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Einleitung und ProЬlemstellung 

In den letzten 20 Jahren hat das РrоЬlеш des Arthropoden-Kopfes die Aufшerksaшkeit 
der Forscher iшmer mehr auf sich gezogen. Dieses vergleichend morphologische ProЬlem 
ist aber nicht neu, es begann die Morphologen schon seit Mitte des 19. Jahrhunderts zu 
interessieren. Die Frage iiber die den Arthropoden-Kopf Ьildende Segmentzahl Ьleibt Ьis 
zum heutigen Tage eine Grundfrage sowohl der Ontogenese als auch der Stammesgeschichte. 
In der vorliegenden Arbeit werden wir auf diese Frage nicht niiher eingehen. Die Gesamt­
heit der zur Zeit vorliegenden morphologischen und embryologischen Befunde liiJ3t unserer 
Meinung nach folgende endgЩtige SchluJ3folgerung zu: Der Arthropoden-Kopf setzt sich 
aus dem Acron und sechs Segmenten zusammen. Diese These wurde schon von HuxLEY 
(1858) und HEYMONS (1901) formuliert, und in den letzten Jahren kam SIEWING (1963) 
zur gleichen SchluJ3folgerung. Die Verfasser, die in Einklang mit SIEWING (1963) den aus 
Acron und sechs Segmenten bestehenden Arthropoden-E:opf akzeptiereri, werfen aufs 
neue die Frage auf, wie das Acron und das Priiantennalsegment abgegrenzt sind, und wie 
die metamere Zugehorigkeit einer Reihe von morphologischen Strukturen des Arthro­
poden-Kopfes zu begrunden ist. 

Bei der vergleichend-morphologischen Analyse lassen wir in А nbetracht der wenigen 
Literatur die Onychophoren, die Pantopoden, die Tardigraden und andere auJ3er acht. 
Wir beschriinken uns auf die als Arthropoden bekannten Hauptgruppen der Mandibulaten 
und der Cheliceraten sowie auf einige fossile Arthropoden, deren Zugehorigkeit zu diesem 
Tierstaшm nicht zu bezweifeln ist. Um den AnschluJ3 an die urspriinglichen Articulaten 
l1erzustellen, werden die Arthropoden mit den Anneliden verglic hen; breitere Vergleiche 
werden jedoch nicht gezogen. 

Unser Beitrag ist wie folgt gegliedert: Zuniichst soll der Ausgangsbauplan des aus dem 
Acron und sechs cephalisierten Korpersegmenten zusammengesetzten Arthropoden-Kopfes 
dargelegt werden. Die groJ3te Aufmerksaшkeit wird dem Acron up.d dem Priiantennal­
segment der Arthropoden, insbesondere den Nervenstrukturen zugewendet, deren Deutung 
die groJ3ten Schwierigkeiten fur die Bildung einer geschlossenen Theorie des Arthropoden­
Kopfes bereitet. Es wird auch eine Losung des mit dem Mundteil und dem Vorderdarm 
verbundenen, theoretisch und terminologisch verbundenen Fragenkomplexes gesucht. 

Folgende Arbeitshypothese sei vorangestellt: Die mit der Entsteh1,1ng der Arthropoden 
einhergehende Cephalisation hat nicht nur eine funktionsmorphologische V ereinigung 
einiger Vordersegшente zum Procephalon, dеш Kopf- oder Prosoma-Hauptabschnitt zur 
Folge, sondern auch eine Kriimmung der шorphologischen Korperachse in diesem Bereich, 
die durch die gegenseitige Segmentverlagerung und die Formanderung eines jeden rnit­
betroffenen Segmentes· bedingt war. 

Ehe wir шit der Analyse des Aufbaus des Arthropoden-Kopfes beginnen, ·postulieren 
wir, daJ3 die Promorphologie der Articulaten im allgemeinen und der Arthropoden im be­
sonderen j~gliche Verlagerung der Anlagen irgendwelcher metameren (und der acronalen) 
morphologischen Strukturen aus einem Metamer (und dem Acron) in ein anderes Metamer 
ausschlie.Вt. Dies gilt naturlich keinesfalls fiir nichtsegшentale Strukturen, die den Arti-
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culaten und ihren nichtmetameren Vorfahren gemeinsam sind ( endodermaler Mitteldarm, 
Geschlechtszellen). Diese Postulation bezieht andererseits die Existeriz der von der Seg­
mentblldung nicht betroffenen Orgarie (zum Beispie1 den Pharynx der Insekten, siehe, 
IвRAНIM 1958 und andere; das Labralganglion der Copepoden, siehe PEDASCHENKO 1896) 
mit ein. · 

In unserem Beitrag werden Erkenntnisse aus der Entwicklungsmorphologie und der 
experimentellen Morphologie zur Stiitze unserer Theorie besonderes Gewicht haben. Die 
rein morpho1ogischen Befunde (Morphologie des ausgeblldeten Tieres) dienen in unserer 
Abhandlung nur dann als Materia1 ffu die theoretische Bearbeitung, wenn Angaben iiber 
die Entwick1ungsmorpho1ogie (zum Beispiel bei Proturen) fehlen, und auch da werden sie 
nur als Ergiinzung betrachtet. Die vergleichend-morphologischen Schlu.вfolgerungen er­
halten fiir uns erst einen W ert, wenn sie eine auf anderem W eg gewonnene und logisch 
geordnete Theorie stiitzen. Die Verfasser setzen voraus, dа.В schon die Moglichkeit an sich, 
eine einfache und logische Theorie aufzubauen, deren G1aubwiirdigkeit а priori starkt. 

Die Verfasser bringen ihren aufrichtigsten Dank Prof. Dr. М. I. LEVI (Zentrales Kontroll-Forschungs-Laboratorium der 
М. S. D. S., Moskau) und Prof. Dr. В. В. ROHDENDORF (Paliiontologisches Institut der Akademie der Wissenschaften der 
UdSSR, Moskau) fiir die Moglichkeit zum Ausdruck, an diesem Beitrag zu arbeiten. Wir danken auch Prof. Dr. М. LIN­
DAUER (Zoologisches Institut der Universitat Wiirzburg) fiir das Redigieren des deutschen Textes und L. N. PRIТYКINA 
fiir die Hilfe bei der Bildgestal tung. 

I. Das Acron 

Eine Definition des Acron mu.В zum einen auf die Arthropoden bezogen sein, zum andern 
mu.В sie diesen Korperabschnitt ei11deutig von den anderen unterscheiden. Diesen Be­
dingungen entspricht folgende Formulierung: Das Arthropoden-Acron ist ein nichtmeta­
merer unpaarer Abschnitt, der sich am morphologischen Vorderende des Korpers befindet 
und kein Serialhomologon der hinter ihm liegenden Korperabschnitte ist; auch besitzt 
jede seiner Strukturen fiir sich keine entsprechenden Serialhomologa. . 

Im Gegensatz zu den Arthropoden-Segmenten vermag das Acron Spuren der Radial­
symmetrie innerha1b seiner Sinnes- und N ervenblldungen zu zeigen. Ein negatives Kenn­
zeichen des Acron nimmt auf die Mesodermblldungen Bezug: Jeder Korperabschnitt der 
Arthropoden, dem das eigentliche Mesoderm zugeordnet werden kann, ist kein Acron. 
Beweise, оЬ es sich innerhalb des Arthropoden-Kopfes jeweils um Acron-Strukturen han­
_delt oder nicht, sind in erster Linie von der vergleichenden Embryologie und der verglei­
chenden Morphologie zu erwarten. So1che sind: Anteromediane, ektodermale Bildungen, 
die am morphologisch vordersten Korperende liegen und keine Serialhomologa bei den 
nachfolgenderi. segmentalen Anlagen haben. Als vergleichend-embryologisches Kennzeichen 
wird bei den verschiedenen Arthropoden-Gruppen die einheitliche embryonale Bildung der 
erwahnten anteromedianen Strukturen aus der vordersten medianen, streng unpaaren 
Ektodermregion des Keimes betrachtet, bei dem das Mesoderm immer fehlt. Aber unsere 
Beweisfiihrung wird erst unanfechtbar sein, wenn es uns gelingt, ein widerspruchsloses 
Schema des Gesamtbaup1anes dев Arthropoden-Kopfes aufzustellen, welches das Acron 
einschlie.Вt und dem verwandter Gruppen (Anneliden) entspricht, ferner, wenn sich dieses 
Schema konstruktiver als mбg1iche A1ternativhypothesen erweist. 

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

Alle Arthropoden besitzen zwischeri den Hirnhii1ften unpaare Einzelstrukturen, deren 
Gesamtheit gewohnlich als Pars intercerebra1is bezeichnet wird (HALLER 1905). Als der­
artige Medianblldungen ge1ten im Gehirn aller Arthropoden ein Zentralkorper, bei der 
Mehrheit der Vertreter dieser Gruppe eine Protocerebra1briicke und bei allen Arthropoden, 
we1che iiber Ocellen und Fronta1organe verfiigen, ein Gehirnocellenzentrum. Im Ober­
schlundgang1ion der Anne1iden, das besonders oft mit dem Gehirn der Arthropoden ver­
g1ichen wird, wurde nichts vorgefunden, was den Strukturen der Pars intercerebralis ent­
sprochen hatte (HANSTROM 1928, SIEWING 1963). Alle morphologisch ausreichend unter-
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suchten Arthropoden besitzen Sinnesorgane, die vom Ocellenzentrum aus innerviert wer­
den. Selbstverstandlich ist der vollstandige Satz dieser Organe bei weitem nicht in allen 
Arthropoden-Gruppen vertreten. 

А. Ocellen 

Die Ocellen1 der Arthropoden stellen die medianen, in der morphologisch vordersten 
Region des Arthropoden-Korpers (der Frontalregion, ein neutraler Terminus, der auch 
weiterhin gebraucht wird) liegenden becherfбrmigen Augen dar. Sie werden immer vom 
Ocellenzentrum aus oder im einfacheren Fall direkt aus dem Zentralkorper innerviert. 
AuBer einigen Ateloceraten besitzen alle Arthropoden diese Bildungen. 

Die Crustaceen besitzen in den meisten Fallen Ocell.en in der Form des sogenannten 
Naupliusauges. Die Vertreter der Mystacocariden haben vier selbstandige Ocellen (PENNAK 
& ZINN 1943, DAHL 1952). Im definitiven Zustand besteht das Naupliusauge der meisten 
Crustaceen aus drei Bechern: zwei lateralen und einem ventralen. Der ventrale Becher 
wird aber durch zwei Nerven versorgt (Copepoda - PEDASCHENKO 1896, LowE 1936; 
Cladocera - ELoFsso:l'< 1966Ь) und embryologisch paarig angelegt (Copepoda - PEDA­
SCHENKO 1896; Cirripedia - KuнNERT 1935), das heiВt, er kann als Verschmelzungspro­
dukt zweier urspriinglich gesonderter Ocellen gelten. 

Die Vierteiligkeit des Naupliusauges wird von mehreren Autoren nicht erwahnt; die 
Ungenauigkeit ihrer Beobachtungen und SchluBfolgerungen kann durch folgende Gegen­
iiberstellungen veranschaulicht werden: NoviKOFF (1905) beschrieb das vierteilige Nau­
pliusauge bei Tanymaвtix (Branchipuв); er selbst (1906) sowie ELOFSSON (1966Ь) und ВЕ· 
NESCH (1969) kamen jedoch zur SchluBfolgerung, das Naupliusauge sei dreiteilig, wobei 
sie einen anderen Anostrakenvertreter - Artemia - heranzogen. In der Tat ist die Paarig­
keit des Ventralbechers beim erwachsenen Tier mehr oder weniger schwer festzustellen. 
So beschrieben einige altere Autoren ein dreiteiliges Naupliusauge bei Noto- und Concho­
straken (CLAUS 1891, VON ZOGRAF 1904, NoviKOFF 1905), wahrend andere altere, aber auch 
moderne Forscher (WENKE 1908, DAHL 1959, ELOFSSON 1966Ь) dessen Vierteiligkeit fest­
stellten. FAНRENBACH 1964, ELOFSSON 1966Ь und DUDLEY 1969 meinten, daB bei Cope­
poden das Naupliusauge aus drei Teilen besteht, obwohl LowE schon im Jahre 1936 Merk­
male der Vierteiligkeit in dem ausgeЬildeten Naupliusauge der Copepoden aufdeckte. 

