Conustyp praziser
als enteukon zu benennen. Daneben gibt es bei Insekten den akonen, pseudokonen und
exokonen Kristallkegeltyp. Wéhrend der akone Typus lediglich 4 Semperzellen ohne
Conussubstanzen aufweist, haben die beiden anderen Typen die Lichtsammelfunktion
Strukturen auBerhalb der Semperzellen iibertragen. Wahrend der pseudokone Typ eine
vermutlich homogene Substanz, die von den 4 Semperzellen abgeschieden wird, zwi-
schen Cornea und Semperzellen aufweist, ersetzt beim exokonen Typus eine nach innen
verlangerte cuticuldre Bildung den eigentlichen Kristallkegel. Pseudokone Kristallkegel
finden sich vor allem bei den Diptera-, exokone nahezu ausschliefilich bei Coleoptera-
Facettenaugen (CAVENEY 1986). Trotz offenbar drastischer funktioneller Anderungen im
Bereich des dioptrischen Apparates wird im Sinne der ,hierarchischen Biirde” (RiepL
1975) streng an den urspriinglichen Zellzahlen — 4 Semperzellen, 2 Hauptpigmentzel-
len — festgehalten. Dies gilt {ibrigens auch fiir diejenigen Crustacea-Gruppen, die ihren
eukonen Linsen-Kristallkegel in den Typ mit Spiegeloptik umkonstruiert haben (Vocr
1975, 1977, LanD 1976).

Damit steht fest, dass sowohl die Crustacea als auch die Insecta jeweils bereits bei ihren
Stammarten ein Mandibulata-Ommatidium besessen haben und damit seine Homologie
beliebig wahrscheinlich geworden ist. Auch ist damit die Annahme einer Homoiologie,
also einer Konvergenz auf homologer Basis, sehr unwahrscheinlich geworden.

Die Phylogenie der Lateralaugen im Licht der Tracheata
(Monantennata)-Hypothese

1. Die Lateralozellen der Myriapoda

Hitten die Myriapoda ebenfalls solche Ommatidien, gébe es keinen Zweifel iiber die Ho-
mologie dieser Organe innerhalb der gesamten Mandibulata. Thre Lateralaugen stellen
aber eine Ansammlung von Linsenorganen dar (Abb. 5, a, b), denen ein vierteiliger Kris-
tallkegel, die beiden Corneagen- oder Hauptpigmentzellen und die primére Zahl acht
Retinulazellen vollstdndig fehlen (GRENACHER 1879, Jory 1969, BaHr 1974, PauLus 1979,
Spies 1981). Stattdessen gleichen sie in vieler Hinsicht einigen Stemmatatypen holome-
taboler Insektenlarven, insbesondere mancher Kifer (Abb. 6). Auch die Ommatidien im
Facettenauge von Scutigera stellen keine Mandibulata-Ommatidien dar, wie ich sie be-
wusst eng und eindeutig definiert habe. Sie haben zwar einen Kristallkegel, doch besteht
dieser aus einer Vielzahl von Conus-Sektoren, die von vielen distalen Pigmentzellen
abgeschieden werden. Das Rhabdom ist zweistufig und besteht distal aus 9-23, proxi-
mal stets aus 4 Retinulazellen (Paurus 1979) (Abb. 7). Bereits ADENSAMER (1894) hatte
wegen dieser deutlichen Abweichungen von einem ,,Pseudo-Facettenauge™ gesprochen
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Abb. 5: Beispiele lateraler Ocellen bei Monantennata (Tracheata): (a) Lithobius (Myriapoda, Chi-
lopoda), (b) Proteroiulus (Myriapoda, Diplopoda), (c) Sialis —Larve (Insecta, Megaloptera), (d)
Panorpa-Larve (Insecta, Mecoptera) mit einem kleinen larvalen Facettenauge, das hier fiir die
Holometabola als urspriinglich angesehen werden kann (verdndert nach PaurLus 1986a).
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Abb. 6: Laterale Linsenaugen bei Myriapoda: (a) Diplopoda (Schizophy!lum) mit einem vielstu-
figen Rhabdom bestehend aus mehr als 60 Zellen. Es gibt nur eine Schicht hyaliner Epidermis-
zellen, die Cornea ist nach innen verlingert (verindert nach Hesse 1901 und Spies 1981). (b) Chi-
lopoda (Lithobius) mit einem primir zweistufigen vielzelligen Rhabdom. Die corneabildenden
Zellen sind ebenfalls hyalin (verdndert nach JoLy 1969 und BiAur 1974). Ax = Axone, C = Corne-
alinse, Rh = Rhabdom bzw. Rhabdomeren.
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Abb. 7: Schematisiertes Ommatidium von Scutige-
ra coleoptrata (Chilopoda, Notostigmophora) mit
einer bikonvexen Cornealinse (C). Lingsschnitt
und Querschnitte gehdren zu den jeweils ange-
zeigten Ebenen. Der Kristallkorper setzt sich aus
einer Vielzahl von hyalinen Sektoren zusammen,
die Abscheidungen der umgebenden Pigmentzel-
len sind (KPZ). Das monaxonale Rhabdom besteht
aus zwei Ebenen mit 9-23 oder auch mehr distalen
Retinulazellen (dRh) und stets nur 4 proximalen
Retinulazellen (pRh). Daneben finden sich weite-
re Zellen zwischen den Retinulazellen, die keine
Rhabdomeren ausbilden (SZ). Sie sind vermutlich
Zellen, die im Zuge des weiteren Augenwachstums
als weitere Retinulazellen in die distale Retinu-
la integriert werden (verandert nach Paurus 1979,
1986a).

und damit ausdriicken wollen, dass es
sich um ein sekundires Facettenauge
handelt. Ich werde spéter auf eine Be-
griindung eingehen. Fiir die iibrigen
Myriapoda ist die Wahrscheinlichkeit
einer sekundidren Abwandlung aus
Facettenaugen und Ommatidien zwar
jetzt auf der Hand liegend, doch wiren
direkte oder wenigstens indirekte Evi-
denzen wiinschenswert.

Eine vergleichende Untersuchung ver-
schiedener Chilopoda und Diplopoda
(unver6ff. und Seies 1981) erbrachte
keine klaren Hinweise auf sicher in-
terpretierbare Ommatidienreste. Ein-
zig Polyxenus (Diplopoda) hat auf
jeder Kopfseite nur 5 isoliert stehende
Linsenaugen, die nur wenige (meist 7
Retinulazellen) aufweisen. Unter den
Linsenbildungszellen (vitreous body
cells) sind allerdings oft 4 (allerdings
auch nur 2 oder 3!, eigene Untersu-
chungen) etwas auffilliger gestaltet,
indem sie iiber dem Rhabdom groBer
und hyalin sind. Man konnte sie fiir
Semperzellen oder deren Reste hal-
ten (Abb. 8). Doch ist der Befund zwar
verdéchtig, aber nicht iiberzeugend ge-
nug, um daraus die weitreichende In-
terpretation als altes Ommatidium zu
untermauern.

Da die Myriapoden-Lateralozellen
strukturell denen vieler Stemmata der
holometabolen Insektenlarven glei-
chen, ist der Weg fiir eine indirekte
Ableitung darin zu suchen, Evoluti-
onswege zu Insektenlarvalaugen auf-
zuzeigen. Daraus leitet sich folgende
Hypothese fiir eine Homologisierung
ab, wie sie von PauLus (1986, 1989)
aufgezeigt worden ist:

Die Stemmata der Insektenlarven entstammen urspriinglichen Facettenaugen. Durch
Umbildungen und Reduktionen entstanden wéihrend der Evolution zu den holometabo-
len Larven aus Facettenaugen Stemmata. Dieser Umbildungsweg kann als Modell fiir
eine vollig vergleichbare, aber natiirlich unabhdngige Abwandlung der Myriapodenau-

gen herangezogen werden.

Dieser Homologisierung liegt die Annahme zugrunde, dass die Myriapoda oder eine ih-
rer Teilgruppen als Schwestergruppe der Insecta oder wie spéter zu erdrtern sein wird,
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Abb. 8: Schematisiertes laterales Linsenauge von Polyxenus lagurus (Diplopoda, Pselaphogna-
tha) mit Querschnitten der entsprechenden Regionen. Das zweilagige Rhabdom setzt sich aus
4 distalen (dRh) und 3 proximalen Retinulazellen (pRh) zusammen. Unter der Cornea (C) liegen
meist vier, gelegentlich aber auch nur zwei, drei ,,Glaskérperzellen“ (Kk?), deren Zellkérper nach
proximal reichen (Sz = Semperzellen). Von ihnen gehen sogenannte ,,cone cell roots* aus, die bei
Ommatidien der Crustacea und Insecta nur bei echten Kristallkegelzellen (Semperzellen) auf-
treten. Die hiufig auftretende Zahl vier in Verbindung dieser cell roots sind ein starkes Indiz fiir
die Annahme, dass die Polyxenus-Augen und damit die der Diplopoda oder aller Myriapoda von
,.Mandibulata-Ommatidien* abstammen (verindert und ergidnzt nach Spies 1981 und vor allem
eigenen Befunden). Weitere Abkiirzungen: Ax = Axone, Bl = Basallamina, cz = Cornea bildende
Epidermiszellen.

als Schwestergruppe der Pancrustacea, von Vorfahren abstammen, die ein Facettenauge
besessen haben und dieses durch analoge Umbildungswege abgewandelt haben.