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

Aus den vorstehenden Ausfiihrungen ist ersichtlich, daB die Entwicklung der Nauplius­
auges der Crustaceen (PEDASCHENKO 1896, KUHNERT 1935) mit den Befunden der defini­
tiven Morphologie bei den primitivsten Vertretern dieser Klasse (Mystacocariden, Phyllo­
poden, Cladoceren, Copepoden) (PENNAK & ZINN 1943, DAHL 1952, 1959, ELOFSSON 1966Ь, 
LowE 1936) gut iibereinstimmt. Wir diirfen also das Naupliusauge als Verschmelzungs­
produkt von vier urspriinglich selbstandigen Ocellen betrachten. 

UЪrigens konnen sich Elemente von Ocellen bei einigen Crustaceen zuriickЬilden: Bei 
Cephalophana (Copepoda) fehlt der Ventralbecher ganzlich (STEUER 1928). Wahrschein­
lich sind auch die Anlagen von nur drei gesonderten Ocellen bei Ostracoden (WEYGOLDT 
1960) ein Beispiel solcher RiickЬildung. 

Das N aupliusauge wird iн der Regel durch die dreilappige optische Sehmasse innerviert: 
die lateralen Becher (zwei seitliche Ocellen) durch ihre Laterallobeн, der Ventralbecher 
(zwei zentrale Ocellen) aus dem Medianlobus (BENESCH 1969). Es entwickelt sich im Ekto­
derm der Frontalregion (PEDASCHENKO 1896, HrCKMAN 1937, DAHL 1959), und die Nerven 
wachsen zu ihm vom Gehirн aus (SнпNО 1950). Das Ocellenzentrum ist mit dem Zentral­
korper eng verbunden (BENESCH 1969). 

1 Der Terminus "Ocellus" wird in unserer Arbeit nur auf solche Gebilde bezogen, die mit der Pars intercerebralis ver­
bunden sind. 
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Wenden wir uns nun dem Linsenauge·zu: Bei den Xiphosuren besteht das Linsenauge 
der Che1iceraten (Medianauge) aus vier Tei1en, zu denen vier gesonderte Nerven ziehen 
(PATTEN 1892, PATTEN & REDENBAUGH 1899, HANSТROM1926a,b, 1931; JOHANSSON 
1933). Offensicht1ich ist das Linsenauge der Xiphosuren aus vier urspriing1ich se1bstan­
digen Ocellen verschmo1zen. Vier Ocellennerven dringen paarweise ins Gehirn ein und 
miinden in zwei auf den "Hбrnern" des Zentra1kбrpers 1iegenden Linsenaugensehmassen. 
Es sei hervorgehoben, da13 nach den Angaben von Р ATTEN (1892), DEMOLL (1914) und 
HANSTROM (1928) die vier das Linsenauge der Xiphosuren bildenden Ocellen ungleich ent­
wicke1t sind: Die beiden vorderen stellen norma1 funktionierende und die beiden hinteren 
riickgeblldete Augen dar. 

Die Entwick1ung des Linsenauges wurde vonKINGSLEY (1893), KISНINOUYE (1893) und 
J OHANSSON ( 1933) untersucht. Die erste Beschreibung der Linsenaugenan1agen stammt von 
KISНINOUYE (1893) .. Danach sind diese ein Ьlasenfбrmiger, paariger Ze1lhaufen an jeder 
Seite des Einstillpungsortes, an dem sie sich spater einbuchten. Aus dieser Ektoderm­
einstiilpung der Fronta1region ( diese Region liegt am morpho1ogisch vorderen Rand der 
Kopfschildan1age der Xiphosuren und nimmt so eine medioventra1e Lage vor dem Labrum 
ein, Figur 1 а, Ь) wachsen die Linsenaugenan1agen in Richtung der kunftigen Dorsa1ober­
flache des Korpers (KISНINOUYE 1893, KINGSLEY 1893, JoнANSSON 1933) (Fig. 1 Ь, auch 
Fig. 15е). Dabei geht die Linse des Auges (Fig. la, 2d) aus dem Ektoderm eines Korper­
abschnittes hervor, der im iibrigen mit der Frontalregion nichts zu tun hat. Allem Anschein 
nach verha1t sich dieses Ektoderm der Latera1tei1e der Embryona1kopflappen zum Pra­
antenna1segment der Xiphosuren so wie bei den iibrigen Arthropoden (MELNIKOV & RAs­
NITSYN, in Vorbereitung) (Fig. 1 Ь). 

Somit haben wir bei den Xiphosuren eine sehr eigentiimliche Art der Ocellenblldung, da 
deren Becher aus dem Frontalektoderm und deren Linse aus dem Segmenta1ektoderm 
hervorgehen. Diese ungewohn1iche Entwick1ungsart hangt aller Wahrschein1ichkeit nach 
mit der Einkriimmung der morphologischen Kбrperachse zusammeri, wobei sich die ehe­
malige apicale Frontalregion auf die ventra1e Korperoberflache infolge der Kopfschi1d­
Ьildung verlagert. 

Der Becherbau der definitiven Ocellen der Xiphosuren (Fig. 2d) spiegelt deren Ent­
wicklungsart wider und unterscheidet sich vom Becherbau der Ocellen der Crustaceen und 
der Pterygoten (Fig. 2с, j), ebenso von den Stemmata2 der Scorpione, Arachniden, Myria­
}:юden und Pterygoten (Fig. 2g, h, i). Ihr becherformiger Bau bedingt wahrschein1ich die 
sekundare Veranderung der Facettenaugen, dabei scheint er ziem1ich ahn1ich dem Becher­
bau der Ocellen (Medianaugen) der Land-Cheliceraten zu sein (Fig. 2е, f). 

Bei aller Eigenheit des Linsenauges Ьleibt dessen Natur erhalten, wie bei den Ocellen 
der iibrigen Arthropoden. Die Homologie des Linsenauges der Xiphosuren mit dem Nau­
pliusauge der Crustaceen (JoнANSSON 1933) findet ihre Bestatigung in der Morphologie 
des ausgeblldeten Linsenauges: vier Becher, die eine Verschmelzung der vier urspriinglich 
iso1ierten Ocellen darstellen. Diese Homo1ogie wird auch durch die Innervationsart der 
Ocellen bei Xiphosuren und Crustaceen unter Beweis gestellt: Ihre Ocellenzentren 1assen 
trotz einiger Bau- und Anordnungsunterschiede die Nervenstrukturen der Pars inter­
cerebralis erkennen, die mit dem ·zentra1kбrper eng verbunden sind. Die Homologie der 
Xiphosurenocellen mit denen anderer Arthropoden wird ferner durch ihre Entwicklung aus 
dem Ektoderm der Frontalregion bestatigt (siehe KINGSLEY 1893, KISНINOUYE 1893). Die 
sie innervierenden Gehirnzentren entwickeln sich in entsprechender W eise aus N euro­
Ьlasten, die sich vom Ektoderm der Frontalregion abgespaltet haben (KISНINOUYE 1893). 
Eine noch weiterfiihrende Homo1ogisierung jeder der vier Ocellen der Xiphosuren mit 
jedem der vier Ocellen der Mandibu1aten wiirde weitere Untersuchungen erfordern. Sehen 
wir von jenen Fallen аЬ, in denen eine volle Riickblldung erfo1gt ist, so finden wir bei den 
anderen Cheliceraten zwei se1bstandige und median auf der Dorsa1oberflache des Prosoma 
liegende Ocellen (Median- oder Hauptaugen). Die Auffassung, da13 sie den Ocellen, die das 
Linsenauge der Xiphosuren Ьilden, homo1og seien, was schon LANKESTER & BOURNE (1883) 

' Der Terminus "Stemma" wird in dieser Arbeit nur auf solche optischen Bildungen bezogen, die Homologa der Fa­
cettenaugen darstellen. Die den Ommatidien der Facettenaugen entsprechenden urspriinglichen primitiven Epithelaugen 
der Articulaten werden als Ophthalmen bezeichnet. · 
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J~ig. 1. Lagebeziehungen und morphogenetische Verhitltnisse zwischen Zentralkiirper, Ocellen, Frontal­
organen, Ganglion stomodeale und ihren Nerven im Kopf embryonaler und adulter Xiphosuren und Land­
Cheliceraten. а - adulte Xiphosuren nach HANSTROM 1928 (verandert); Ь - Xiphosurenembryo; с - friih· 
embryonales Stadium, das Xiphosuren und Land-Cl1eliceraten gemeinsam ist; d - alterer Land-Cheliceraten­
embryo; е - adulte Land-Cheliceraten; f - Schema der Nervensystemteile der Xiphosuren (Ventralseite); 
g - wie f (Dorsalseite); h - Schema der Nervensystemteile der Arachniden 
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Fig. 2. Becherfбrmige Augen (schematisiert). а - Epithelauge der Hydromedusen nach Вuтsсны, aus 
DOGШL 1940; Ь - Prostomialauge (Ocellus) der Po!ychaeten (Eunice) nach HESSE 1901; с- rechter Dorsal­
becher (Ocellus) des Naupliusauges der Copepoden nach DUDLEY 1969; d - Teil des Linsenauges (Ocellus) 
der Xiphosuren nach DEMOLL 1914; е - Medianauge (Ocellus) der Scorpione nach Вuтsсны, aus DOGIEL 1940; 
f.- :Мedianauge (Ocellus) der Arachniden (Tegeпaria) nach BUтSCНLI, aus DOGIEL 1940; g - Nebenauge 
(Stemma) der Scorpione nach вuтsсны, aus DOGШL 1940; h - Nebenauge (Stemma) der Arachniden (Tege­
naria) nach Вuтsсны, aus DOGШL 1940; i - Stemma der Insekten (Dytiscus-Larve) nach HESSE 1901; 
j - Ocel!us der Insekten (Odonata) nach HESSE 1901 
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zum Ausdruck brachten, wird durch Vergleich ihres definitiven Baues (Fig. 2d, е, f) voll­
kommen bestatigt. 

Der Vergleich zweier isolierter Medianaugen der Land-Cheliceraten ;rnit dem Linsenauge 
stoBt auf bestimmte Schwierigkeiten. Diese konnen iiberwunden werden, wenn man ·die 
Befunde der Entwick1ungsmorphologie der Ocellen der Xiphosuren mit denen der Land­
Cheliceraten verg1eicht und die Ergebnisse den Befundeв der defiвitiven Morphologie, des_ 
Nervenver1aufs und der Lage der Iввervationszentren gegeniiberstellt. 

Ein Blick auf die in der Figur 2 dargestellten Ocellen und Stemmata verschiedener 
Arthropodeв diirfte iiberzeugen, daB die Ocellen der Cheliceraten anders als die iibrigen 
becherformigen Augeв geЬildet werdeв. In der Tat siвd die Sehzellen, welche die Waвde 
uвd dев Grund des Bechers auskleideв, eine Fortsetzung der Hypodermzellenschicht (Fig. 
2Ь, с, g, j). !в den Stemmata derArachвiden(Tegenaria, Fig. 2h), die eine Abanderung des 
gewohnlichen Bauplaвes becherformiger Augen zeigeв, ist die Cornealinse eine Fort­
setzung des Epithe1s, das sich dem Auge von einer Seite nahert. Die weiter proximal lie­
genden Sehzellen gehen unmittelbar in das vom gegeniiberliegenden Auge abgehende 
Epithel iiber. In normalen Becheraugen liegen jene Zellen, welche die Cuticula der Linse 
Ьilden, in einer Reihe mit den Epithel- und Sehzellen. In den Ocellen der Chelicera­
ten liegen die Epithel- und Corneagerizellen iв eiвer Schicht; sie Ъilden die Cuticula 
uвd die Ocelleвliвse, wobei die Retinal- und die Postretinalzellen einen von der Epithel­
und CorneagenauBenschicht durchweg isolierten Ocellenbecher Ьilden (Fig. 2d, f, е). Die 
Besonderheiten des Ocellenbaues der Land-Cheliceraten, die hierin mit den Xiphosuren 
iibereiвstimmen, werden ohne weiteres verstandlich, wenn man die Ontogenese der ent­
sprechenden Bildungeв analysiert. 

Nach embryologischen Befunden der meisten Autoren entstehen die Medianaugen der 
verschiedenen Land-Cheliceraten aus zwei medianen Zellansammlungen (Sackchen) von 
der Gehirnaвlage (Zentralkorpera.nlage) getrennt (Р APPENHEIM 1903, LAMBERT 1909,, 
MoNTGOlliERY 1909, KAESTNER 1948-1951, YosюкuRA 1955, REMPEL 1957). Ganz deut.­
lich Ьilden sie sich, bei den Scorpionen aus dem Ektoderm des morphologisch vordersten 
Medianteils (LocY 1886, BRAUER 1895) (siehe Fig. За). Somit entstehen die Ocellen - mit 
Riicksicht auf die Befunde von LEGENDRE 1959 - unmittelbar vor dem Bildungsort der 
NeuroЬlasten des kiinftigen Zentra1korpers im Ektoderm der Frontalregion. Die Ocellen­
nerven wachsen ihвen aus dem Gehirв entgegen (KISHINOUYE 1893, vergleiche SнпNо 1950 
- Crustacea, CAESAR 1912 - Pterygota). 