2. Evolutionswege zum Larvalauge der Insekten

Larvalaugen oder Stemmata kommen allen Larven der holometabolen Insekten zu, wih-
rend alle iibrigen Ordnungen auch als Larve oder Nymphe meist Facettenaugen besitzen,
die durch Anbau neuer Ommatidien von Hautung zu Hautung vergroflert und schlieBlich
ins Adultstadium iibernommen werden. Die Zahl der Stemmata (sie liegt maximal bei 6
oder 7 Linsen, PauLus 1986b) dagegen bleibt stets unverandert. Sie werden in der Pup-
penphase abgebaut und durch das imaginale Facettenauge durch Differenzierung der
Imaginalscheibe ersetzt. Rudimentére Stemmata finden sich gelegentlich im Kopfinne-
ren der Imago (MiscHKE & WELLMANN 1985, SmoLA & SEIFERT 1986). Vielleicht sind sie
sogar weiter verbreitet als bislang angenommen, da sich Befunde h4ufen, dass sie wichti-
ge Funktionen der Steuerung der Rhythmik iibernommen haben (HoFBAUER & BUCHNER
1989, YasuyaMA & MEINERTZHAGEN 1999).
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Die Tatsache, dass bereits alle nicht-holometabole Jugendstadien der Insekten Facetten-
augen besitzen, macht schon die Annahme zwingend, dass die Larvalaugenevolution der
Holometabola mit einem Facettenauge begonnen hat. Bereits die Darstellung von Stem-
matypen in verschiedenen Lehrbiichern (z. B. WeBer 1933) zeigt die starke Verschieden-
heit dieser Augentypen. Wir finden ommatidienéhnliche Gebilde bei Schmetterlingsrau-
pen oder Trichopterenlarven bis hin zu hoch entwickelten Linsenaugen bei den Larven
der Cicindelidae mit iiber tausend Retinulazellen. Beginnen wir bei der Rekonstruktion
der Evolution zum Stemma mit der Suche und Darstellung von solchen Vertretern, die
auch als Larve ein Facettenauge besitzen. Es handelt sich einmal um viele Larven der
Mecoptera und solchen von Diptera (Culicidae, Chaoboridae).

2.1. Das larvale Facettenauge der Mecoptera (Panorpa)

Wie BierBropT (1943) und Paurus (1979) darstellten, setzt sich das larvale Facettenauge
der Gattung Panorpa aus typischen Insektenommatidien zusammen: 2 Hauptpigment-
zellen, vielteiliger eukoner Kristallkegel und 8 Retinulazellen, die sich als Abweichung
vom urspriinglichen Typus in zwei Zellebenen angeordnet haben. Auch dieses aus ca.
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Abb. 9: Ommatidum der Larve von Panorpa communis (Insecta, Mecoptera). Die Mecoptera ha-
ben als einzige Holometabola ein urspriingliches larvales Facettenauge mit wenig modifizierten
Ommatidien: eukoner Tetraconus, 2 Hauptpigmentzellen, die acht Retinulazellen sind auf zwei
Ebenen verteilt. Dieses larvale Facettenauge wird im Verlauf der Hautungen nicht vergréBert, in
der Puppenphase abgebaut und durch ein imaginales, wesentlich groieres Komplexauge ersetzt.
CC = Kristallkegel, CCR = Kristallkegelfortsitze, PP = Hauptpigmentzelle (verindert nach Pau-
Lus 1979).
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Abb. 10: Typen von Larvalommatidien bei Sericostoma (Trichoptera, Integripalpia, Sericosto-
matoidea). Kocherfliegenlarven besitzen auf jeder Kopfseite eine dichte Ansammlung von ur-
spriinglich 7 larvalen Ommatidien (so bei den Annulipalpia und Spicipalpia). Von diesen wird bei
den Integripalpia (Limnophiloidea) ein Paar zu einem Doppelstemma fusioniert, so dass sie nur
5 einfache Larvalommatidien (Darstellung links) und 1 Doppelstemma (rechts), zusammen also
6 Augen auf jeder Kopfseite besitzen. Als Besonderheit der Trichoptera + Lepidoptera wurde au-
Berdem eine der vier Semperzellen zu einer dritten Hauptpigmentzelle abgewandelt. Der Kristall-
kegel besteht daher aus nur 3 Sektoren (Triconus). Die Retinulae sind auf zwei Ebenen verteilt.
Das rechte stellt ein Fusionsstemma aus zwei larvalen Ommatidien dar. Die distale Ebene mit
dem dioptrischen Apparat ist vollstindig, die proximale Ebene nicht fusioniert. C = Cornealinse,
dRh = distales Rhabdom, HPZ = Hauptpigmentzellen, KK = Kristallkegel, pRh = proximales
Rhabdom (verdndert nach PauLus & ScHmIDT 1978).

38-45 Larvalommatidien zusammengesetzte Facettenauge (Abb. 5, d) wird in der Pup-
penphase abgebaut und durch ein dem Imaginalleben angepassteres Adultauge ersetzt.
Nach dem Bau und nach der Stellung im phylogenetischen System innerhalb der Holo-
metabola reprisentieren die Mecoptera durch den Besitz eines larvalen Facettenauges
einen urspriinglichen Zustand (Abb. 9). Dies gilt nicht unbedingt fiir das auch bei Lar-
ven der Culicidae und vor allem Chaoborus (Corethra) vorhandenen Facettenauge. Die-
ses ist das schon wihrend der Larvenzeit differenzierte spitere Adultauge (PauLus 1979,
1986b, MELZER & PaurLus 1989). Einerseits wird dieses unverdndert ins Adultstadium
iibernommen, andererseits existieren neben dem Facettenauge gleichzeitig Stemmata,
die z. T. hochgradig abgewandelt sind, so dass die Bauverhiltnisse hier abgeleitet sein
miissen (MELZER & PauLus 1990, 1991, 1994).

2.2. Das unicorneale Komplexauge der Tenthredinidae-Larven (Hymenoptera)

Innerhalb der Hymenoptera haben nur die noch frei lebenden Larven der Tenthredinoi-
dea laterale Augen (CornELI 1924, MEYER-RocHOW 1974). Alle {ibrigen Larventypen sind
endophag und daher blind. Wie PauLus (1979) zeigen konnte, ist die erste Modifizierung
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des larvalen Facettenauges die Bildung eines unicornealen Komplexauges. Hier wurde
in der Evolution zu den Hymenopterenlarven das kleine Facettenauge insofern aufge-
16st, als die getrennten Corneae der Ommatidien alle zu einer einzigen gemeinsamen
Linse verschmolzen. Die Kristallkegel wurden aufgelost. Alle Retinulae blieben aber in
ihrer urspriinglichen Anordnung und Isolierung ihrer Rhabdome erhalten. Jedes Rhab-
dom setzt sich wie zu erwarten aus jeweils acht Rhabdomeren zusammen. Vergleichbare
Fille finden sich bei Crustacea (vor allem einiger Amphipoda wie Ampelisca oder Ha-
ploops: DELLA VALLE 1893, STrAUSSs 1926, ELoFssoN et al. 1983, PauLus 1979) und in den

Lateralaugen der Skorpione (WEYGOLDT & Paurus 1979).

2.3. Die Auflosung des Facettenauges in Einzelommatidien

Die iiberwiegende Mehrzahl der holometabolen Larven haben einzelne Linsen auf jeder
Kopfseite, deren Zahl von maximal 7 bis 0 reicht. Die detaillierte Strukturanalyse bei
zahlreichen Vertretern der Holometabola erbrachte, dass in fast allen Gruppen die Evo-
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Abb. 11: Typen von Fusionsstemmata bei Elateridae (Coleoptera): Sie haben wie die Larven der
Cantharoidea nur eine Linse auf jeder Kopfseite, unter der sich eine netzformige Retinula befin-
det. Da sich diese bei Denticollis aus 21, bei Ampedus aus 14 Zellen zusammensetzt, konnte bei
einer Annahme von primér 7 Zellen pro urspriinglichen Stemma das Stemma von Denticollis ein
Verschmelzungsprodukt von 3, das von Ampedus von nur 2 Stemmata sein. Da die Coleoptera
im Grundplan nur 6 Stemmata besitzen, haben demnach die Elateridae ihr Fusionsstemma durch

unterschiedliche Reduktionen der primér 6 Stemmata erreicht.
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lution dieser Stemmata von nur schwach modifizierten Ommatidien ausgegangen ist.
Dies ist so zu verstehen, dass der erste Modifizierungsschritt darin bestand, das kleine
larvale Facettenauge in einzelne, isoliert stehende Ommatidien aufzuldsen. Ahnliches
ist auch bei anderen Insektengruppen geschehen. Ohne wesentliche Veridnderungen fin-
den wir solche Einzelommatidien bereits bei den Collembola und Zygentoma (PauLus
1975). Leicht modifiziert wurden diese bei den Larven der Lepidoptera und Trichoptera
(PauLus & Scumipt 1978, L1 & CHANG 1991), ja selbst innerhalb der Mecoptera (Boreus:
PauLus 1979, Nannochorista: MELZER et al. 1994). Bei ersteren besteht der eukone Kris-
tallkegel aus nur 3 Semperzellen; die vierte wurde zur Hauptpigmentzelle umgewandelt,
so dass der dioptrische Apparat insgesamt nach wie vor aus 6 Zellen besteht. Die sie-
benzellige Retinula verteilt sich auf 2 Zellebenen (Abb. 10). Auch die Stemma-Evolution
innerhalb der Coleoptera beginnt mit einem Larvalommatidium (PauLus 1996b). Dort
wurde der eukone Kristallkegel zu einem akonen reduziert, wiahrend die Retinula zu-
nichst wohl noch einstufig war. Solche Augen finden sich z. B. bei Lesteva (Staphylini-
dae) oder Lagria (Lagriidae) (Abb. 12). Larvalommatidien mit jedoch bereits deutliche-
ren Abweichungen vom Grundschema des Mandibulataommatidiums sind auch bei den
Megaloptera- und Planipennia-Larven zu finden. Allen Larven ist ein eukoner Kristall-
kegel gemeinsam, der sich aber aus 5 (Sisyra, Euroleon), 6 (Hemerobius) oder 7-8 (Rha-
phidia, Sialis) Semperzellen zusammensetzt (PauLus 1986b). Bei den Diptera hat z. B.
Chaoborus in seinem Stemma (und natiirlich in seinem larvalen Facettenauge) einen
vierteiligen eukonen Kristallkegel (PauLus 1986a). Ahnliches gilt wohl fiir die meisten
Chironomidae (CoNSTANTINEANU 1930). Bemerkenswert hierbei ist tibrigens, dass diese
Larven hierin urspriinglicher sind als ihre dazugehorigen Imagines, die als abgeleiteten
Typ akone Kristallkegel besitzen.