Es ist recht interessant, daB die Ausgangsstufen der Ocellenentwick1ung bei Xiphosuren, 
Scorpionen und Arachniden sehr ahnlich sind (KISHINOUYE 1893, BRAUER 1895, Josю­
KURA 1955, PRoss 1966 und andere). Diese Ahnlichkeit laBt vermuten, daB alle Cheli­
ceraten urspriinglich vier Ocellen hatten, die spater paarweise zu zwei Ьi1ateral-symme­
trischen Gruppen verschmolzen sind. In der Embryogenese Ьilden sie sich aus den beiden 
erwahnten Zellansammlungeв. In der weiteren Entwicklung Ьleibt ein Ocellus in jeder 
dieser Gruppen in alter Form erhalten, oder aber er erfahrt Komplikationen; der andere 
wird rudimeвtar. , 

Weitere Untersuchungen miissen ergeben, оЬ die RiickЬildung dieser Ocellen bei Land­
Cheliceraten schlieВlich zu ihrem volligen Verschwinden gefiihrt hat, oder оЬ nicht doch 
von den zwei Medianaugen ein ihnen entsprechender Rest verЬlieben ist. 

Doch zuriick zur Embryoвalentwick1ung der Ocellen der Land-Cheliceraten: Ihre Mor­
phogenese unterscheidet sich scharf von jener der Stemmata (Seitenaugen = Nebenaugen) 
dieser Tiergruppe (BRAUER 1895, LAMBERT 1909, REMPEL 1957) sowie der Ocellen und 
Stemmata andererArthropoden. Wenn wirdie Beschreibung der Entwicklung der Median­
augen einschlieВlich der fiir die Embryonen der Land-Cheliceraten charakteristischen Aus­
Ьildung der Kopffalte ( die wir als eine Abanderung des Kopfschildes der Xiphosuren und 
der Eurypteriden betrachten) von verschiedenen Autoren zusammenfassen, zeichnet sich 
folgendes Bild аЬ: Die Medianaugen entstehen in der vordersten Medianregion des Keimes, 
getrennt von der NeuroЬlastenanlage der Pars intercerebralis (Fig. lc, 1d, 3). Die darauf 
vor dieser Region sich zusammenschlieBenden lateralen Kopffa1tenseiteв (das die Tergal­
oberflache Ьildende Praantennalsegment, MELNrкov & RASNITSYN, in Vorbereitung) be­
ginвen die die embryonale Ventralseite iiber1appende Kopffalte zu Ьildeв (Fig. ЗЬ). Diese 
Falte kommt mit den Ocellenanlagen iв Beriihruвg, indem sie posteroveвtral weiterwachst 
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оа 

Fig. 3. Einzelne Stufen der Ocellen" und Stemmataentwicklung bei Land·Cheliceraten nach LAMBERT 1909 
(vereinfacht und abgeandert). а - Friihstadium des Arachnidenembryos, Vorderende des Keimes (Ventral­
ansicht); Ь - Stadium der Kopffaltenblldung des Arachnidenembryos (Ventralansicht); с - vollausgeblldeter 
Arachnidenembryo vor dem Schliipfen (Frontalansicht) 

Fig. 4. Ocellen, Frontalorgane und Grenzen der Frontalregion bei Collembolen nach MARLIER 1941 (verandert). 
Medianschnitt durch den ausgebildeten Collembolenkopf, die vorderen und hinteren Grenzen der au.Вeren 
Frontalregion veranschaulichend · 
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(siehe KowALEVSKY & ScнuLGIN 1886, BRAUER 1895) und letztere mit sich zieht, die 
Ocellen mit der AuBenШiche nach innen wendend. Im. BeriihrungsgeЬiet mit den Ocellen­
anlagen verwandelt sich das Kopflappenektoderm in die Corneagenzellenschicht, welche 
die lichtbrechende Linsencuticula Ьildet (KowALEVSKY & ScнuLGIN 1886). 

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

Es ist leicht ersichtlich, daB sich die unterschiedliche Entwicklung der Ocellen der Land­
Cheliceraten auf die Xiphosuren zuriickfiihren НШt (Fig. 1 Ь, d). Die Medianaugen der 
Eurypteriden scheinen еЪеnво wie das Linsenauge der Xiphosuren gut entwickelt zu sein. 
Davon kann der AufЬau des Prosoma bei den Eurypteriden und dementsprechend die Ein­
kriimmung ihrer morphologischen Korperachse iiberzeugen: Ъeides ist Ъеi den Xiphosuren 
identisch (STORMER, PETRUNKEVITSH, HEDGPETH 1955). Die Unterschiede in der Entwick­
lungsweise der Ocellen der Xiphosuren (sehr wahrscheinlich auch der Eurypteriden) und 
der rezenten Land-Cheliceraten sind mit einer erneuten Kriimmung der morphologischen 
Kбrperachse der Cheliceraten verbunden, die mit dem Ubergang zum Landleben erfolgte, 
und entsprechende morphologische Abwandlungen in der Entwicklung des vorderen Kбr­
perabschnittes (Kopffalte und anderes) mit sich brachte. 

Die Medianaugen der Land-Cheliceraten werden aus einer Medianaugensehmasse inner­
viert, die im Zusammenhang mit den erwahnten Veranderungen der Kopfmorphogenese 
einen mehr oder weniger engen Kontakt mit den Medullae der optischen Ganglien und der 
optischen N erven gewinnt. J edes Medianauge wird auf diese W eise iiber ein optisches 
Ganglion mit den Stemmata seiner Seite verbunden (JOHANSSON 1933). Die aus den Ocellen 
zusammen mit den Stemmatanerven verlaufenden N ervenstrange miinden in den Zentral­
korper (JOHANSSON 1933, HANSTROM 1935, LEGENDRE 1959). Diese sekundare VerЬindung 
der Ocellennerven mit den Stemmatanerven ist gut bei den Opiliones zu erkennen: W enn 
die Stemmata fehlen, Ьleiben auch ihre Nerven und Ganglien unentwickelt, und die Ocellen 
(Medianaugen) werden direkt vom Zentralkorper aus innerviert (HoLMGREN 1916). Das 
alles Ъestatigt die Homologie der Ocellen der Land-Cheliceraten mit denen der Xiphosuren 
und dariiber hinaus mit den Ocellen der anderen Arthropoden. 

Unter den Ateloceraten sind morphologische GeЬilde, welche den Ocellen bei Crustaceen 
und Cheliceraten entsprechen konnen, nur von Collembolen, Archaeognathen und Ptery­
goten beschrieben. Nach HANSTROM (1940) und MARLIER (1941) giЬt es bei den Collem­
Ъolen einen riickgeЬildeten, unter der Cuticula und der Hypodermis liegenden "frontalen 
Stirnocellus", der neben den median zusammengeriickten Antennenbasen liegt; au.Вerdem 
existiert ein riickgeЬildeter "dorsaler Stirnocellus", der an dem Knick liegt, welcher die 
dorsale Kopfflache dieser Tiere von der occipitalen trennt (Fig. 4). Die dieses GeЬi1de ver­
sorgenden Nerven werden dem Ocellenzentrum zuge1eitet (HANSTROM 1940, MARLIER 1941, 
Р AULUS 1972). HANSТROM (1940) und MARLIER (1941) fanden Anzeichen fiir eine paarige 
Herkunft des "dorsalen Stirnocellus", dessen Nerv das Ocellenzentrum in zwei Wurze1n 
verla.Вt. HANSТROM (1940) vertrat die Ansicht, daB jedes dieser GeЬi1de ein Verschme1-
zungsprodukt zweier urspriinglich gesonderter Ocellen ist. 

Obwohl weitere Untersuchungen ausstehen, nehmen wir an, daB Ъеi den urspriing1ichen 
Collembolen vier Ocellen vorhanden waren. Die Collembolen scheinen im V er1aufe der 
Evo1ution zwei Paare von Ocellen, ein ventrales Paar ("fronta1er Stirnocellus") und ein 
dorsa1es Paar ("dorsa1er Stirnocellus") geЬi1det zu haben. Sollte sich diese Annahme Ье· 
statigen lassen, so wiirde darr:lit die Ocellenaggregation bei den Collembolen von der an­
derer Arthropoden-Gruppen scharf unterschieden sein. 

Es ist bekannt, daB Archaeognathen und Pterygoten im Grunde drei Stirnocellen (Fig. 
2j) haben. Dabei entsteht der "Medianocellus" in der Embryogenese a1s paarige Bildung; 
sie wird von einem Doppelnerv versorgt (PATTEN 1887, р ACKARD 1898, REDIKORZEV 1900, 
ZAVREL 1902, LINK 1909, VON ALTEN 1910, CAESAR 1912, TILLYARD 1917, PFLUGFELDER 
1936, HANSTROM 1940, WADA 1966). SEILER (1909) meinte, daB bei Eintagsfliegen (Ephe-

2 Beitr. Ent., Bd. 34, Н. 1 
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mera) 3 der "Medianocellus" aus der Vereinigung von drei Ocellen hervorgeht. Dabei stiitzte 
er sich auf die Tatsache, dа.В sein Becher drei Nervenaste aufnimmt. LINK (1909) zeigte, 
dа.В sich in diesem Fall die aus dem "Medianocellus" abgehenden Aste in zwei ins Gehirn 
verlaufende N erven vereinigen. Dieses N ervenpaar vom "Medianocellus" miindet in den 
Medianocellenglomerulus der Pars intercerebralis (HOLMGREN 1916). 

Die Lateralocellen sind mit Einzelnerven versehen (HoLMGREN 1916, HANSTROJ\'I i940); 
somit betragt die Ocellengrundzahl fiir Insekten = 4 : 2 Lateralocellen.und zwei Ocellen, 
die sich in den "Medianocellus" vereinigen. Aufbau und Innervation der Ocellen der Ar­
chaeognathen und der Pterygoten sprechen ganz deutlich fiir eine Homologie der vier 
Ocellen, wie sie auch fur Crustaceen, Cheliceraten und Collembolen gefordert wurde. Die 
VerЬindung der Ocellenanlagen mit dem Ektoderm der Frontalregion, wo sich, wie wir 
weiter sehen werden, die N euroЬlasten der Pars intercerebralis Ьilden, wurde beiPterygoten 
unzureichend untersucht (siehe MALZACHER 1968). Auf jeden Fall liegen die Ocellen bei 
den Isopteren in der Frontalregion des Keimes (MELNIKOV & BELJAEVA, in Vorbereitung). 

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

Diese SchluШolgerung iiber die Hoшologie der Ocellen aller Arthropoden vertraten ai:юh 
HANSTROJ\'I (1931) und SнAROV (1966). Die. acronale Zugehorigkeit dieser morphologischen 
GeЬilde wurde von LEGENDRE (1959) und SнAROV (1966) fiir moglich gehalten. Es sei be­
tont, dа.В sich die Theorie vom Bau des Arthropoden-Kopfes historisch so entwickelt hat, 
dа.В die Ocellen bei vergleichend-morphologischen Untersuchungen vernachlassigt blieben. 
Fur HoLMGREN (1916) und HANSTROM (1928) - SNODGRASS (1938) galt die acronale Natur 
der Ocellen als etwas Selbstverstandliches; denn nach einer lange vorherrschenden Mei:o.ung 
endete das Acron hinter· den 1. Antennen ("ersten Antennen"). Die theoretischen An­
sichten von SIEWING (1963}, die zur Zeit recht gewichtig sind, erhielten die Auffassungen 
von HOLMGREN - HANSTROM - SNODGRASS iiber die Zugehorigkeit dы· Facettenaugen 
zum Acron aufrecht; die Ocellen blieben dabei von den Uberlegungen ausgenoшmen: 
SIEWING (1963), der sich nur auf fragmentarische Befunde von WEYGOLDT (1961) (siehe 

Tabelle 1 
Die Homologien der Arthropoden-Ocellen 

Arthropoden-Gruppe 

Mystacocarida 
andere Crustacea 

Xiphosura 

Land-Chelicerata 

Collembola 

Archaeognatha und 
Pterygota 

Zahl 
der 

Ocellen 

4 
4 

4 

2 

4 

4 

1 

Benennung der 
Ocellen in einzelnen 

1 Arthropoden-Gruppen 

Ocellen 
Becher des 
Naupliusauges 

Teile des Linsenauges 

Medianaugen 
(Hauptaugen) 

frontaler Stirn­
ocellus (2 Ocellen); 
dorsaler Stirnocellus 
(2 Ocellen) 
2 Lateralocellen und 
paariger 
,,Medianocellus~' 

Innervation 

? 
4 N erven aus der 
dreiteiligen Nauplius­
augensehmasse 
4 paarweise verlau­
fende N erven aus 2 
Linsenaugensehmassen 

2 mi t den optischen 
Nerven aus 2 Median­
augensehmassen oder 
direkt aus dem Zen­
tralkorper zusammen­
gehende Nerven 
2 jeweils mit einem 
Wurzelpaar im Ocel-
lenzen trum versehene 
Nerven 
2 vom Ocellen­
zentrum ausgehende 
einzelne Lateralocel­
lennerven und ein 
paariger N erv 

1 des Medianocellus 

Ontogenetischer 
Entwicklungs­

bereich 

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

vorderster medianer 
Ektodermberei.ch 
des Keimes 

' Es ist notwendig zu sagen, daJ3 bei EintagsШegen eine Abiinderung des typischen Ocellenaufbaues vorliegt: Die 
Ocellenlinse wird von speziellen durchsichtigen Ektodermzellen, nicht aber von lichtbrechender Cuticula gebildet (HESSE 
1901). Andere Sonderbildungen des Ocellenaufbaues wurden bei Lepidopteren- und Neuropteren-Puppen geschildert 
(LINK 1908). 
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auch MALZACHER 1968) stutzte, schrieb sie dem morphologisch 1. Segment zu. Wir werden 
auf diese Fragen noch zuruckkommen. 