2.4. Die Bildung von Fusionsstemmata

Ein iiber eine vergleichende Analyse gut rekonstruierbarer Abwandlungsweg von Lar-
valommatidien ist die Bildung von Doppelstemmata durch Verschmelzung zweier ur-
spriinglich isoliert stehender Ommatidien. Besonders schon ist dies bei den Trichoptera-
Limnophiloidea zu beobachten (Abb. 10). Wihrend die Larven der Rhyacophilidae und
Hydropsychidae 7 Stemmata auf jeder Kopfseite haben, finden sich bei den Limnophilo-
idea nur 6. Hier sind namlich 2 benachbarte Ommatidien zu einem Doppelommatidium
fusioniert: Der urspriinglich 3-teilige Kristallkegel besteht dann aus 6 Semperzellen; es
finden sich 6 Hauptpigmentzellen, die distale, urspriinglich 3-zellige Retinula besteht
aus 6 Rhabdomeren. Lediglich die proximalen Retinulae sind noch getrennt (PauLus
& Scumipt 1978). Eine noch weitergehende Fusionierung von Larvalommatidien zeigt
Philopotamus (Trichoptera). Auf jeder Kopfseite finden sich nur noch 2 Linsen, die in
einem Fall das Verschmelzungsprodukt von 3, im anderen Fall von 2 Larvalommatidien
darstellen. Der Aufbau der Retinulae, in einem Fall 21, im anderen 14 Retinulazellen,
erinnert bereits in seiner Mehrstufigkeit an die Augenstrukturverhiltnisse bei Myria-
poda.

2.5. Zellzahlvermehrung im Larvalommatidium

Eine Vielzahl von Larven besitzt Stemmata mit Zellzahlen, die deutlich von der ur-
spriinglichen Zellzahlfixierung des Mandibulataommatidiums abweichen, dennoch
aber als solche erkennbar sind. Hierbei gehéren z. B. die Lateralaugen der Megaloptera,
Rhaphidioptera und Planipennia. Hier finden wir bei Sialis einen Kristallkegel aus 8, bei
Raphidia aus 7-8 , Euroleon 5—6, Sisyra 5 oder bei Hemerobius aus 6 Kristallkegelbil-
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Abb. 12: Stemmata-Typen bei Coleoptera: A. und B. Abwandlungswege von einem Larvalomma-
tidium zu einem hochgradig verdnderten Fusionsstemma. (a) hat ein leicht, (d) ein stirker modi-
fiziertes Ommatium mit akonem Kristallkegel. Von beiden Zustdnden evolvierten innerhalb der
Kifer immer wieder hochgradig abgewandelte Stemmata. (a) Lagria hirta (Lagriidae) und gleich
aussehend bei Lesteva (Staphylinidae); (b) Cryptocephalus (Chrysomelidae); (c) Atheta (Staphy-
linidae). B. (d) Oxyporus (Staphylinidae); (€) Pyrochroa coccinea (Pyrochroidae); (f) Pyrochroa
serraticornis (Pyrochroidae). Der Fall eines Fusionsstemma findet sich bei Larven der Gattung
Atheta (Staphylinidae) mit einem multizellularen, netzformigen Rhabdom, das dhnlich wie bei
den Arachnida ein Fusionierungsprodukt aus allen urspriinglich 6 Stemmata darstellt (verdndert
nach PauLus 1986a).
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Abb. 13: Fusionsstemma zweiter Ordnung bei der Larven der Gattung Cantharis (Coleoptera,
Cantharidae): (a) Langsschnitt, (b) Querschnitt durch die distale Region, (¢) Querschnitt durch
die proximale Region. Hier findet sich wie bei allen Larven der Cantharoidea auf jeder Kopfseite
nur eine einzige grofle Linse. Hier sind alle basalen 6 Stemmata zu zwei getrennten Fusionsstem-
mata erster Ordnung mit zusammen 48 Retinulazellen (= 6 X 8 Zellen) fusioniert. Sie sind alle
zusammen unter einer einzigen grofen Linse vereint. Speziell dieser Stemmatyp hat grof3e struk-
turelle Ubereinstimmung mit den Lateralaugen der Myriapoda (verdndert nach PauLus 1989). C =
Cornealinse, dRh = distales Rhabdom, pRh = proximales Rhabdom.

dungszellen (PauLus 1986b). Die Zahl der Retinulazellen liegt ebenfalls iiber der Erwar-
tung: Sialis ca. 30, Raphidia ca. 20, Sisyra ca. 15, Hemerobius 12, Euroleon ca. 40 (Pau-
LUs 1986b) und bei Protohermes sogar 100300 (Yamamoto & Ton 1975). Hierbei ist zu
beriicksichtigen, dass stets dltere Larven untersucht wurden. Wie ich durch Analyse des
postembryonalen Augenwachstums bei Euroleon u. a. feststellen konnte, wird die Zahl
der Retinulazellen von Hautung zu Hautung z. T. drastisch vermehrt, wihrend die Sem-
perzellzahlen weitgehend konstant bleiben bzw. sich nur geringfiigig durch Addition von
nur 1 oder 2 Kristallkegelsektoren vergréfern. So starten Sialis und Raphidia meist mit
8, die librigen untersuchten Gattungen meist mit 4 Semperzellen. Da die basale Zahl fiir
die Neuropteroidea wie fiir die Coleopteroidea 7 Stemmata pro Kopfseite ist, stellt die
doppelte Zellzahl im Stemma bei Sialis und Raphidia einen Fall von Zellzahlverdop-
pelung dar, die nicht eine Folge von Ommatidienfusion ist. Ganz dhnliche Verhiltnisse
finden sich auch bei zahlreichen Kéferstemmata. So haben vermutlich alle Byrrhoidea,
Dryopoidea, Elateroidea und Cantharoidea Stemmata mit je 16 Retinulazellen und sind
damit Doppelstemmata wie die bei Megaloptera und Raphidioptera. Thnen fehlen aller-
dings stets die Kristallkegel (PauLus 1986a). Bemerkenswert und fiir die spétere Inter-
pretation der Myriapodenaugen wichtig ist, dass bei diesen Zellzahlvermehrungen die
Retinulazellen fast immer auf mindestens 2 oder 3 Zellebenen oder Stufen verteilt wer-
den. Dies ist eine Folge des Anbaus der Retinulazellen von proximal.

Insbesondere bei Kiferlarven kann nun von diesen durch Zellvermehrung vergroflerten
Stemmata durch weitere Fusionierung ein Fusionsstemma 2. Ordnung entstehen. Alle
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Larven der Elateroidea und Cantharoidea besitzen auf jeder Kopfseite nur eine grofe
Linse. Darunter befinden sich bei den untersuchten Elateridae jeweils 2 getrennte Re-
tinulae aus 7-8 Retinulazellen. Es handelt sich daher offensichtlich um ein larvales Fu-
sionsommatidium, bei dem jedoch nur die Corneae verschmolzen sind. Bei Cantharis
liegen hier ebenfalls 2 getrennte Retinulae aus allerdings je 45—48 (Abb. 13), bei Drilus
sogar 3 getrennte Retinulae aus je ca. 32-34 Retinulazellen. Wenn man wie im Fall von
Byrrhus von urspriinglich 6 Doppelstemmata ausgeht, konnte dies ein Fall von Fusio-
nierung dieser 6 Doppenstemmata unter nur 1 Linse sein. Dabei sind bei Cantharis je
3 Retinulae total fusioniert (3 x 16 = 48 Retinulazellen), bei Drilus nur je 2 (2 x 16 =
32 Retinulazellen) (PauLus & WorTMANN in Vorb.). Das einlinsige Stemma der Cantha-
roidea und Elateroidea ist demnach auf vollig unterschiedliche Weise entstanden: die
Elateroidea haben 3 oder 4 ihrer 6 Larvalommatidien reduziert (Abb. 11), die Cantha-
roidea dagegen alle 6 in unterschiedlicher Weise fusioniert. Ein sehr dhnliches Stemma
findet sich auch bei Diptera-Stratiomyidae. Dort liegen ebenfalls unter einer einzigen
Linse 2 getrennte Retinulae aus je 15 und ca. 20-25 Retinulazellen (Eulalia, Stratiomys:
CosTANTINEANU 1930, MELZER & Paurus 1989). Da die basale Stemmatazahl bei Dipte-
ren 5 ist (s. u.), stellen diese ganz offensichtlich das Fusionierungsprodukt aus je 2 und
3 Larvalommatidien dar. Selbst wenn man diese Rechnungen als reine Zahlenspielerei
interpretiert, muss doch zur Kenntnis genommen werden, dass die resultierenden Zah-
len so bemerkenswert stimmen. Dahinter miissen sich bislang nicht niher bekannte ent-
wicklungsbiologische Phdanomene verbergen.

Tab. 1: Urspriingliche Merkmale der Stemmata bei den Larven der Endopterygota (Ho-
lometabola) (verdndert und erweitert nach Paurus 1986, 2000)

Ordnung Zahl llateraler Semper- Retinula- Bemerkungen
Linsen zellen zellen
4 Kristallkegel bei der
*
COLEOPTERA 6+ (akon**) 8 Mehrzahl aller Arten fehlend
PLANIPENNIA 6 (+1) 5-7 15 Typ von Dop!:_)elstemmata,
(eukon) ein rudimentires Auge
MEGALOPTERA 6 (+1) 8 40 Typ von DopPelstemmata,
(eukon) ein rudimentires Auge
8
RAPHIDIOPTERA 7 (eukon) 20-25 Typ von Doppelstemmata
unicorneales , Facetten-
HYMENOPTERA O B 8 auge” ohne Kristallkegel
TRICHOPTERA 7 3 7 bei den abgeleiteten
(eukon) Gruppen 6 Stemmata, eines
von ihnen als Doppelstemma
LEPIDOPTERA 7 3 7 7 nur bei Heterobathmiden,
(eukon) 6 ,,normale* Stemmata bei
allen anderen Familien
STREPSIPTERA 6 pseudo- ? Imago mit Facettenaugen
kon (?7) bestehend aus Stemmata!