Homologieverhaltnisse der Arthropoden-OcEj].len sind in der Tabelle 1 zusammengefaBt. 

В. Die Frontalorgane 

Die meisten Arthropoden haben in der einen oder anderen Form Frontalorgane (CLAUS 
1863, 1873, NovrKOFF 1905, 1906, HoLl\IOREN 1916, HANSTROM 1924-1940, siehe auch Jo­
HANSSON 1933, LEGENDRE 1959, ELOFSSON 1965, 1966а, Ь, 1971 und andere). Sie stellen 
spezifische GeЬilde dar, die in der Kopffrontalregion der Vertreter der verschiedenen Ar­
thropoden-Gruppen liegen. Morphologisch bestehen sie aus Gruppen von Uni- oder Bi­
polarzellen (HANSTROM 1931, 1933, 1934, 1937, 1940, GICKLHORN 1930а, Ь, ELOFSSON & 
LAKE 1971), welche sich als so1che beziehungsweise deren dista1e Axone in dem auBeren 
Ektoderm der Frontalregion befinden; man darf sie daher fiir irgendwe1che SinnesgeЬilde 
ha1ten. Die Fronta1organe werden von Nervenzentren der Pars intercerebralis innerviert, 
im typischen Fall vom selben Gehirnzentrum, das auch die Ocellen versorgt. 

Die Frontalorgane der Arthropoden wurden am eingehendsten von HANSTROM (1931, 
1933, 1940) erforscht. Nach HANSTROM konnen die Ar·thropoden folgende Frontalorgane 
in der einen oder anderen Form haben: 
1) ein Paar "dorsale" oder "laterale", urspriinglich aus dem Ocellenzentrum innervierte 
Organe, die im Evolutionsverlauf infolge funktioneller Vereinigung mit dem Neurohamal­
system Lage oder Innervation verandern konnten; bei Crustaceen geschah nach HAN­
STROM die Verlegung der "dorsalen" Frontalorgane, die zum Bestandteil der X-Organe 
wurden, auf die Augenstiele, und ihre Nerven begannen in die Medullae terminales ein­
zudringen; bei Thysanuren und Pterygoten verbanden sich ihre N erven nicht direkt mit 
dem Ocellenzentrum, sondern sie Ьildeten Synapsen mit den N ervi corporis cardiaci I, die 
in die Ganglia pharyngea = Corpora cardiaca einшunden; 
2) das unpaare "mediane" oder "ventrale" Frontalorgan, dessen paariger Nerv im ty­
pischen Fall ins Ocellenzentrum verlauft. HANSTROM homologisierte das "ventrale" Fron­
talorgan mit dem unpaaren Fiihler, die paarigen "dorsalen" oder "lateralen" mit den paa­
rigen Fiihlern der Anneliden. Die Palpen der Anneliden betrachtete dieser Forscher als 
Homologa der 1. Arthropoden-Antennen, was in VerЬindung mit der Homologie der Anne­
liden-Antennen seine Theorie stutzte. 

Dieses recht einfache und auf seine Art 1ogische Schema von ;I!ANSTROM stieB anfanglich 
auf ernsten Widerspruch. Dieser fiihrte zur heutigen theoretischen und termino1ogischen 
Verworrenheit in den Fragen, die an die Frontalorgane der Arthropoden anknupfen. Eine 
Reihe von Autoren (zum Beispie1 DAHL 1952, ELOFSSON 1966), die dem HANSTROMschen 
Schema fo1gten, verneinte sogar die Existenz jener GeЬilde, die durch Ocellenzentren inner­
viert werden und fo1glich als mogliche Homo1oga der Frontalorgane gedeutet werden: zum 
Beispie1 die latera1en Fronta1organe bei den Copepoden nach GrcкLHORN (1930) = "lateral 
frontal nerves" nach Lowв (1936), ferner das zweite mit einem Sondernervenpaar am 
zweiteiligen Rostrum versehene Setaepaar bei den Mystacocariden nach DAHL (1952). 

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

Der erwahnte Widerspruch entstand auf folgende W eise: bei den Vertretern der N oto­
und Conchostraken, deren Frontalorgane HANSТROM in seiner grundlegenden Arbeit (1931) 
theoretisch untersuchte, :wurden von verschiedenen Autoren (CLAUS 1873, NovrкoFF 1905, 
WENKE 1908, HoLMGREN 1916 und andere) unter Fronta1organen. verschiedene Gebilde 
beschrieben, fiir die vorerst neutrale Namen vergeben. wurden: unterocellares Frontal­
organ (NovrKOFF 1905), oberocellares unpaares Frontalorgan oder paarige Frontalorgane 
(NovrкOFF 1905, HOLMGREN 1916); es gibt auch Angaben iiber die Existenz eines Paares 
isolierter nebenocu1arer Frontalorgane (CLAUS 1873, WENKE 1908). 

Es fallt indessen auf, daB die Lage dieser Organe bei N oto- und Conchostraken mit dem 
HANSTROMschen Schema nicht iibereinstimmt. Uш dieseш Widerspruch aus dem Weg zu 

/ 
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Fig. 5. Frontalorgane und anliegende Kopfgebllde bei Euphyllopoden nach Novпюv 1905 (vereinfacht). 
а - Frontalorgane von Lynceus (Limnetis); Ь - Frontalorgane von Limrшdia; с - Frontalorgane .von 
Lepidurus (Apus) 
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gehen, machte HANSTROM ( 1931, S. 102- 103) folgende Annahme: Die Frontalorgane, 
deren urspriinglicher Zusammenhang mit dem N aupliusauge nicht bezweifelt werden kann, 
liegen auch bei der Gattung Lepidurus ungewбhnlich weit hinten; bei Branchipus, Tany­
mastix und Artemia hat das unpaare ventrale Frontalorgan (unterocellares Frontalorgan) 
seine urspriingliche Lage vor dem N aupliusauge, die auch unter den Conchostraken bei 
Lynceus (Limnetis) (Fig. ба) und anderen Arten vorkommt; bei Limnadia (Fig. бЬ: me­
dianer Teil des oberocellaren Frontalorgans) beginnt eine Verlagerung des Frontalorgans, 
die spater bei Lepidurus (oberocellares Frontalorgan in Fig. б с) vollzogen ist. Bei Limna 
dia liegt namlich das unpaare, hier in zweiPartien geteilteFrontalorgan hinter dem Nau 
pliusauge und endet in der Vorderseite der Augenkammerбffnung (Fig. бЬ), und bei Lepi­
durus schlieВlich findet man dasselbe Organ auch hinter dem N aupliusauge, aber noch 
weiter hinten und in der Augenkammer selbst (oberocellares Frontalorgan in Figur бс). 
Das dorsale paarige Frontalorgan (oberocellare Frontalorgan) liegt bei Anostraken jeder­
seits desNaupliusauges, so auch beiLynceus (Limnetis) undLimnadia (Fig. ба, oberocellare 
Frontalorgane; Fig. бЬ, laterale Teile des oberocellaren Frontalorgans), bei der letzt­
genannten Gattung jedoch an der Vorderseite der Augenkammerбffnung. Bei Lepidurus 
aber liegt es weiter hinten, ist auch im Verhaltnis zu Lynceus (Limnetis) von rudimentarer 
Gro.Вe und endet in der Hypodermis der Augenkammer zwischen den hinteren inneren 
Enden der Komplexaugen (nebenoculare Frontalorgane). Ein Vergleich der AbЬildung 9 
bei HANSTRбм (unsere Fig. б) mit der hier gegebenen Beschreibung der verschiedenen Lage 
des Frontalorgankomplexes von Lepidurus zeigt, wie weit nach hinten sowohl das Nau­
pliusauge als auch die Frontalorgane bei der letztgenannten Gattung verlagert sind. 

Abgesehen davon, dа.В eine so markante Lageveranderung der Frontalorgane innerhalb 
der Phyllopoden sehr unwahrscheinlich ist - da sie auch bei anderen Arthropoden, nur in 
schwacherem Ausma.В auftritt - im Gegensatz zu erheЬlichen Verlagerungen, denen an­
dere Kopfstrukturen ausgesetzt: sind, sei auch betont, dа.В das HANSТRoмsche Schema 
einen versteckten, aber gewichtigen Fehler aufweist. 

Die Froнtalorgane von Lynceus (Limnetis), die auf unserer Figur ба dargestellt werden 
(HANSTROM 1931, АЬЬ. 9) und Limnadia ll. с., АЬЬ. 8, unsere Fig. бЬ) wurdeн von Novi­
KOFF (190б) beschrieben. Wenн еiн Ubergang des "unpaaren, ,medianeн" Froнtalorgans 
aus der uнterocellaren (bei Lynceus) in die oberocellare (bei Limnadia) Lage tatsachlich 
gescheheн ware, so hatte bei Limnadia nichts vorliegen konnen, was dem Froнtalorgan 
unter dem Naupliusauge eнtsprochen hatte. ·NOVIKOFF beschrieb uнd stellte im Grunde 
genommeн jedoch ein unterocellares Froнtalorgan bei Limnadia dar (190б, Fig. 3, siehe 
auch HANSTROM 1931, АЬЬ. 8). HANSTROM (1931, АЬЬ. 8) lieB diese Struktur auf seinem 
Schema uнberiihrt, bezeichnete sie iiberhaupt nicht und besprach diesen Teil der. Be­
schreibung und AbЬildung von NoVIKOFF (190б) in seinem Text gar nicht. Ein Vergleich 
unserer Figureн бЬ und ба, die NoviKOFFs (190б) Figur 3 und Figur б sowie HANSTRбмs 
(1931) AbЬildungeн 8 und 9 entsprechen, macht ersichtlich, dа.В die unterocellaren und 
oberocellareн Froнtalorgaнe von Limnadia und Lynceus sowohl der Lage насh gegeniiber 
den N aupliusaugeн, als auch beziiglich der V orderseite der Augenkammer einander ent­
sprecheн. Folglich betrachtete HANSTROM (1931) irrtiimlicherweise dasselbe oberocellare 
Frontalorgan von Lynceus und Limnadia (Coнchostraca) bei Lynceus als ein "dorsales, 
paariges" und bei Limnadia als ein "medianes, unpaariges", "veнtrales" ( !) Frontalorgaн. 