Fortsetzung auf Seite 48
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Ordnung Zahl llateraler Semper- Retinula- Bemerkungen
Linsen zellen zellen
DIPTERA 5 4 8 Culicidae und Chaoborus mit
(eukon) Facettenaugen der spiteren
Imago neben Stemmata!
MECOPTERA 30-45%** 4 8 Larven mit einem kleinen
(eukon) Facettenauge

*  nur Larven der Dytiscini (Gattung Dytiscus) haben 6 (+ | rudimentdren) Stemmata.
**  Typus eines Kristallkegels, der von Semperzellen gebildet wird.
*** yom Larvenstadium abhéngig.

3. Die Larvalaugenevolution als Modell der Myriapodenaugen-Entstehung
3.1. Der Weg zum vielstufigen, myriapodendhnlichen Stemma

Vielstufige Retinulae, d. h. ein aus mehreren Zelllagen iibereinander zusammengesetz-
tes Rhabdom, hatten wir bereits bei den Trichoptera in der Gattung Philopotamus ken-
nengelernt. Dieses ist durch die Fusionierung mehrerer Larvalommatidien entstanden.
Auch innerhalb der Diptera finden wir bei Chironomidae, bei den Planipennia zwei-
oder mehrschichtige Retinulae. Hier ist die hohere Zahl an Retinulazellen im Stemma
offensichtlich die Folge sekundirer Zellzahlerh6hungen, die entweder von vorn herein
wahrscheinlich genetisch fixiert auftritt oder erst wahrend des postembryonalen Wachs-
tums kontinuierlich zugefiigt werden. Innerhalb der Coleoptera haben die Adephaga
(Carabidae, Dytiscidae, Gyrinidae) die ausgeprigtesten vielstufigen Stemmata (HESSE
1901, GRENACHER 1879, PaTTEN 1888, BoTT 1928, PAuLUS 1979, PauLus 1986a). Die Zahl
der beteiligten Retinulazellen liegt bei ca. 150-300! Ein Kristallkegel ist nicht ausgebil-
det. Bei den Dytiscidae (Dytiscus, Acilius) sind lediglich die corneagenen Zellen iiber
dem Rhabdom hyalin und z. T. betrichtlich in die Linge gezogen. Sie bilden dann eine
Art Glaskorper. Solche vielstufigen Stemmata ohne Kristallkegel entsprechen genau
dem Bauprinzip der Myriapodenaugen. Nach den bisher besprochenen Umbildungswe-
gen vom einfachen Larvalommatidium zu abgeleiteten vielzelligen Augen konnen die
Adephaga-Stemmata in vollkommen gleicher Weise interpretiert werden. Da die basa-
le Stemmatazahl auch fiir die Adephaga 6 darstellt, sollte keine Fusionierung von Ein-
zelommatidien stattgefunden haben. Ahnlich wie im Fall wieder anderer Stemmata ist
eine drastische Zellzahlvermehrung so eingetreten, dass diese sogar auf mehrere Lagen
verteilt worden sind. Bei besonders lichtstarken Stemmata werden diese Retinulazellen
allerdings auf eine einzige, becherférmige Retinaschicht verteilt. Solche Stemmata glei-
chen dann den méchtigen Linsenaugen bei vielen Spinnentieren. Dies ist bei den Lar-
valaugen von Cicindela (FrIEDRICHS 1931), aber auch den Stemma V und VI von Acilius
(PatTEN 1888) der Fall.

3.2. Voraussetzungen zur getrennten Evolution von Larval- und Adultauge

Natiirlich erhebt sich die Frage, auf welchen Wegen (phylogenetisch und entwicklungs-
biologisch) Larven einen anderen Augentyp evolviert haben als ihre arteigenen Adultfor-
men. Wie schon erwihnt, haben alle nicht-holometabolen Insekten und ihre Jugendsta-
dien Facettenaugen, die sich von Ausnahmen abgesehen von denen der Adulten nicht un-
terscheiden. Dies muss auch so sein, da wihrend des larvalen Wachstums an das larvale
Facettenauge von Hautung zu Hiutung neue Ommatidienreihen angebaut werden (MEi-
NERTZHAGEN 1973, NowEeEgL & SHELTON 1980). Da hier die Jugendstadien im Wesentlichen
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die selbe Lebensweise wie ihre Erwachsenen haben, gibt es auch keinen Selektionsdruck
auf eine andere Augenausbildung gegeniiber den Adulten. Erste Voraussetzung fiir eine
getrennte Evolution von Larvalaugen und Adultaugen ist eine Trennung der Habitate fiir
ihre Triger und in der Folge getrennte Anpassungen an die unterschiedlichen Lebens-
weisen. So haben die Larven der Libellen zwar Facettenaugen, doch werden diese in den
letzten Larvenstadien allméhlich umkonstruiert. Ebenso wird die neuronale Verschal-
tung im Lobus opticus umgeordnet und offensichtlich dem fliegenden Adultus angepasst
(Mouze 1984). Echte Larvalaugen vergleichbar denen der urspriinglichen Holometabola
gibt es bei Blattldusen. Das erste Jugendstadium schliipft mit nur 3 Ommatidien aus dem
Ei, deren Linsendurchmesser grofier sind als von denen, die sehr viel spéter als Facetten-
auge ausgebildet werden (PFLUGFELDER 1937, PauLus 1979). Im Gegensatz zu den Holome-
tabola bleiben diese Larvalommatidien neben den Facettenaugen auch im Adultstadium
bestehen. Die z. T. drastische Trennung der Lebensweise von Jugendstadien und ihren
Adulten fiihrte bei den Holometabola zu einer dem Larvalleben gegeniiber dem Erwach-
senen stark angepassten und vielfach génzlich verdnderten Larve mit zahlreichen larven-
eigenen Merkmalen. Da diese nicht unverdndert ins Adultstadium iibernommen werden
konnten, musste sozusagen ,,wegen Umbau geschlossen“ werden. Dieses Puppenstadium
ist nun die wichtigste Voraussetzung fiir eine total getrennte Evolution von Larval- und
Adultmerkmalen. Wie die vergleichende Untersuchung ergeben hat, startete die Larva-
laugenevolution mit einem kleinen Facettenauge. Die frithe Augenanlage differenziert
sich bei den Mecoptera wie bei den hemimetabolen Insekten zum ersten, noch kleinen
Facettenauge. Das weitere Augenwachstum wird jetzt aber von Hautung zu Hiutung in-
sofern unterdriickt, als die Augenimaginalscheibe lediglich Zellproliferationen durch-
macht, ohne dass diese sich endgiiltig zu Ommatidien differenzieren. Vielleicht stellen
die bei den Larven vieler Culicidae und Chaoborus schon frith zu fast fertigen Omma-
tidien sich differenzierenden Adult-Facettenaugen eine Vorstufe zu den Mecoptera-Ver-
héltnissen dar. Doch auch hier sind Larvalaugen- und Adult-Facettenaugenentwicklung
zeitlich durch differentielle Genaktivitit entkoppelt. Die frithen Larvalaugen sind die
erste Differenzierung derselben Augenanlage, aus der spiter auch das Facettenauge ent-
steht. Diese erste frithe Differenzierung fiihrt jedoch zu bereits abweichenden Omma-
tidienbauverhaltnissen. Bei allen iibrigen holometabolen Insektenlarven, einschliellich
der Mecoptera, wird die Augenimaginalscheibe erst im letzten Larvalstadium und vor
allem in der Puppenphase endgiiltig differenziert. Insofern sind die Larvalaugen homo-
log den Ommatidien der Erwachsenen. Diese Form der Homologie stellt jedoch eine kon-
sekutive Homonomie dar. Diese Abkoppelung fithrte nun auf den geschilderten Evoluti-
onswegen zum Larvalauge. Dies lief in jeder Ordnung unabhingig ab und fithrte immer
wieder konvergent auf vielen Wegen zu teilweise vom urspriinglichen Ommatidium stark
abweichend gebauten Stemmata.

3.3. Die Photorezeptoren der Myriapoda

Wie schon erwdhnt haben die Myriapoda mit Ausnahme der Chilopoda-Scutigeromor-
pha keine Facettenaugen, sondern eine Ansammlung so genannter ocelldrer Seitenau-
gen. Interessanterweise fehlen ihnen Medianaugen génzlich.

3.3.1. Die ocelldren Seitenaugen der Myriapoda und ihre phylogenetische
Interpretation im Licht der Monantennata-Hypothese

Die Frage, ob und auf welcher Weise die vom typischen Mandibulata-Ommatidium
stark abweichend gebauten Myriapodaseitenaugen diesen homolog sind, konnte auf ver-
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gleichend-morphologischen Weg allein bislang nicht gelost werden (Hesse 1901, PauLus
1979, Spies 1981). Mehrere Griinde sprechen jedoch fiir eine Abstammung von Man-
dibulata-Facettenaugen. Gehen wir zunéchst in traditioneller Interpretation davon aus,
dass

1. die Mandibulata eine monophyletische Gruppe darstellen und
2. die Myriapoda als ihrerseits monophyletisches Taxon oder paraphyletische Gruppie-
rung die Schwestergruppe der Insecta darstellen.