Ehe wir zur vergleichenden Analyse der Eнtwicklungsmorphologie, des defiнitiveн Bau-
es und verschiedener Lageveraнderungeн der Froнtalorgaнe der Arthropoden iibergeheн, 

·sei erwahnt, dа.В, isoliert betrachtet, weder der Bauplaн (Paarigkeit oder Unpaarigkeit) 
noch die Lage eines Frontalorgans eine Moglichkeit fiir die richtige Homologisierung Ьietet. 
Nur die Vollstaнdigkeit der vorliegenden Untersuchungsergebнisse iiber Eнtwicklung, 
Aufbau und Lagebeziehungen aller Frontalorgane der Reprasentanten einer Arthropoden­
Gruppe im V ergleich mit den aнderen Gruppen kann uns der Aufklarung dieser Frage 
нaher bringen. Da wir das Schema VOll HANSTROM aufgeben muBten, stellten wir die Ar­
beitshypothese auf, daB die Arthropoden drei Paare vон Frontalorganeн besitzeн: dorsale 
(oberocellare), ventrale (uнterocellare = ein au.Вerlich oft uнpaares, ventrales Frontal­
organ, das iн den meisten Fallen dem Schema von HANSTRoм entspricht, sowie laterale 
(nebenoculare) Frontalorgane. 
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а. Dorsale Frontalorgane 

Als dorsale Frontalorgane werden hier jene in Betracht gezogen, die urspriinglich (bei 
Crustaceen) ungefahr auf einer Ebene mit den Naupliusaugen liegen. Die dorsalen Frontal­
orgaнe werdeн vон Laterallappeн des Ocelleнzeнtrums aus zusammeн mit dен Lateral­
becherн des Naupliusauges iннerviert. Siнd носh weitere Froнtalorgaнe vorhaнdeн, so 
liegeн die dorsaleн gegeнiiber dен ventralen Organen mehr lateral und dorsal, gegeniiber 
den lateralen Organen Inehr Inedian. 

Uнsere vergleicheнde Betrachtuнg der dorsaleн Frontalorgaнe der Arthropoden be­
ginnen wir am besten mit der Besprechuнg der schon erwahnteн oberocellareн Frontal­
orgaнe der Сонсhо- uнd N otostraken; deнn es wurdeн bei den V ertretern dieser Gruppeн 
noch zwei andere Paare vон Frontalorganen eнtdeckt. Die dorsalen Froнtalorgaнe dieser 
Tiere sind in paariger Gestaltung an den Seiten des N aupliusauges oder unpaar an der 
Vorderseite der Augeнkammerбffnung zu finden (siehe NovrKOFF 1905, HOLMGREN 1916, 
DAHL 1959). ELOFSSON (1966Ь) beschreibt dieselbe Struktur als "posterior medial frontal 
organ", Die dorsaleн Frontalorgane der N otostraken werden durch die sensorischen Glo­
meruli iннerviert ("нauplius еуе ceнtre" - DAHL 1959, 1965). Sie entwickeln sich aus der 
, ,froнtal growth zone'' = embryoнale Froнtalregion (DAHL 1959). Die Aнordнuнg dieser Or­
gane im EpithellaEt ihre sensorischeFunktion vermuten, ihr Charakter Ъleibt aber ungeklart. 

Da DAHL (1952) die Iнnervation der Setae im Rostrum der Mystacocarideн durch das 
Ocellarzeнtrum nur vermutete, kanн ihre Homologie mit den Froнtalorganeн auch nur 
mit eiнem Einwand akzeptiert werden. DAHL (1952) homologisierte ein mit nicht ver­
zweigteн Nerven versorgtes laterales Paar Setae mit "dorsalen" Frontalorganen im HAN­
sтRбмschen Sinne und zwei mediane Paare Setae im Rostrum der Mystacocariden (mit un­
verzweigten Nerven) mit einem "medianen" "unpaaren" ( !) Frontalorgan (siehe Fig. 6а). 

Von. dem in dieser Arbeit dargelegten Standpunkt aus laEt sich ein viel einsicl1tigeres 
Anordnungsschema der Frontalorgane der Mystacocariden vereinbaren. Diese sehr primi­
tiven Crustaceen besitzen sowohl laterale Frontalorgane = "dorsale" Frontalorgane nach 
DAHL (1952), als auch dorsale Frontalorgane = ein laterales Paar Setae im Rostrum, und 
schlieElich ventrale Frontalorgane = das "medianste" Setaepaar. Kiinftige Untersuchun­
gen der Mystacocaridenmorphologie werden zeigen, inwieweit diese Ansicht zutrifft. 

Recht kompliziert und verworren ist die Frage nach den dorsalen Frontalorganen der 
Anostraken. Verschiedene Forscher entdeckten .bei Vertretern dieser Gruppe an bei­
den Seiten desNaupliusauges (beziehungs>veise an den Augenstielbasen bei Formen, die 
solche besitzen) liegende Bildungen, die als "dorsale" Frontalorgane oder als X-Organe 
(Homologa der SPX-Organe der Malacostraken, siehe Seite 56) im HANSТRбмschen 
Sinne gedeutet wurden. Etwas vorgreifend mбchten wir darauf hinweisen, daE, wenn 
diese Strukturen den SPX-Organen der Malacostraken homolog sind, es sich um Homologa 
der l!J.teralen Frontalorgane (in unserem Sinne) der Notostraken, Malacostraken und an­
derer Arthropoden handelt. Die dorsalen Frontalorgane stellen namlich ein Sonderpaar der 
Frontalorgane gemaE unserer Hypothese dar. Daraus folgt, daE sich einige auf verschie­
dene Weise angeordnete Strukturen des Anostrakenkopfes als laterale oder dorsale Fron­
talorgane (die den oberocellaren oder nebenocellaren Frontalorganen der Noto- und Con­
chostraken homolog sind) erweisen kбnnen. 

HANSTROM (1931, АЪЪ. 14, unsere Fig. 6Ь) beschrieb bei Tanymastix stagnalis (Ano­
вtraca) eine an den lateralen Becherseiten des Naupliusauges liegende Struktur. Sie be­
вteht aus einer mit distalen Axonen verbundenen Epithelzelle (1), die von einer Gruppe 
von Bipolarneuronen abgeht (2), welche wiederum auf einer Ebene und posterolateral zu 
den lateralen Naupliusaugenbechern liegen; proximale Axone dieser Neurone verlaufen 
zur Naupliusaugensehmasse. Bei Tanymastix wurden die Bestaнdteile (1) und (2) von 
CLAUS (1886) und NoviКOFF (1905) beschrieben. HANSТROM (1931) erkannte auf das Vor­
handeнsein einer identischen Struktur bei Artemia. Es geniigt, die HANSTRбмsche (1931) 
Abblldung 14 (uнsere Fig. 6Ъ) und die Figur 2 von ELOFSSON und LAKE (1971) (unsere 
Fig. 6с) miieinander zu vergleichen, um sich zu iiberzeugen, daE das von ELOFSSON & 
LAKE (1971), siehe auch RAsмussEN (1971, "X-Organ"), ultrastrukturell untersuchte Or­
gan bei Artemia und das, was HANSTROM bei derselben Gattung und bei Tanymastix (1931) 
beschrieben hatte, eine und dieselbe Struktur ist. ELOFSSON & LAKE (1971) fanden in d1e-
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Fig. 6. Frontalorgane bei Mystacocariden und Anostraken. а - setae-tragende Frontalorgane der Mysta 
cocariden; Ь - dorsale Frontalorgane der Anostraken (Tanymastix) nach HANSTROМ: 1931, Fig. 14; с - wie 
bei 6Ь ("cavity receptor organ") nach ELOFSSON & LАКЕ 1971; d - Iaterale Frontalorgane der Anostraken 
(Branchinecta)",X-Organe" nach ELOFSSON 1966Ь; е1-з - einige Entwicklungsstadien der lateralen Frontal­
organe der Anostraken (Artemia) nach BENESCH 1969 
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sem von ihnen als "cavity receptor organ" bezeichneten Organ (Fig. 6с) folgende Be­
standteile: 1. eine groBe Epithelzelle ("accompaнying cell"), welche die distalen Axone 
besitzt, 2. eine Gruppe von Bipolarneuronen, lateral zum Naupliusauge. Eine Stelle, wo 
die proximalen Axone dieser N euronen enden, ist von den Autoren nicht gefunden worden. 
Sie vermuten diese in den Medullae terminales. 

Ffu uns ist wichtig, daB nach ELOFSSON & LAKE (1971) die Anordnung des "cavity re­
ceptor organ" auf der Ebene der Naupliusaugenbecher erfolgt und gemaB 1. und 2. mit 
dem Aufbau der dorsalen Frontalorgane nach HANSTRбм (1931) zusammenfallt. Es sei 
betont, daB NovrкoFF (1905), HANSTRбм (1931) und ELOFSSON & LAKE (1971), die Ent­
decker dieser Organe Ьеi den Anostraken, erwachsene Tiere untersucht haben: Es wird 
hierauf noch zuriickzukommen sein. 

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

Einige Autoren erwahnten unter dem Namen "dorsale Frontalorgane" (MENON 1962, 
HENTSCHEL 1965) oder X-Organe (ELOFSSON 1966Ь, BENESCH 1969) bei Vertretern der 
Anostraken eine unseres Erachtens ganz andere Struktur (Fig. 6d). Die hier zur Diskussion 
stehenden Organe zeigen eine sehr starke Entwicklung bei Larven (MENON 1962, BENESCH 
1969), werden dann aber weitgehend riickgeЬildet, so daB man sie bei erwachsenen Ano­
straken nicht mehr finden kann4 - MENON ( 1962). HENTSCHEL ( 1965) und ELOFSSON ( 1966 Ь) 
aber beschrieben diese Organe nur bei erwachsenen ·тieren. 

Im Gegensatz zu den besprochenen echten dorsalen Frontalorganen haben die von den 
genannten Autoren untersuchten Organe keine NervenverЬindungen mit dem Ocellen­
zentrum, oder die Hinweise auf diese V erЬindungen fehlen (HENTSCHEL 1965, В ENESCH 
1969; siehe auch MENON 1962). Auf der anderen Seite giЬt es Angaben iiber ihre VerЬin­
dung mit den Medullae terminales (BENESCH 1969). Ein Teil der proximalen Axone dieser 
Organe endet in jener Neurosekretzellengruppe, die zwischen den sensorischen Glomeruli 
und den Medullae terminales liegt (siehe MENON 1962, HENTSCHEL 1965, auch BENESCH 
1969); ein anderer Teil miindet in die Medullae terminales selbst ein (BENESCH 1969), die 
eigene Neurosekretzellen haben (siehe MENON 1962). 

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

Aus den Befunden von BENESCH (1969) ist ersichtlich, daB sich die Epithelabschnitte 
dieser Organe nicht an die Wande der Lateralbecher des Naupliusauges anschlieBen, son­
dern sich "lateral" befinden, sogar schon beim Embryo mit iiberhaupt nur wenigen Zellen 
(АЬЬ. nach BENESCH 1969, unsere Fig. 6е). Figur 24 bei ELOFSSON (1966Ь) und unsere 
Figur 6 d, welche die Rekonstruktion dieser Organe bei einem Vertreter der Anostraken 
(Branchinecta) in Beziehung zum Naupliusauge darstellt, zeigen, daB die besprochenen 
Epithelenden etwas dorsaler liegen als die der echten dorsalen Frontalorgane der Ano­
straken (vergleicheFig. 6d mitFig. 6с) - die hier dargestellten Strukturen liegen nicht in 
einer Ebene! Die von MENON (1962), HENTSCHEL (1965), ELOFSSON (1966Ь) und BENESCH 
(1969) beschriebenen morphologischen Strukturen konnen daher den dorsalen Frontal­
organen, wie sie NovrкOFF (1905), HANSTROM (1924а, 1931), ELOFSSON & LAKE (1971) be­
schrieben haben, nicht entsprechen. Wir werden sie weiterhin den lateralen Frontalorganen 
der iibrigen Arthropoden homolog setzen.5 

Die dorsalen Frontalorgane der Copepoden wurden von HANSTROM (1924а), GrcкLHORN 
(1930а, Ь), Lowв (1936), DAHL (1953) (siehe auch Cыus 1863, EsтERLY 1908) untersucht. 
Ihre Nerven verlaufen in das Ocellenzentrum (HANSTROM 1 924а, 1931; LowE 1936). DAHL 

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

5 Die bei C!adoceren (LEDER 1914 und andere), Cirripediern (KAURI 1962 und andere) und :Вrachyuren (ELOFSSON 
1966Ь) beschriebenen Frontalorgane werden in unserer Abhandlung nicht analysiert. Wir halten sie fiir nicht hinreichend 
bekannt, um unter anderem die Frage beantworten zu konnen, оЬ sie dorsale oder ventrale Frontalorgane sind, und infolge­
dessen tiir schwer deutbar. 
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(1965) und ELOFSSON (1966Ь) waren geneigt, diese Frontalorgane als "X-Organe" zu be­
trachten, wobei sie auf die von D.AHL (1965) in ihnen entdeckten Spuren einer neurosekre­
torischen Tatigkeit hinwiesen. Diese Neurosekretion ist aber, wie wir sehen werden, 
keineswegs auf die X-Organe (und ihre Teile, die lateralen Frontalorgane) beschrankt. 
ELOFSSON (1971) selbst gab spater diese Deutung auf und bezeichnete die dorsalen Fron­
ta1organe der Copepoden als Chemorezeptoren (siehe auch GrcкLHORN 1930). Aus der Ab­
handlung von ELOFSSON (1971) ergibt sich ganz deutlich, daB diese Frontalorgane recht 
komplizierte Sinnesorgane darstellen (siehe auch DuDLEY 1972), die aus der Seta ("first 
unit" - wahrscheinlich ein Mechanorezeptor), dem "cavity receptor organ" ("second 
unit" - wahrscheinlich ein Chemoreceptor) und dem wahrscheinlich neurosekretorischen 
"Organ von Bellonci" ("third unit") bestehen. 