Dass dies zutrifft und die Myriapoda keine von den Crustacea unabhingige Entwick-
lung zu terrestrischen Arthropoda darstellen, wie dies vor allem ManTon (1973, 1977),
zuletzt sogar noch einmal Fryer (1998) darzustellen versuchten, ist in der Zwischenzeit
sowohl von morphologischer als auch molekular-phylogenetischer Sicht gut begriindet
widerlegt worden (z. B. DoHLE 1974, 1980, SHEAR & KuckaLova-PEck 1990, KukaLova-
Peck 1992, WiGELE 1993, Kraus & Kraus 1994, summaries: ForTEy & THomASs 1998).
Die Tatsache, dass die Zelle fiir Zelle bestehende mikromorphologische Ubereinstim-
mung zwischen den Ommatidien von Crustacea und Insecta (inclusive Entognatha: Col-
lembola) (Abb. 2 u. 3) nur als Homologie gedeutet werden kann, spricht ebenfalls fiir
eine Monophylie der Mandibulata (PauLus 1974, 1975, 1979, 1989, 2000), zumindest
jedoch fiir das nur einmalige Entstehen solcher Augen bei einem Crustacea-Insecta-
Clade. Dem wurde auch bisher kaum widersprochen, obwoh! die Augen der Myriapoda
so anders gebaut sind. Bei Homologie der Ommatidien von Crustacea und Insecta kén-
nen die Seitenaugen der Myriapoda, wie die hier angenommene phylogenetisch-syste-
matische Stellung zwingend nahe legt, nur sekundér abgewandelte Ommatidien sein.
Nach DoHLE (1980, 1985) oder PauLus (1986a, 1989) stellen die Myriapoda entweder als
Monophylum oder als Paraphylum mit einer ihrer Teilgruppen eine Schwestergruppe
der Insekten dar. Auf welche Weise solche abgewandelten Augen entstanden sein kén-
nen, haben die iiber die vergleichende Analyse gewonnenen Befunde zur Evolution zum
Larvalauge der Insekten modellhaft vorgefiihrt. Wenn dies auch kein unmittelbarer Be-
weis fiir eine derartige phylogenetische Abwandlungsreihe auch zum Myriapodenauge
darstellt, so ist damit doch die Vorstellung, dass es so abgelaufen sein konnte, sehr wahr-
scheinlich gemacht worden.

3.3.2. Das sekundire Facettenauge der Scutigeromorpha
(Notostigmophora) (Chilopoda)

Es bleibt zu kldren, wie das Facettenauge von Scutigera in diesen Homologisierungs-
weg passt. Scutigera und Thereuopoda besitzen ein Facettenauge aus Ommatidien, die
in ihrem Aufbau allerdings nicht dem der Mandibulata entsprechen. Wie GRENACHER
(1879), ApEnsaMER (1894), Hesse (1901), HansTROM (1934) und durch Paurus (1979) iiber
EM-Untersuchungen zeigen konnten, liegen die Differenzen vor allem im Bau des di-
optrischen Apparates und der Zahl der Retinulazellen (Abb. 7). Unter der Cornea liegt
ein Kristallkegel-dhnlicher Glaskorper, der aus vielen hyalinen, kernlosen Abschnitten
besteht, die eine Abscheidung der 8-13 ihn umgebenden Pigmentzellen darstellt. Die
Retinulazellen bilden ein monaxonales Rhabdom in zwei Zelllagen: distal 9-23, pro-
ximal stets konstant 4 Retinulazellen. Es spricht demnach alles dafiir, dass dieses Om-
matidium ein sekundires ist und sich hochstwahrscheinlich aus Chilopodenseitenaugen
neu rekrutiert hat. Es handelt sich um ein Pseudo-Facettenauge (ADENSAMER 1894), d. h.
um eine sekundire Neuentstehung; womit die Nicht-Homologie zu den sonstigen Ar-
thropoda-Facettenaugen ausgedriickt werden soll. Wie PauLus (1979) schon ausgefiihrt
hat, gibt es bei den Insekten auch hierzu einen Parallelfall, der als Modell fiir diese Au-
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genevolution dienen kann. Bei den Strepsiptera als Teilgruppe der Holometabola finden
sich bei den Miannchen Facettenaugen, die sich aus Stemmata zusammensetzen (STROHM
1910, WacHMANN 1972, BuscHBECK et al. 1999). Fiir dieses wurde der Ausdruck ,,ocelld-
res” (KinzeLBacH 1971) oder ,,stemmatires Facettenauge™ (PauLus 1979) geprigt. Auch
hier wurde aus bisher nicht bekannten Griinden das urspriingliche Adult-Facettenauge
durch ein neues, diesmal aus Larvalorganen aufgebautes ersetzt. Auch hier wurde ein
Glaskorper als Kristallkegelersatz neu erfunden. Im Licht der neuen Stammbaumhy-
pothesen muss aber auch die Moglichkeit in Betracht gezogen werden, dass wir es hier
mit einem sehr urspriinglichen Typ von Facettenauge zu tun haben konnten. Wenn die
Myriapoda eine Schwestergruppe der Chelicerata sind (FriepricH & Tautz 1995, HwanG
et al. 2001), kann das Scutigera-Facettenauge von Chelicerata-Xiphosura-Vorfahren als
beibehalten angenommen werden. Als Neuerung ist der vielteilige Kristallkegel-Glas-
korper entstanden. Wenn sie die Schwestergruppe der ,,Pancrustacea (Crustaceomor-
pha) — Tetraconata“ sind, kénnte der vielteilige Kristallkegel hier als Vorldufer des Te-
traconus entstanden sein. Dann sollten die Semperzellen homolog sein.

Diese Hypothesen konnten allerdings dann auf den Priifstand kommen, wenn der vieltei-
lige Kristallkegel eine Konsequenz von Wachstumsvorgéingen von Hautung zu Hautung
ist. Die Hypothese hierzu ist, dass Jungtiere von Scutigera einen vierteiligen Kristallke-
gel (also Tetraconus) haben, der in der Folge von Augenvergréflerungen durch Einbau
weiterer Kristalkegelsektoren vergrofert worden ist (PaurLus 1979). Leider liegen hier-
zu bis heute keine gezielten Untersuchungen vor. Dies wiirde die Annahme zulassen,
dass das Scutigera-Facettenauge zwar modifiziert ist, aber primér in den Grundplan der
Mandibulata passen wiirde. Dann gehort in diesen Grundplan ein vierteiliger Kristall-
kegel, der bei Scutigera und damit in der Basis der Chilopoda oder gar aller Myriapoda,
entweder vermehrt (Notostigmophora: Scutigera) oder ganzlich abgebaut wurde (Diplo-
poda, iibrige Chilopoda).

4. Phylogenetische Diskussion der Befunde

Die vergleichende Betrachtung hat gezeigt, dass es im Sinn von Bock & v. WAHLERT
(1965) ,,multiple evolutionary pathways* zu Stemmata gegeben hat. Zur Klirung dieser
Konvergenzen wurde immer wieder das bestehende phylogenetische System der Insek-
ten oder Arthropoden benutzt, um die jeweilige Hypothese der Homologie oder Konver-
genz aufihre ,,Passung® zu priifen. Die spezifische Ausbildung von Fusionsstemmata ist
allein danach, gleichgiiltig, ob das bestehende phylogenetische System im Detail richtig
ist oder nicht, vielfach konvergent entstanden. Auf dem Niveau des Ommatidiums aller-
dings sind sie dennoch alle homolog, wie die vergleichende, weitergehende Betrachtung
gezeigt hat.

Die Frage, ob das Ommatidium der Crustacea und das der Insecta homolog ist, muss
zur Klidrung dahingehend prézisiert werden, ob die gemeinsame letzte Stammart genau
dieses Ommatidium mit allen seinen Spezialmerkmalen (Synapomorphien) wie 2 Cor-
neagenzellen, 4 Semperzellen und primir 8 Retinulazellen bereits besessen hat oder
nur eine Vorstufe hierzu. In letzterem Fall wire die spétere zelluldre Identitét in beiden
Gruppen konvergent, eventuell als Folge funktioneller Zwinge als parallele Vervoll-
kommnung (REGeNFuss 1975) entwickelt worden. Die Ommatidien sind dann homoio-
log bezogen auf den Besitz aller spezifischen Zellen. Die homologe Basis stellt der ge-
ringere Anteil gemeinsamer identischer Information zur Bildung eines Ommatidiums
dar. Um diese Frage zu kldren, wurden die bestehenden phylogenetisch begriindeten
Kladogramme als Verwandtschaftshypothesen benutzt, um die Wahrscheinlichkeit ei-
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ner Homologie oder Homoiologie abschitzen zu konnen. Es ist in diesem Zusammen-
hang wichtig zu betonen, dass fiir solche Uberlegungen Kladogramme nicht etwa be-
griindet werden.