Die Existenz der dorsalen Frontalorgane bei den Malacostraken, die sich nach 
D.AHL (1957) und ELOFSSON (1963, 1965, 1966а) etwas ventral Iiegend; oft median 
zusammenschlieBen (H.ANSTROM 1931, 1933, 1934), kann fiir erwiesen gelten, wenn auch 
ihre Topographie einer Prazisierung bedarf. Obwohl oft voneinander isolierte Paare der 
Frontalorgane vorliegen (siehe H.ANSTROM 1934, S. 135), beschrieb der genannte Autor die 
dorsalen Frontalorgane der Decapoden unter dem Namen "medianes Frontalorgan", wohl 
auch im Hinblick darauf, daB bei den Decapoden auch laterale Frontalorgane = SPX­
Organe (siehe S. 56) existieren. Die dorsalen Frontalorgane werden durch das Ocellen­
zentrum innerviert (H.ANSTROM 1931, 1933; D.AHL 1957). 

Die bei Mysidaceen beschriebenen Frontalorgane (H.ANSTROM 1933, 1947 - Eucopia: 
"medianes Frontalorgan"; ELOFSSON 1965 - Boreomysis: "ventral frontal organs") sind 
unseres Erachtens als dorsale Frontalorgane anzusehen. H.ANSTROM und ELOFSSON homo­
logisierten diese Organe mit ventralen ("medianen" nach HANSTROM) Frontalorganen an­
derer Crustaceeri, wobei sie ausschlieВlich deren Tendenz zum Zusammenschlu.В zu einem 
au.Вerlich unpaaren Gebllde (HANSTROM) und deren Lage (ventral voin Naupliusauge) her­
anzogen (HANSTRoм, ELOFSSON). Beide Erscheinungen konnen jedoch sekundar begrfuldet 
sein. AuBerdem gibt es indirekte Griinde, die bei den Peracariden und den Decapoden das 
Vorkommen von ventralen Frontalorganen in besonderer Form vermuten lassen. Davon 
soll im weiteren die Rede sein. 

Das Gesagte gilt wohl auch fiir die bei Stomatopoden (Squilla) von HANSTRi:iM (1947) als 
"medianes" Frontalorgan (siehe auch ELOFSSON 1965 - "ventral frontal organs") be­
schriebenen Organe, welche denen der Mysidaceen sehr ahnlich sind. Es ist bemerkenswert, 
dа.В GRABER (1933) und WALKER (1935) bei Isopoden ein durch ein Nervenpaar mit dem 
Gehirn verbundenes unpaares Organ erwahnten, das dem au.Вerlich unpaaren dorsalen 
Frontalorgan der Mysidaceen6 entspricht. 

Den dorsaleri Frontalorganen der Xiphosuren lassen sich "ventrale Hautnerven" zu­
ordnen, die von HANSTROM (1926Ь, 1929; siehe auch PACKARD 1880, Seite 30) beschrieben 
worden sind. Diese Nerven verlaufen median von den "lateralen Riechnerven" (siehe Jo­
HANSSON 1933), sie miinden in die Pars intercerebralis ein und enden, soweit unsere Figur 7 
zu.urteilen erlaubt, in unmittelbarer Nahe von-den Linsenaugensehmassen. Die "ventralen 
Hautnerven" wenden sich den letzteren zu von den lateralen Seiten her. Die besprochenen 
Nerven wurden von JoHANSSON (1933), .der die'Gehirnentwicklung bei Xiphosuren unter­
sucht hatte, nicht erwahnt. Wahrscheinlich Ьilden sich die .Epithelstrukturen, welche von 
diesen Nerven versorgt werden, erst in spateren Stadien der Xiphosurenontogenese aus. 
Die Annahme, dа.В die HANSTROмschen "ventralen Hautnerven" dorsale Frontalorgane 
sind, kommt den wirklichen Befunden iiber die Frontalorgane der Xiphosuren entgegen. 

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

Die Zygentomen besitzen nach HANSTROM (1940), CAZAL (1948), CнAUDONNERET (1950), 
DE LERMA (1951), GABE (1953) dorsale Frontalorgane Х7, die denen der niederen Crusta­
ceen homolog sind. Diese Organe liegen vor der Pars intercerebralis iiber dem Gehirn. 
Ihre Nerven miinden dorsal ins Gehirn ein und verblnden sich in der Pars intercerebralis 

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

' Dorsale (paarige)Frontalorgane derZygentomen,Archaeognathen undPterygoten decken sich im HANSTRбмschen und 
in unserem Sinne. 
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mit den Nervi corporis cardiaci I. Die letzteren durchdringen die Gehirnmasse und enden 
in den Ganglia pharyngea = Corpora cardiaca. Die dorsalen Frontalorgane der Zygen­
tomen werden so Teil des neurosekretorischen Systems (HANSTROM 1940, WATSON 1963 und 
andere), und es andert sich verшutlich daшit die Struktur ihrer Nervenverblndungen. 
Trotz dieser V eranderungen ist ihre Hoшologie mit den dorsalen Frontalorganen der 
iibrigen Arthropoden kaum zu bezweifeln: Ihre Lage, ihr Nervenverlauf und daB bei den 
V ertretern dieser Gruppe ein ventrales Frontalorgan vorhanden ist, dessen paariger N erv ven­
tral in die Pars intercerebralis miindet, reichen fiir eine Homologisieru11g jedoch nicht aus. 

Die dorsale11 Frontalorgane derArchaeognathen stellen zwei Zellengruppen dar, die dem 
Gehirn fro11tal anliegen und an das N eurohamalsystem wie bei den Zygentomen AnschluB 
finden. Mit ihnen sind die Nervi corporis cardiaci I verbundeil (HANSTROM 1940, CAZAL 
1948, GABE 1953, Вrтsсн 1963, BART 1963). HANSTROM (1940) u11dBrтscн (1963) konstatier­
ten einen sehr wesentlichen U mstand in bezug auf die N ervenverblndungen der Froiltalor­
gane der Archaeognathen: Die Nervi cardiaci I verlaufen nicht ununterbrochen aus den 
dorsale11 Frontalorganen Ъis zu den Corpora cardiaca. Nach ihrer Uberkreuzung in der 
Pars i11tercerebralis treten die Nerven der dorsalen Frontalorgane in synaptische VerЬin-

' dung mit den Nervi corporis cardiaci I (N.c.c. I). 

Nach BART (1963) sind die dorsalen Frontalorgane der Archaeognathe11 mit dem Ocellen­
zeiltrum verbunden. Dies ist ein wichtiger Beweis dafiir, daB sie denen anderer Arthro­
poden entsprechen. Aus Angaben von HANSTROM (1940) geht hervor, daB die dorsalen 
Frontalorgane der Archaeognathen eine Mittelstellung in der morphogenetischen Reihe: 
Zygentoшa ..... Archaeognatha ..... Pterygota einnehme11.8 In der Tat liegen diese Organe 
bei den Zygentomen iiber dem Gehirn und verЬinden sich mit ihm durch N erven; bei einem 
Teil der Archaeognathen liegen sie auch iiber dem Gehirn oder, was sehr wesentlich ist, 
jedes dorsale Frontalorgan liegt teils iiber, teils iш Gehirn (BART 1963); bei anderen Ver­
tretern der Archaeognathen versenken sie sich jedoch ga11z in die Pars intercerebralis 
(HANSТROM 1940) und werden so praktisch identisch mit den beiden e11tsprechenden me­
dianen Neurosekretzellengruppen (NSG I) in der Pars intercerebralis (im "Protocerebrum") 
der Pterygoten. Interessant ist, daB nach einigen Befunden die NSG I der Pterygoten 
Nervenverblndungen mit anderenStrukturenderPars intercerebralis haben (WILLEY 1961, 
BROUSSE-GAURY 1971). Die Homologie der medianen NSG I der Pterygoten mit de11 dor­
salen Frontalorganen der Archaeognathen und der Pterygoten fi11det sowohl in der enge11 
Beziehung mit den N.c.c. I, als auch in der histochemischen Ahnlichkeit der sie Ьildenden 
Zellen ihre Bestatigung (GABE 1953). 

DAHL (1965) schlug vor, die dorsalen Fro11talorgane der Thysanure11 sowohl mit dem 
Medianpaar der NSG I, als auch mit dem an den Lateralgrenzen der Pars intercerebralis 
der Pterygoten liegenden Paar Neurosekretgruppen II (die N.c.c. II absendenden NSG II) 
zu homologisieren. HANSTROM (1953) u11d DAHL (1965) homologisierten die dorsale11 Fron­
talorgane der Thysanuren und beide Paare der NSG der Pterygote11 (NSG I und NSG II) 
mit den X-Organen der Crustaceen. Sie begriindeten dies damit, daB alle diese Gebllde 
Neurosekretalorga11e mit ahnlicher Funktion sind. Das letztere Kriterium kann fur eine kon­
krete Homologisierung jedoch nicht benutzt werden; denn die Umwandlung von Sinnes­
organen in neuro-endokrine Driisen ist im Tierreich weit verbreitet (siehe BARRINGTON 1963 
und andere). Nach HANSTROM (1953) und DAHL 11965) waren dieselben Frontalorgane der 
Thysanuren jenen zwei abgesonderten Paaren von Zellansammlu11gen (NSG I und NSG П) 
der Pterygoten homolog, zu denen zwei einzelne Nervenpaare (N.c.c. I und N.c.c. II) zie­
hen. Da die Thysanuren aber auch NSG П mit von ih11en abgehenden N.c.c. П haben 
(YASНIKA 1960, WATSON 1963 und andere), die denen der Pterygote11 identisch sind, ist 
der Widerspruch in der Homologie von HANSTRoм (1953) und DAHL (1965) ganz offen­
sichtlich. Auf die Frage, i11wieweit Beziehungen zwischen den (SP) X-Orga11en der Crusta­
ceen und den NSG II der Zygentomen, Archaeog11athen und Pterygoten bestehen, wird 
auf Seite 56 weiter eingegangen. Eine e11dgiiltige Klaru11g ist vo11 der Entwicklungs­
morphologie zu erwarten. Die derzeitigen Befunde sind noch recht liickenhaft. Auf jede11 
Fall sind die dorsalen Frontalorgane der Thysanuren nach У ASНIKA (1960) und BART ( 1962) . 

•· Es ist interessant, daB unter den Pterygoten die Homologa der dorsalen Frontalorgane wahrscheinlich nicht nur in 
Form der NSG I existieren (siehe PAVLOVA 1895 - Frontalnerven, FURIНATA & КОУАМА 1974 - unbekanntes Organ). 
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Fig. 7. Schema des Gehirnteils der Xiphosuren 
mit der Ausgangsstelle der "ventralen Haut­
nerven" (vermutliche Dorsofrontalorganner­
ven) und der, ,lateralen Riechnerven" (= La­
teralfrontalorgannerven) nach HANSТROM 1928 
und JoнANSSON 1933(vereinigt und etwas ver­
andert) 
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Fig. 8. Einige Kopfstrukturen der Dipluren. а - schematischer Medianschnitt; Ь - Dorsalansicht nach 
HOLi!GREN 1916, HANSTRO}i 1940, CAZAL 1948а und :ВАRЕТН 1962, kombiniert 
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wahreпd ihrer ontogenetischen Entstehung mit der Pars intercerebralis verbunden, ge­
nauso wie ihre Homologa bei den Pterygoten (siehe ANDO 1962, MALZACHER 1968). 

Die noch von HoLMGREN (1916) als Frontalorgane beschriebenen "Cerebraldri.isen" bei 
Diplopoden und Chilopoden bereiten einer Deutung ernste Schwierigkeiten. Sie sind funk­
tionell-analog dem X-Organ-Komplex der Crustaceen (siehe JuвERTHIE-JUPEAU & JuBER­
TНIE 1973). Angaben i.iber die Entwicklungsmorphologie dieser GeЬilde fehlen; d_ie mor­
phologischen Daten i.iber ihre NervenverЬindungen, die zu den "visceral ganglia" ziehen, 
sind widerspruchsvoll (Ergebnisse von PRABHU 1961/62; siehe auch SAHLI & РЕтrт 1973; 
dergleichen SEIFERT 1972). Die Homologie der "Cerebraldri.isen" der Chilopoden mit paa­
rigen, im HANSTRбмschen Sinne dorsalen Frontalorganen anderer Arthropoden war von 
FAHLANDER (1938) und DE LERMA (1951) vorgeschlagen worden. 