5. Die Phylogenie der Lateralaugen im Lichte der Crustacea + Hexapoda
(Insecta) — Hypothese

Wegen der fast schon dogmatischen phylogenetischen Hypothese der Gruppierung der
Tracheata oder Monantennata (= Antennata), also Myriapoda + Insecta als Schwe-
stergruppierung wurde eine dritte Interpretationsmoglichkeit, die aus der Zelle fiir
Zelle bestehenden Ubereinstimmung im Bau des Ommatidiums zwischen Crustacea
und Insecta nie ernsthaft in Erwédgung gezogen. Das bisherige Argumentationssche-
ma der Mandibulata (= Crustacea + (Myriapoda + Insecta)) ldsst nur dann die Mog-
lichkeiten der Homologie zwischen Crustacea und Insecta zu, wenn das Myriapoden-
auge sekundér veridndert worden ist. Die Annahme eines urspriinglichen Zustandes
der Myriapodenaugen fithrt zwingend zur Interpretation der Konvergenz des Insek-
ten-/Crustaceenommatidiums. Die dritte Moglichkeit der Interpretation der genannten
Merkmalszustinde liegt in der Annahme eines Schwestergruppenverhiltnisses Myria-
poda + (Crustacea + Insecta)), eine Hypothese, die bereits von HanstrOM (1926, 1940)
auf Grund vergleichender Untersuchungen am Arthropodengehirn vertreten worden ist.
Dann konnten die Myriapodenaugen ohne die Konsequenz der Nicht-Homologie von
Crustacea/Insecta-Ommatidien als urspriinglich interpretiert werden. Der zunéchst ab-
wegig erscheinende Gedanke wurde inzwischen durch eine Reihe unabhingiger Un-
tersuchungen der Molekulargenetik bestitigt. Die Sequenzanalyse bestimmter Makro-
molekiile ergab Stammbdume, in denen erstens die Monophylie der Arthropoda sehr
gut bestitigt wurde, die andererseits aufzeigten, dass nicht die Myriapoda, sondern
die Crustacea die Schwestergruppe der Insecta sein konnten (TURBEVILLE et al. 1991,
BALLARD et al. 1992, WHEELER et al. 1993, FriepricH & Tautz 1995, AVEROF & AKAM
1995a, b, GiriBET & RIBERA 2000, GIRIBET et al. 2001, SHuLz & REGIER 2000, EDGECOM-
BE et al. 2000, EpGEcomMBE & GIBERET 2002, DoHLE 2001, HwANG et al. 2001). Trotz der
inzwischen zahlreichen Ubereinstimmungen in prinzipiellen Aussagen darf aber nicht
tibersehen werden, dass verschiedene Arbeitsgruppen sich beziiglich der Stellung der
Myriapoda klar widersprechen. Sie stimmen aber immerhin in der Aussage iiberein,
dass die Schwestergruppe der Insekten die Crustacea und nicht die Myriapoda ist. So
bedarf es fiir eine allgemeinere Akzeptanz noch weiterer fundierter Untersuchungen
(siehe auch WAGELE & StaNJEK 1995, Osorio et al. 1995). Diese Hypothese ist insofern
beinahe als revolutionierend zu betrachten, da sie eine Neuerung der Auffassung der
Phylogenie der Arthropoda beinhaltet und damit natiirlich auch unser Thema der Au-
genevolution betrifft. Zunéchst ist damit die auf ManToN zuriickgehende ,,Uniramia-
Hypothese* (ManTON 1977) und damit die Annahme der polyphyletischen Entstehung
der Mandibulata oder gar der Arthropoda endgiiltig widerlegt, wie dies aus morpho-
logischer Sicht schon mehrfach gezeigt worden war (KukaLovA-Peck 1992, WAGELE
1993). Die Augendiskussion betreffend ergibt sich daraus die Moglichkeit, die Myria-
podenaugen wesentlich einfacher zu erkliaren. Das bisherige Mandibulata-Ommatidi-
um ist dann eine Neubildung der Crustacea + Insecta allein. Die Myriapoda kénnten in
Scutigera dann sogar doch ein ,,altes, also primires Facettenauge haben, das sich aus
Ommatidien mit einer , Vorlduferkonstruktion“ des Ommatidiums mit einem aus nicht
fixierten Kristallkegelzellzahlen oder vielleicht bereits aus nur vier Teilen bestehenden
Kristallkegels und einer noch nicht fixierten Zahl Retinulazellen zusammensetzt. Die
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aus der urspriinglich zwingend sich ergebende Annahme eines sekundiren Facettenau-
ges (“Pseudofacettenauge*) wire damit nicht mehr notwendig.

Ubereinstimmungen im speziellen Bau der Ommatidien zwischen Crustacea finden sich
iibrigens auch noch in der Anordnung der Rhabdomeren und den sogenannten cone cell
roots zwischen bestimmten Rhabdomeren (MELZER et al. 1997). Vielleicht gehort sogar
das geschichtete Rhabdom zum Grundplan der Crustacea + Insecta (PauLus 1979). Wei-
tere Argumente liefern die Morphogenese und ,,pattern formation* der Retinulae bei ho-
heren Crustacea (HAFNER & TokARskI 1998) und hoherer Insekten (z. B. Campos-ORTEGA
& Waitz 1978, ToMLINSON & READY 1987, TREISMAN & HEBERLEIN 1998).

Auch im Bau des Gehirns finden sich eine bemerkenswert groe Zahl von Uberein-
stimmungen zwischen Crustacea und Insecta allein (STRAUSFELD 1998, STRAUSFELD et
al. 1998). In diesem Zusammenhang muss erwihnt werden, dass neuerdings sogar eine

Ins Pro Chil Cru Ins Cru Myr Ins Cru Myr

Abb. 14: Phylogenetische Hypothesen iiber die Gruppen der Mandibulata nach Betrachtung und
Interpretation allein der Augenstrukturen und der Ausbildung des Lobus opticus:

A Traditionelles Crustacea + Tracheata-Konzept. B und C Crustacea + Insecta-Konzept mit der
Annahme der Monophylie der Myriapoda. Ins = Insecta, Pro = Progoneata (Symphyla + (Diplo-
poda + Pauropoda)), Chil = Chilopoda, Cru = Crustacea, Myr = Myriapoda.

Merkmalszustinde:

1 = Mandibulata-Ommatidium mit einem 4-teiligen Kristallkegel, 2 Corneagenzellen, 8 Reti-
nulazellen und einem Lobus opticus, der nur zwei Neuropile ohne Chiasmata hat. Der 3-teilige
Lobus opticus mit zwei Chiasmata entstand bei hoheren Crustacea und den Insecta unabhingig
(konvergent). Bei den Progoneata und Chilopoda ist das dritte Neuropil (Medulla interna) viel-
leicht reduziert, ohne dass das Chiasma zwischen Lamina und Medulla verschwunden ist.

2 = Primires Facettenauge bestehend aus Ommatidien mit einem vielteiligen, kristallkegeldhnli-
chen Glaskérper, einem zweilagigen Rhabdom bestehend aus mindestens 9-23 distalen und stets
nur 4 proximalen Retinulazellen (wie bei Scutigera und Thereuopoda). Lobus opticus mit nur
zwei Neuropilen mit nur einem Chiasma, welches dann bei den Crustacea primir reduziert sein
muss (B), oder das (die) Chiasma ist in allen Gruppen unabhéngig entstanden.

R = Modifizierung des Facettenauges mit mandibulaten Ommatidien (also mit einem Tetraconus)
zu Fusionsstemmata.

Im Dendrogramm A erfolgte die Reduktion und Bildung von Fusionsstemmata in den paraphy-
letischen Myriapoda zweimal unabhingig. Im Dendrogramm B entstand das Mandibulata-Om-
matidium bei dem letzten gemeinsamen Vorfahren der Crustacea + Insecta. Das Ommatidium im
Facettenauge von Scutigera ist urspriinglich und wurde innerhalb der Chilopoda und Diplopoda
unabhingig reduziert und modifiziert. Im Dendrogramm C ist die Reduktion des Mandibulata-
Ommatidium fiir die Myriapoda eine Synapomorphie, wihrend die Bildung des Scutigera-Facet-
tenauges daraus sekundir ist (daher ,,Pseudofacettenauge®) (wie in Dendrogramm A).
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wichtige weitere Hypothese der alten HansTrOM’schen Darstellungen (HAaNsTROM 1926,
1928, 1940) eines Schwestergruppen-Verhiltnisses zwischen Insecta und allein den
Malacostraca der Crustacea aufgegriffen worden ist (Osorio et al. 1997, STRAUSFELD
1998). Diese Annahme stiitzt sich vor allem auf den detaillierten Bau des Lobus opti-
cus. Urspriinglich soll bei den basalen Crustacea ein Lobus opticus mit nur zwei Ver-
schaltungszentren (Lamina, Medula I), bei hoheren Krebsen (Malacostraca) und Insecta
dagegen drei (Lamina, Medulla I, Medulla IT = Medulla interna) sein. Die Ubereinstim-
mungen sind in der Tat keineswegs trivial und umfassen auBler den beiden Chiasma-
ta auch spezielle Anordnungen von sekundédren Neuronen. Dagegen kann im Moment
nur gesagt werden, dass Chiasmata mehrfach konvergent bei Mollusca (Cephalopoda),
bei Wirbeltieren und eben bei Euarthropoda entstanden sind, so dass eine Konvergenz
auch zwischen Malacostraca und Insecta nicht gédnzlich unwahrscheinlich ist (ScHoLz
1992). Auch STRAUSFELD (1998) spricht in seiner zusammenfassenden Arbeit in diesem
Zusammenhang von ,,deep optic neuropils and optic chiasmata are homoplastic in in-
sects and crustaceans” Eine vergleichende Betrachtung der Neurogenese bei verschie-
denen Arthropoda darunter auch des Lobus opticus (z. B. wieder HarzscH & WALOSSEK
2001) unterstiitzen die Ansicht einer nahen Verwandtschaft von Crustacea und Insecta
(WHITINGTON 1996) (Abb. 14). Im Ubrigen gibt es bislang kaum vergleichbar griindliche
Untersuchungen der Gehirne der Myriapoda. Bislang vorliegende Analysen vor allem
der Konstruktion der Pilzkorper im Protocerebrum unterstiitzen das Schwestergruppen-
verhiltnis Insecta (Hexapoda) und Malacostraca-Crustacea, lassen jedoch neben den
Branchiopoda nur die Chilopoda als weitere Schwestergruppe erscheinen. Die Diplo-
poda dagegen befinden sich in der Ndhe der Onychophora (STRAUSFELD et al. 1998). Die
Befunde hier sind jedoch z. T. hochst merkwiirdig, da z. B. die Archacognatha (Machi-
lis) innerhalb der Insecta iiberhaupt keine Pilzkorper besitzen, wohl aber die Zygentoma
(Thermobia). Hier ist die Annahme einer Reduktion dieser komplexen Gehirnstrukturen
so naheliegend, dass sich daraus die Frage ergibt, wie zuverldssig Gehirnstrukturen fiir
phylogenetische Aussagen tatsichlich sind. Méglicherweise finden sich jedoch hier Hin-
weise auf neuronale Reduktionserscheinungen, die den Schluss zulassen, dass viele der
Pancrustacea-Merkmale hier auch einmal existiert haben koénnten.

Auch andere Sinnesorgane konnten einfacher interpretiert werden. Stiftfithrende Sin-
nesorgane (Scolopidien) gibt es nur bei Crustacea und Insecta, nicht jedoch bei Myria-
poda (PauLus 1986). Im Monantennata-Modell miissen sie demnach bei den Myriapoda
reduziert worden sein. Nach dem neuen Modell haben sie natiirlich nie welche besessen.
Der Besitz von Scolopidien stellt daher eine weitere Synapomorphie der Crustacea +
Insecta dar.

Zusammenfassend ldsst sich unter der neuen Primisse sagen, dass die vergleichende
Morphologie der Augenstrukturen sich sehr gut damit in Einklang bringen lédsst, zumin-
dest dieser Hypothese nicht widerspricht.

6. Sind die Myriapoda monophyletisch?

Im Licht der neuen molekularen Sequenzdaten und deren Konsequenz fiir die Schwes-
tergruppen innerhalb der Mandibulata wurde bisher stets davon ausgegangen, dass die
Myriapoda als Monophylum zu betrachten seien. Bereits im Monantennata-Konzept war
dies aber in der Regel nicht der Fall. Hier gelten die Chilopoda als Schwestergruppe der
Progoneata + Insecta (DoHLE 1980, Kraus & Kraus 1994, 1998). Die Argumente, die in
diesem Konzept fiir eine Monophylie sprechen kénnten, gelten als wenig gut begriindet
(PauLus 1986). In der vergleichenden Analyse der Pilzkorperkonstruktionen im Proto-
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cerebrum scheinen die Myriapoda ebenfalls nicht als Monophylum auf (STRAUSFELD et
al. 1998). Die bisherigen Argumente fiir die Monophylie sind im Wesentlichen Reduk-
tionsmerkmale:

— Fehlen (Reduktion) der Medianaugen
— Fehlen (Reduktion) von Scolopidien
— Umbau der Facettenaugen in Stemmata.

Fiir alle diese Merkmale kann jedoch mehrfache Konvergenz nicht ausgeschlossen
werden, wenn auch das einzige positive Merkmal, ndmlich der Umbau der Facettenau-
gen zu isolierten Stemmata, keineswegs trivial ist. Der Bau dieser Stemmata entspricht
ndmlich ausschlieSlich dem eines hochgradig fusionierten Doppelstemma, einem Au-
gentypus, der bei Insektenlarven nur einer von vielen moglichen ist. Falls ein ,,0zel-
lus® bei Polyxenus ein nur leicht modifiziertes Mandibulata-Ommatidium ist, dann
allerdings sind Fusionsstemmata bei Diplopoda und Chilopoda mehrfach konvergent
gebildet worden. Dies gilt auch bei der Annahme, dass das Facettenauge von Scutigera
urspriinglich ist. Dann wurde nidmlich der Kristallkérper mehrfach konvergent redu-
ziert.

Das Schwestergruppenverhiltnis Progoneta + Insecta wird vor allem mit dem Besitz
einer 2. Maxille als Labium (,,Labiophora“, Kraus & Kraus 1994) und dem Besitz
von Styli mit Coxalvesikeln begriindet. Beides miissen im Konzept Crustacea + In-
secta natiirlich Konvergenzen sein. Das Monantennata-Konzept wird neuerdings wie-
der durch den gemeinsamen Besitz einer Ganzbeinmandibel (telognathic mandibles
nach ManTtoN 1964) begriindet (Kraus & Kraus 1994, 1998). Die Argumente stam-
men aus morphologischen Befunden. Doch die neuen immunogenetischen Befunde
beziiglich der Expression von ,distalless” zeigen, dass sowohl Myriapoda als auch
Insecta so wie die Crustacea Beinbasis-Mandibeln besitzen (PANGANIBAN et al. 1995,
WiLLiams & NaGy 1996, Popapic et al. 1998, WiLLiaMs 1998, Schorz et al. 1998).
Im Zusammenhang mit dem Arthropoda-Spaltbein-Konzept nach LauTerBAcH (1972,
1980, 1983), konnten Styli Reste eines Exopoditen sein (PauLus 1986a, 1996). Diese
Styli sind in ihrer abgewandelten spezifischen Qualitit bei basalen Hexapoda (Insec-
ta) und Symphyla so iibereinstimmend, dass deren Konvergenz nur schwer vorstellbar
ist. Im Licht des Crustacea + Insecta-Konzeptes miissen sie aus Exopoditen mehrfach
konvergent zu Styli umgebildet worden sein. Dies gilt dann in gleicher Weise auch
fiir die Coxalbldschen.

Auch ectodermale Malpighi-Schlduche und der Verlust der Mitteldarmdriisen ist dann
mehrfach konvergent.

Was spricht nun fiir eine Monophylie der Myriapoda im Konzept Crustacea-Insecta?

Umbau der Facettenaugen in Fusions-Stemmata und damit gekoppelt das Fehlen der
Medianaugen,

Fehlen der Mitteldarmdriisen (konvergent zu Insecta),

ectodermale Malpighi-Schliduche (konvergent zu Insecta),

— Stabbeine mit Styli (reduziert bei Chilopoda) (konvergent bei Insecta),

paarige Krallen (eventuell mehrfach konvergent selbst innhalb der Myriapoda),
Verlust der 2. Antennen (konvergent zu Insecta),

Reduktion der Palpen an der Gnathobasis-Mandibel (konvergent bei den Insecta),

— terrestrische Lebensweise (konvergent zu Insecta): nicht sicher, da das Tracheensys-
tem der Chilopoda und Progoneata sehr verschieden gebaut ist. Sollte die terrestrische

I
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Lebensweise (mit entsprechenden Anpassungen) bei Myriapoda zwei Mal entstanden
sein, dann benétigen wir gut begriindete Synapomorphien einerseits fiir Chilopoda +
(Progoneata + (Crustacea + Insecta)) oder Progoneata + (Chilopoda + (Crustacea +
Insecta)).

— Reduktion der frei lebenden Primérlarve (Nauplius) (konvergent bei Insecta),

— Trichobothrien (Bothriotrichen) (konvergent zu Insecta); vielleicht selbst innerhalb
der Myriapoda konvergent, da der hochabgeleitete Typ von ,,bulb formed tricho-
bothria“ nur bei den Progoneata vorkommt (HaupT 1979).

7. Myriapoda als Paraphylum im Pancrustacea-Konzept

Da alle genannten Merkmale auch innerhalb eines ,,Myriapoda-clades” mehrfach kon-
vergent reduziert worden sein kénnen, bleibt noch die Frage, wie die genannten Merk-
male in ein Paraphylum-Schema passen konnten. Dazu muss gleich angemerkt werden,
dass sogar die Reduktion der 2. Antennen ebenfalls mehrfach konvergent innerhalb
dieses ,,clades* angenommen werden muss. Von der Struktur der Photorezeptoren her
konnen hierzu keine neuen Argumente geliefert werden, da auch sie natiirlich mehrfach
konvergent reduziert oder umgebaut worden sein miissten. Dies wiirde auflerdem die
Annahme einer weiteren mehrfachen Konvergenz der Eroberung des Landes zur Folge
haben. Eine spezielle neue Betrachtung miisste den Symphyla entgegengebracht werden,
da die alte Symphylen-Theorie der Hexapoda-Entstehung nicht widerlegt ist. Dass die
Symphyla zu den Progoneata gestellt werden, ist bislang nicht gut begriindet worden.
Auch wenn dies alles prinzipiell denkbar ist, scheinen mir die Wahrscheinlichkeiten sol-
cher Annahmen immer geringer zu werden.

8. Myriapoda-Augen als urspriingliche Euarthropoda-Augen

Da die Lateralozellen der Myriapoda einen sehr urspriinglichen Eindruck machen, soll-
te zum Schluss noch der Gedanke verfolgt werden, dass sie tatsdchlich urspriinglich
sind. Dazu passen die molekularen Stammb&ume von TURBEVILLE et al. (1991), FrIED-
RICH & TAuTZ (1995) oder HwANG et al. (2001), so dass diese Hypothese nicht génzlich
aus der Luft gegriffen zu sein scheint. Hier stellen die Myriapoda die Schwestergruppe
aller tibrigen Euarthropoda dar. Dann konnte das ginzliche Fehlen von Medianaugen
ebenfalls primér sein und passt darin zu dem offenbar ebenfalls ginzlichen Fehlen sol-
cher Augen bei den Trilobitomorpha. Dann kénnten die Medianaugen eine Synapomo-
phie erst ab den Chelicerata-Mandibulata-Clades sein. Das Facettenauge ist dann erst
eine Neuerfindung ab den Trilobitomorpha. Daraus folgt, dass es bei den Scutigero-
morpha konvergent ist. Ein weiteres Argument fiir diese These ist dann die Erfindung
des Spaltbeines mit Endo- und Exopodit ebenfalls erst ab den Trilobitomorpha, da die
Myriapoda einfache Stabbeine besitzen. Erklarungsbediirftig sind dann allerdings die
Styli der Symphyla.

Fassen wir einige der Konsequenzen zusammen:

Lateralozellen einfach strukturiert, kein Facettenauge

. Priméres Fehlen der Medianaugen

Stabbeine ohne Anhédnge (primér)

Fehlen der Extremititen des Tritocerebralsegmentes (apomorph)

Besitz von Mandibeln (apomorph), konvergent zu Mandibeln der Pancrustacea.
Unterlippe aus 1. und 2. Maxillen (autapomorph), konvergent zu Pancrustacea,
Tracheensystem, konvergent zu Arachnida und Insecta

N LR W
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8. ectodermale Malpighi-Schlduche, konvergent zu Insecta

Schon diese kurze Zusammenstellung zeigt, dass die Positionierung der Myriapoda als
Schwestergruppe aller iibrigen Euarthropoda zu einer gro3en Zahl von Konvergenz-An-
nahmen fiihrt, so dass diese Hypothese nur wenig Wahrscheinlichkeit besitzt.