Um wenigstens einigermaBen begri.indete Annahmen zur Homologie der Frontalorgane 
bei Diplopoden und Chilopoden vertreten zu konnen, erscheint es zweckmaВig, zuerst auf 
einige Kopfstrukturen der Collembolen einzugehen. Wie erwahnt, haben die Arthropoden 

. drei Paar Frontalorgane: dorsale, ventrale und laterale. Da fi.ir die Ateloceraten auBer den 
Zygentomen, Archaeognathen und Pterygoten als wesentliches Kriterium der Homologie 
die Lagebeziehungen der Frontalorgane herangezogen werden mi.issen (REMANE 1952, 
1962), stellen die Collembolen die Ausgangssituation dar. Es liegen bei ihnen Angaben i.iber 
ein ventrales Frontalorgan vor (HANSTROM 1940, Р AULUS 1972), ferner i.iber dorsale Fron­
talorgane, die durch eine paarige Gruppe von Neurosekretzellen im Raum des sogenannten 
Nackenlobus des Gehirn reprasentiert werden. Sie sind den NSG I der Pterygoten homolog 
und mit den N.c.c. I verbunden (CASSAGNAU & JuвERTНIE 1967 а, Ь). SchlieBlich sind die 
Postantennalorgane ( = Тбмбsv AR Ysche Organe) bei Diplopoden, Chilopoden und Sym­
phylen zu nennen, die wahrscheinlich laterale J!'rontalorgane darstellen und NSG II-Homo­
loga sind (CASSAGNAU & JuвERTНIE 1967а, Ь). Diese befinden sich neben den Eingangs­
stellen der Nerven des Postantennalorgans (siehe CASSAGNAU & JuвERTHIE 1967Ь, ver­
gleiche BART 1963). 

Das auBerlich unpaare N ABERTsche Organ von Tomocerus ist mit dem Gehirn durch den 
auBerlich unpaaren kurzen Mediannerv (NABERT 1913, HOLMGREN 1916, PAULUS 1972) 
oder durch einen i.iber das Gehirn nach vorn ziehenden langen Nerv (Р AULUS 1972) ver­
bunden. PAULUS (1972) bewies die Homologie zwischen dem NABERTschen Organ von To­
mocerus und den dorsalen Stirnocellen (siehe Seite 17) der i.ibrigen Collembolen; er be­
trachtete dieses Organ wie fri.iher CAZAL (1948а) als Homologon zu den dorsalen Frontal­
organen anderer Arthropoden. Die erste Homologisierung ist sicher richtig, jedoch er­
scheint uns die von Р А UL us - die dorsalen Stirnocellen der Collembola seien den dorsalen 
Frontalorganen homolog - weniger i.iberzeugend, weil MARLIER (1941) fi.ir die dorsalen 
Stirnocellen eine Lichtreaktion festgestellt hat. AuBerdem sind weder die N ABERTschen 
Organe, noch die dorsalen Stirn-ocellen der Collembolen mit den NSG I und N.c.c. I ver­
bunden (siehe CASSAGNAU & JUBERTHIE 1967а, Ь; PAULUS 1972). 

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

Beachtung verdienen schlieВlich die sogenannten Cerebraldri.isen der Diplopoden und 
Chilopoden. Das Bauschema der "Cerebraldri.isen" bei Diplopoden ist so zu Ъeschreiben: 
In der Pars intercerebralis gibt es zwei zur Medianebene symmetrische Neurosekretzell­
gruppen. Sie entsenden ein Nervenpaar in die Korper der eigentlichen "Cerebraldri.isen", 
die in der Kopfkapselliegen (PRABHU 1961, 1962; siehe auch SEIFERT 1971, SEIFERT & EL­
HIFNAWI 1972а, Ъ). Von diesen geht ein zweites Nervenpaar ins Gehirn аЪ (PRABHU 1961, 
1962); es endet nach PRABHU in den "visceralganglia" (siehe auch SAHLI & PETIT 1973). 
Weitere Untersuchungen sJ:nd zur Losung dieser noch ungeklarten Frage notig. Mit Riick­
sicht darauf, daB die Diplopoden laterale Kopforgane (TбмбsVARYsche Organe) haben und 
der AufЪau des Cerebraldri.isenkomplexes dem der dorsalen FrontalGrgane ahnlich ist, 
halten wir es fi.ir gerechtfertigt, vorerst HOLMGREN (1916) zu folgen und diese GeЬilde fi.ir 
dorsale Frontalorgane zu halten. 
HANSТROM (1928), GABE (1952Ъ), (siehe auch PALM 1956) wiesen auf einen ahnlichen 

Cerebraldri.isenkomplex Ъеi Chilopoden hin, der aus einem Paar NSG besteht und i.iber 
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Nerven mit dem Cerebraldriisenkorper verbunden ist. ScнEFFEL (1961) konnte keine Ver­
Ьindungen zwischen den medianen Zellgruppen und den Cerebraldriisenkorpern finden, 
aber JoLY & DESCAMPS (1968) haben solche gefunden. Die Ahnlichkeit der "Cerebral­
driisen" der Diplopoden und Chilopoden kann als Beleg fiir die von FAHLANDER (1938) und 
DE LERMA (1951) vorgeschlagene Homo1ogie dieser Organe mit den dorsa1en Frontal­
organen anderer Arthropoden auch in unserem Sinne dienen. 

Zum Absch1u.В unserer Besprechung der dorsalen Frontalorgane bei dен Arthropodeн 
ware es am P1atze, einiges iiber die NSG im Gehirn der Dipluren und ihre VerЬindungen 
mit anderen Kopfstrukturen zu sagen. Laut BARETH ( 1962) haben diese Tiere ein medianes 
Zellgruppenpaar, das sich in den "Nacken1oben" Ъefindet und ein Nervenpaar ins Gehirn 
entsendet. Diese GeЬilde scheinen den von HANSTROM (1940) erwiihnten, im Dipluren­
gehirn liegenden GeЬilden zu entsprechen und den dorsalen Frontalorganen homolog (siehe 
auch HANSTROM 1940) zu sein. Das von ihnen ins Gehirn verlaufende Nervenpaar endet in 
den sogenannten Corpora cardiaca am Stomodaeum (BARETH 1962, unsere Fig. 8). Eine 
interessante Frage ist die Homologisierung dieser Corpora cardiaca bei Dipluren (BARETH 
1962) uнd Collembolen (CASSAGNAU & J,uBERTНIE 1967 а, Ь). Sie siнd nicht durch Nerven 
mit irgeнdeiнem stomatogastrischen uнрааrен Ganglion, wie die Corpora cardiaca = 
Gaнglia pharyngea der Thysanuren und Pterygoten, verbuнdeн. Sie eriннern an die von 
PRABHU (1961, 1962), SAHLI & PETIT (1973) beschriebenen extrastomodealen GeЬilde Ъеi 
den Diplopoden, die sich auch iiber Nerven mit GeЬilden verЬinden, die als dorsale Frontal­
organe angesehen werden. Die Antwort auf diese Frageн miissen kiinftige Untersuchuнgen 
iiber die Entwickluнgsmorphologie der dorsalen Froнtalorgane uнd der damit verbundenen 
Strukturen bei verschiedenen Reprasentanten der Ateloceraten gеЬен. 

Ь. Die ventralen Frontalorgane 

Die ventralen Frontalorgane der Arthropoden treten sehr oft a1s unpaare GeЬilde auf. 
Ihre Innervation durch ein Nervenpaar, das vom Ocellenzentrum der Pars intercerebralis 
ausgeht, la.Вt aber keine Zweifel an ihrer urspriing1ichen Paarigkeit. Die Nerven der ven­
tralen Frontalorgane miinden gewohnlich in die Pars intercerebralis und ziehen stets ven­
tra1 zu den Nerven anderer Frontalorgane. 

Das au.Вerlich unpaare ventrale Frontalorgan der Anostraken wurde von SPENCER 
(1902), NOVIKOFF (1906), MENON (1962), ELOFSSON (1966Ь), BENESCH (1969) und LAKE 
(1969) beschrieben. Sein Nervenpaar (MENON 1962, ELOFSSON 1966Ь, BENESCH 1969, LAKE 
1969, RASMUSSEN 1971) verlauft in den Ventromedianlobus des Ocellenzentrums zusam­
men mit den Nerven des ventralen Bechers des Naupliusauges (BENESCH 1969). Aus den 
Befunden von BENESCH (1969) ergibt sich, dа.В das ventrale Frontalorgaн wahrend seiner 
Morphogenese beim Keim mit der Froнtalregioн verbunden ist. Wie alle iibrigeн Frontal­
organe ist dieses Organ epithelial gelegen, was auf eine Sinnesfunktion schlie.Вen la.Вt. 

Als ventrale Frontalorgane der Conchostraken konnen jene GeЬilde gelten, die ihrer 
Anordnung nach anderen Frontalorganen und vent1·alen Naupliusaugenbechern ent­
sprechen; sie wurden von NovrкOFF (1905) пnd ELOFSSON (1966Ь) erwahnt. Es gibt jedoch 
keine Angaben zur Entwicklungs!J1orphologie dieser Strukturen; sie scheinen Sinnesfunk­
tion auszuiiben. 

VoN ZoGRAF (1904) wies bei Notostraken auf GeЬilde hin, die ihrer Lage nach ventralen 
Frontalorganen entsprechen; HOLMGREN (1916), HANSTROM (1931) und ELOFSSON (1966Ь) 
haben sie jedoch nicht beschrieben. 

Wie erwahnt, kann man das mediane Paar Setae am Rostrum (Frontalregion) der My­
stacocariden (DAHL 1952, пnsere Fig. 6а) als Homologon der ventralen Frontalorgane an­
derer Crustaceen betrachten. Epithelorgane der Kopffrontalregion, die den ventralen 
Frontalorganen der iibrigen Arthropoden entsprechen konnten, wurden beitn Studium der 
definitiven Morphologie wenigstens bei freilebenden Copepoden nicht festgestellt (DAHL 
1953). Noch unwahrscheinlicher ware das Vorhandensein von ahnlichen Bildungi:ш bei 
parasitischen Copepoden, und man kann annehmen, dа.В die ventralen Frontalorgane in 
gege bner Form beim definitiven Bau der Copepoden fehlen. Es wurde aber eine morpholo­
gisch entsprechende Vorstufe (Entwicklung aus der Frontalregion, Innervation, Lage hin­
sichtlich der Anlage der Pars intercerebralis = Scheitelplatte) beim Studium der Embryo-
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genese dieser Tiere entdeckt (PEDASCHENKO 1896). Wir kommen spater auf die Entwick-
1ung der ventra1en Frontalorgane der Copepoden zuriick, die unseres Erachtens einen 
Schliissel fur die vergleichend-morphologische Analyse des Kopfnervensystems der Arthro­
poden enthalt. Um unserer Darstellung ein abgerundetes Bild zu geben, soll daselbst alles 
im Zusammenhang besprochen werden, was sich auf die ventralen Frontalorgane der be­
treffenden Gruppen der Malacostraken, Thysanuren und Pterygoten bezieht. 

AuBer bei Thysanuren liegen Angaben uber die ventralen Frontalorgane der Atelo­
ceraten nur fur die Collembo1en vor. Die ventrale Zellgruppe des von HESSE (1901) und 
anderen beschriebenen "frontalen Stirnocellus "(Fig. 4) wurde von HANSTROM (1940) als 
Frontalorgan betrachtet. PAULUS (1972) beschrieb ein isoliertes, unter dem frontalen 
Stirnocellus liegendes GeЬilde, das seiner Lage nach dem ventralen Frontalorgan anderer 
Arthropoden entspricht. ' 
JoнANSSON (1933) meinte, daB der Medianteil des Riechorgans der Xiphosuren ein ven­

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

An der Basis des Rostruщ-Labrum der Arachniden liegt das mediane "organe rostrale", 
lateraler und etwas proximaler die paarige "glande du rostre" (LEGENDRE 1959, unsere 
Fig. 1 е, h). Diese GeЬilde werden wahrend der Embryogenese passiv in die Labrumbasis 
einbezogen (LEGENDRE 1959, unsere Fig. 1 с, d, е), sie entstammen mithin .dem Ektoderm 
der Keimfrontalregion. LEGENDRE (1959) hielt sie fUr acronal, wobei die Annahme zu­
grunde gelegt werden konnte, daB das "organe rostrale" und die paarige "glande du rostre" 
der Arachniden dem Riechorgan der Xiphosuren entsprechen. 