Fazit

Augenstrukturen lassen sich fiir beide Haupt-Hypothesen (Tracheata- oder Pan-
crustacea-Konzept) als nicht widersprechende Argumentationen heranziehen. So bleibt
abzuwarten, inwieweit die anderen Argumente fiir die Crustacea-Insecta-Hypothese
sich als so stichhaltig erweisen werden, dass sie im funktionellen und phylogenetischen
Zusammenhang die sich mehr und mehr festigende Aussage bekréftigt. Schwierig zu
erkldren und damit zu widerlegen, scheint mit noch immer das Argument zu Gunsten
der Monantennata-Hypothese beziiglich des gemeinsamen Verlustes der 2. Antennen zu
sein. Fiir die Monantennata-Hypothese sprechen auch nicht niher behandelte Fakten der
Medianaugen- und Frontalorgan-Argumentationen (PauLus 1972b, 1979). Das ginzliche
Fehlen solcher Photorezeptoren bei den Myriapoda ist ndmlich ein starkes Indiz fiir eine
sekunddre Umkonstruktion und Vereinfachung der Lateralaugen bei den Myriapoda.
Vier Medianozellen und zwei Paar Frontalorgane gehoren nimlich zum Grundbauplan
der Euarthropoda (PauLus 1972b, 1979). Sowohl bei Crustacea als auch bei Insecta wer-
den Medianaugen (Naupliusaugen, Stirnocellen) stets dann vollstindig reduziert, wenn
die Facettenaugen stark vereinfacht, modifiziert (z. B. zu Stemmata) oder gar reduziert
werden. Dies diirfte an einer funktionellen und damit sicher auch neuronalen Kopplung
beider Photorezeptortypen liegen. In der neuen Crustacea-Insecta-Hypothese hitten die
jetzt urspriingliche Facettenaugen besitzenden Chilopoda-Scutigeromorpha keine Ver-
anlassung, ihre Medianaugen vollig zu reduzieren. Polyxenus scheint in seinen Lateralo-
zellen noch eindeutig als Mandibulata-Ommatidien identifizierbare Einheiten zu besit-
zen. Bei ihnen finden sich als einzige Myriapoda sowohl im Sinn der Tracheata- als auch
der Myriapoda + ,,Pancrustacea“-Hypothese als Reste eines vierteiligen Kristallkegels
(Tetraconus). Ob diese Zellen tatsidchlich Kristallkegelreste sind, konnte vielleicht iiber
den bei anderen Arthropoden bereits praktizierten offenbar hochspezifischen Test auf
das Antigen 3G6 erfolgen (Edwards & MEYEr 1990).

Eine andere Hypothese kénnte allerdings von einem priméiren Fehlen von Medianaugen
und tibrigens auch von Facettenaugen ausgehen, ndmlich durch die Annahme, dass die
Myriapoda dlter als die Trilobitomorpha + Chelicerata + Pancrustacea sind. Dann hitten
sie noch vor den Chelicerata das Land erobert, hitten noch keine Facettenaugen entwi-
ckelt, noch keine Medianaugen besessen etc. Das Scutigera-Facettenauge wire dann un-
abhédngig von denen der Chelicerata-Pancrustacea entstanden, das ,,Ommatidium*“ von
Polyxenus eine zufillige Konvergenz. Mit Einschrankungen entspricht diese Annahme
den Stammbaumvorstellungen von TUrBEVILLE et al. (1991), FrIEDRICH & TauTtz (1995)
oder HwanG et al. (2001). Dann miissen natiirlich alle Merkmale des Mandibulata-Tra-
cheata-Konzeptes konvergent sein, so z. B. die Mandibeln, das extremititen -(anten-
nen)-lose Tritocephalon etc.



Zusammenfassung

Neue phylogenetische Auswertungen von molekularen DNA/RNA-Sequenzuntersu-
chungen legen nahe, dass nicht die Myriapoda, sondern die Crustacea die Schwester-
gruppe der Insekten sind (TURBEVILLE et al. 1991, BALLARD et al. 1992, WHEELER et al.
1993, FriEDRICH & TaUTZ 1995, AVEROF & AKAM 1995a, b, WHEELER 1998, GIrIBET & Ri-
BERA 2000, GIRIBET et al. 2001, SHuLz & REGIER 2000, EDGECOMBE et al. 2000, EDGECcoM-
BE & GIRIBET 2002, SHULZ & REGIER 2000, DoHLE 2001, HwaNG et al. 2001). Dies macht
es erforderlich, die Strukturen der Augen zu iiberpriifen, inwieweit sie mit den neuen
Stammbaumhypothesen in Einklang zu bringen sind.

Die Homologie der Facettenaugen von Insecta und Crustacea wird deutlich unterstri-
chen, da beide aus Ommatidien zusammengesetzt sind, die Zelle fiir Zelle (2 Cornea-
gen- bzw. 2 Hauptpigmentzellen; 4 Semperzellen, die einen vierteiligen Kristallkegel
bilden; urspriinglich 8 Retinulazellen). Diese konstanten Zellzahlen bleiben auch dann
erhalten, wenn grofle funktionelle Umbildungen des dioptrischen Apparates vorkom-
men.

Um die deutlichen strukturellen Abweichungen der Myriapodenaugen zu erkldren, gibt
es zwei verschiedene Zuginge, die davon abhingen, welche phylogenetische Position die
Myriapoda im System der Mandibulata einnehmen. Im traditionellen Tracheata-Kon-
zept konnen die Myriapodaaugen nur sekundir modifizierte Facettenaugenreste sein.
Diese Abwandlung kann erkldrt werden, wenn man die gut belegten Umbildungswe-
ge von Facettenaugen zu Larvalaugen (Stemmata) bei den holometabolen Insekten als
Analog-Modell heranzieht. Innerhalb der Endopterygota konnte gezeigt werden, dass
es vielfdltige und in jeder Insektenordnung konvergente Abwandlungen der Ommati-
dien zu unterschiedlichen Stemmata-Typen gibt. In jedem Fall wurde das Facettenau-
ge zundchst in einzelne Larval-Ommatidien zerlegt. Diese wurden dann hiufig weiter
so abgewandelt, dass mit den resultierenden so genannten Fusionsstemmata zweiter
Ordnung, bei denen alle Ommatidien verschmolzen sind, genau solche Lateralaugen
entstanden sind, die denen der Myriapoda gleichen. Daraus kann der Schluss gezogen
werden, dass die Myriapodenaugen, die in keiner Weise einem Mandibulata-Ommati-
dium entsprechen, durch vollig vergleichbare Abwandlungsprozesse und -wege entstan-
den sind. Das Facettenauge von Scutigera (Myriapoda, Chilopoda) setzt sich dann aus
Ommatidien zusammen, die sekundér reorganisierte Myriapodenstemmata darstellen,
die einen neuen kristallkorper-dhnliche ,,Glaskorper® erfunden haben. Dieses sekundire
Facettenauge wurde daher ,,Pseudofacettenauge’ benannt (Abb. 10).

Falls man jedoch die Crustacea und Insecta als Schwestergruppen annimmt, deren
Schwestergruppe die Myriapoda sind, dann konnte das Scutigera-Facettenauge auch
als urspriinglich gedeutet werden. Der vierteilige Kristallkegel ist dann eine Synapo-
morphie der Crustacea + Insecta alleine. Die iibrigen Augentypen der Myriapoda (late-
rale Linsenaugen) miissen aber auch dann sekundir abgewandelte, jetzt allerdings Scu-
tigera-Ommatidien sein (Abb. 10). In Erginzung werden noch weitere morphologische
Strukturen fiir die Frage der Mono- oder Paraphylie der Myriapoda, auch im Zusam-
menhang des Schwestergruppenverhiltnisses von Crustacea + Insecta diskutiert.

Als dritte Moglichkeit kommt allerdings auch in Frage, dass die Myriapoda zwar die
Schwestergruppe der Crustacea + Insecta sind, ihre Lateralaugen aber dennoch sekun-
dir abgewandelte Insekten/Crustaceen-Ommatidien sind. Dann treffen alle Interpreta-
tionen zu, die unter Moglichkeit 1 (Tracheata-Hypothese) geschildert wurden (z. B. das
Scutigera-Facettenauge ist ein ,,Pseudofacettenauge) (Abb. 10, C).
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Abstract

According to molecular sequence data Crustacea and not Myriapoda seem to be the sis-
ter-group to Insecta (“Pancrustacea or Tetraconata™). This makes it necessary to recon-
sider how the morphology of their eyes fit with these new cladograms.

Homology of facetted eye structures in Insecta (Hexapoda in the sense of Ento- and Ec-
tognatha) and Crustacea is clearly supported by identical numbers of cells in an omma-
tidium (2 corneageneous or primary pigment cells, 4 Semper cells which build the crys-
talline cone and primarily 8 retinula cells). These cell numbers are retained even when
great functional modification occurs, especially in the region of the dioptric apparatus.

There are two different possibilities to explain differences in eye structure in Myriapoda
depending on their phylogenetic position in the cladogram of Mandibulata. In the tra-
ditional Tracheata cladogram, eyes of Myriapoda must be secondarily modified. This
modification can be explained using the different evolutionary pathways of insect facet-
ted eyes to insect larval eyes (stemmata) as an analogous model system. Comparative
morphology of larval insect eyes from all holometabolan orders shows that there are sev-
eral evolutionary pathways which have led to different types of stemmata and that the
process always involved the breaking up the compound eye into individual larval omma-
tidia. Further evolution led on many occasions to so-called fusion-stemmata that occur
convergently in each holometabolic order and reveals, in part, great structural similari-
ties to the lateral ocelli of myriapods. As myriapodan eyes cannot be regarded as typi-
cal mandibulate ommatidia, their structure can be explained as a modified complex eye
evolved in a comparable way to the development to the fusion-stemmata of insect larvae.
The facetted eyes of Scutigera (Myriapoda, Chilopoda) must be considered as secondar-
ily reorganized lateral myriapodan stemmata, the so-called ,,pseudo-compound eyes*
New is a crystalline cone-like vitreous body within the dioptric apparatus.

In the new cladogram with Crustacea and Insecta as sister-groups however, the facetted
eyes of Scutigera can be interpreted as an old precursor of the Crustacea — Insecta facet-
ted eye with modified ommatidia having a four-part crystalline cone, etc. as a synapo-
morphy. Lateral ocelli of all the other Myriapoda are then modified like insect stemma-
ta. Precursor is then the Scutigera-Ommatidium. In addition further interpretations of
evolutionary pathways of myriapodan morphological characters are discussed.

Key words: Facetted eye, lateral ocelli, median eyes, ommatidium, stemmata, larval
eyes, phylogeny of Arthropoda, cladogram of Mandibulata, monophyly of Myriapoda,
Scutigera pseudofacetted eye.
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