Dieses Riechorgan dient nach Р ATTEN (1892) und HANSTROM (1926) zum Auffinden des 
Geschlechtspartners. SтбRMER, PETRUNKEVITCH & HEDGPETH (1955) vermuteten ein ahn­
liches Riechorgan bei den Eurypteriden. Bei den Arachniden dfufte ein weiteres Riech­
organ im Labrum vorhanden sein (DAf[L 1885), das dieselbe Funktion wie bei den Xipho­
suren besitzt (siehe LEGENDRE 1956). Jedenfalls hat die paarige "glande du rostre" Sinnes­
funktion (LEGENDRE 1959). 

Das "organe rostrale" und die "glande du rostre" der Arachniden werden von auBen 
her mit dem Labrumnerv versehen, der durch ZusammenschluB von drei Asten, die von 
der Stomodealbrucke ausgehen, geЬildet worden ist (Fig. 1 е, h). Das dreiteilige Riech­
organ der Xiphosuren entsendet drei N erven, die schlieВlich in den Zentralkorper mtinden; 
ihr Labrum wird auf_drei Bahnen innerviert, die von der Stomodealbrucke ausgehen (Fig. 
1е, h). Figur 1 ШВt erkennen, wie die ins Labrum einmundenden Nerven sich mit Nerven 
zusammenschlieBen, welche das Riechorgan versorgen. Bei der schon erwahnten V erla­
gerung infolge morphologischer Krummung der Korperachse, die mit der terrestrischen 
Lebensweise der Cheliceraten einhergegangen ist, anderte das Labrum seine Ventrokaudal­
richtung in eine Anteriorrichtung. Infolge dieser Veranderungen verlagerte sich der ur­
sprunglich mit dem Riechorgan verbundene Zentralkorper kaudalwarts. Dabei gelangte 
die Stomodealbrucke, wie Figur 1 zeigt, in den N ervenkanal zum Riechorgan. Es gibt also 
unser~s Eracht~ns triftige Grunde fUr eine Homologie -der Riechorgane der Xiphosuren 
und der Arachшden. 

Aus denselben Grunden erweist sich das mediane "organe rostrale" der Arachniden (LE­
GENDRE 1959)- um auf die ventralen Frontalorgane zuruckzukommen - als Homologon 
zu den ventralen Frontalorganen der Xiphosuren, Crustaceen und anderen. Die paarige 
Spur in seinem Mediannerv, der in den Rostralnerv mundet, ist schwer zu entdecken; man 
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mu.В nur bedenken, dа.В sich die Homologa der bei Xiphosuren noch isolierten N erven in 
den lateralen Teilen des Riechorgans der Arachniden in einen von au.Вen her unpaaren Nerv 
zusammenschlie.Вen. 

Das Ganglion frontale 

Die Entwicklung der ventralen F~ontalorgane im Verlaufe der Embryogenese der Cope­
poden ist recht aufschlu.Вreich (PEDASCHENKO 1896, unsere Fig. 9а). ·nas hier zu behan­
delnde Organ schnti.rt sich vom Ektoderm der Keimfrontalregion аЬ und verlagert sich ins 
Labrum, indem es sich ins Ganglion des stomatogastrischen Nervensystems verwandelt 
(PEDASCHENKO 1896). Dieses Ganglion, das also ein Derivat des ventralen Frontalorgans 
ist, wurde von PEDASCHENKO nach seinem Entstehungs,ort Ganglion frontale genannt. 
Seine VerЬindung mit der Pars intercerebralis uber einen Nerv, der in der vorliegenden 
Arbeit als Nervus azygos bezeichnet wird, Ьleibt auch im definitiven Zustand erhalten 
(HARTOG 1888, RrcнARD 1891, GrESBRECHT 1913, LowE 1936). Offensichtlicl1 ist dieser 
N erv ein Homologon zu dem N ervenpaar der ventralen Frontalorgane der ubrigen Arthro­
poden. Etwas vorgreifend ist darauf hinzuweisen, dа.В das Ganglion stomodeale im defini­
tiven Zustand verschmilzt und das "labral ganglion" Ьildet (LOWE 1936, unsere Fig. 10d). 
Dа.В im "labral ganglion" .der Copepoden zwei Bestandteile vorhanden sind, wird durch 
zwei Konnektivpaare erwiesen, die von ihm zu den paarigen Cerebralfaserstammen hin 
verlaufen (LowE 1936). 

Einer der Verfasser der vorliegenden Arbeit (MELNIKOV 1970) (MELNIKOV & BELJAEVA, 
in Vorbereitung) gelangte beim Studium der Embryogenese der Isopteren uber die Ent­
stehung des Ganglion frontale zum selben Befund wie bei den Copepoden (Fig. 11): Eine 
das Ganglion frontale Ьildende NeuroЬlastengruppe trennt sich vom Ektoderm der me­
dianen Keimfrobtalregion (dem ursprunglichen Frontoclypeus der Isopteren) etwas ventral 
von jener medianen Neuroplastengruppe аЬ, welche die Anlage der Pars intercerebralis ab­
spaltete. Nach der Trennung vom Ektoderm der Frontalregion verlagert sich die Anlage 
des Ganglion frontale ins Labrum wie bei den Copepoden. Im Labrum kommt sie in Be­
ruhrung mit dem dorthin vom Ganglion stomodeale ausgehenden, etwas verdickten Ende 
des Nervus stomodealis9 und tritt somit in Verbindung mit dem Nervensystem der Ein­
geweide (vergleiche Copepoda nach PEDASCHENKO 1896, LowE 1936). 

Eine Reilie von Befunden uber die Entwicklungsmorphologie des Frontalganglions bei 
Pterygoten Io kann als Bestatigung der Ergebnisse von MELNIKOV & BELJAEVA (in Vor­
bereitung) dienen. Unsere Befunde wurden insbesondere von SINGH (1971) bestatigt. Be­
reits die AbЬildungen von PATTEN (1888) konnen eine Vorstellung iiber die Bildungsstelle 
des Ganglion frontale verschaffen. Die Schnitte von HEIDER (1889, unsere Fig. 9Ь) zeigen 
die VerЬindung des entstehenden Ganglion frontale bei Coleopteren mit dem Ektoderm 
der Keimfrontalregion ( = Vorderkopfteil, die Clypeusanlage der alteren deutschen Au­
toren). Die AbЬildungen von CARRIERE & BuRGER (1898, Figuren 165 und 166а; unsere 
Fig. 9d) zeigen iiberzeugend an Medianschnitten den Proze.В der Formierung des Ganglion 
frontale aus NeuroЬlasten, die aus der Keimfrontalregion stammen, und dessen Ver­
schmelzung mit den zum Ganglion stomodeale ziehenden Enden des Nervus stomodealis. 

Die Р ATERSONsche AbЬildung (1935, Fig. 21; unsere Fig. 9 с) stellt einen Querschnitt 
dar, der ventral von jenem in Figur 26 (unsere Fig. 15k) verlauft; er zeigt den Abspal­
tungsproze.В von medianen N euroЬlasten in der Anlage der Pars intercerebralis aus dem 
Ektoderm der Keimfrontalregion. Der zuerst erwahnte Schnitt {Fig. 21 von PATERSON 
1935, unsere Fig. 9Ь) kann den Entstehungsort des Ganglion frontale aus ventralliegenden 
medianen NeuroЬlasten verdeutlichen. Dieser gelungene Schnitt zeigt ferner den dem 
Ganglion frontale entgegenkommenden Nervus stomodealis. BADEN (1937) veranschau-

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

1'. Die Entwicklung des Ganglion frontale bei Lepidopteren (EASTНAll! 1930, PRESSER & RUTSCНКY 1957, ОКАDА 1960) 
wird hier auBer Acht gelassen; denn dort zeigt die Morphogenese der Frontalregion, des Labrums und des Stomodaeums 
sekundare Veranderungen, die schwer zu deuten sind. 

3 Beitr. Ent., Bd. 34, Н. 1 
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Fig. 9. Zum BildungsprozeE des Ganglion frontale (ventrales Frontalorgan -<> Ganglion frontale, t!bergang) 
und anderer Teile des stomatogastrischen Nervensystems bei Vertretern der Crustaceen und der Insekt~n. 
а- Copepoden nach PEDASCHENKO 1896; а1 - (Fig. 123), а,- (Fig.151), а,- (Fig.l64): alle vordere Teile 
medianer Schnitte; а, - (Fig. 199); Ь - Coleopteren nach HEIDER 1889, Fig. 121: Querschnitt durch die 
Basis der Antennen; с- Coleopteren nach PATERSON 1935, Fig. 21: "transverse section of 9-day-old embryo, 
passing through second cephalic invagination"; d, - Hymenopteren nach CARRIERE & BURGER 1898, Fig. 165: 
Vorderende eines medianen Sagittalschnittes; d,- wie d1 , Dig.166a:vorderes Ende eines annahernd median 
verlaufenden Sagittalschnittes (fragmentarisch); е - Hymenopteren nach NELSON 1915, Fig. 45: "median 
agittal section through the head of а newly hatched Iarva, intersecting t,he supraoesophageal commissure, the 
frontal gang!ion", (fragmentarisch); f - Orthopteren nach ROONWAL 1937, Textfig.134; g - Amphipoden 
nach WEYGOLDT 1958; g1 - (АЬЬ. 31), g2 - (АЬЬ. 32), g, - (АЬЬ. 33), alle fast mediane Sagittalschnitte; 
h - Tanaidaceen nach ScHOLL 1963, АЬЬ. 23: fast medianer Sagittalschnitt; i - :Мysidaceen nach WAGNER 
1896, Fig. 51: Medianschnitt (fragmentarisch) 
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lichte mit seinen Figuren 21 uнd 22 (Platte 3) eine charakteristische Einstiilpung des Ekto­
derms der Keimfrontalregion ventral von der Entstehungszone der Anlage der Pars inter­
cerebralis. Dies liiВt sich sehr wohl als BildungsprozeB des Ganglion frontale deuten. End­
lich demonstrierte SтRINDBERG (1916, Fig. 5), wenn auch sehr undeutlich, die Einheit 
zwischen den Anlagen der Pars intercerebralis und dem Ganglion frontale. 

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

Das Frontalganglion und der Zentralkorper (das HauptnervengeЬilde der Pars inter­
cerebralis) reagieren auf experimentelle Eingriffe nicht widerspriichlich, wie WADA (1966) 
gezeigt hatte. So verdoppelten sich im Experiment Sch 102 von W ADA (1966; unsere ТаЬ. 
3) praktisch alle KopfgeЬilde, unter ande:rem Clypeolabrum, Vorderarm und Tritocere­
brum. Frons, Frontalganglion und Zentralkorper verЬleiben jedoch unverdoppelt. Und 
umgekehrt: Bei der V erdoppelung der Frons verdoppelte sich auch das Frontalganglion, 
aber alle iibrigen KopfgeЬilde schienen unverandert zu Ьleiben (l.c., ЕХ 75; unsere ТаЬ. 3). 

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

Ехре-
riment-
index 
nach 

WADA 

Ех377 

-

Ех7Б 

Sch102 

Ех410 

Tabelle 3 
Morphogenetische Beziehungen des Zentralkбrpers und desFrontalganglions bei Vertretern 
der Pterygota nach experimentellen Eingriffen von WADA (1966) 

XuBere Veriinderungen Zentral- Frontal-
Einwirkung Veriinderungen zum Nervensystem kбrper ganglion 

der obere Rand des ein drittes Komplex- anormal vermehrte nicht erwiihnt 
linken Kopflappens auge ist auf dem me- N ervenfasern en t- erwiihnt 
des Keimstreifs ist dianen Occiput er- springen der norma-
angestochen worden schienen ... C!ypeola- len Pars intercere-

brum und Frons feh- bralis und dem ver-
len .•• Postfrons ist doppelten Protocere-
vorhanden brallappen 

die Mitte des vor- vollstiindig ver- Proto- und Deuto.- nicht erwiihnt zwei Frontal-
deren Teils der Keim- doppelte zwei Fron- cerebrum erscheinen gang!ien 
anlage wurde einmal tes ... Postfrons und normal 
eingestochen Frontalocellus sind 

nur einfach vorhanden 

der mittellange die Frons ist normal ein iiberziih!iger Pilz- Zentral- Frontal-
Keimstreif ist in der ausgebildet; das Cly- korper und daran an- kбrper ganglion 
Mediane zerschnitten peolabrum, besonders geschlossene Proto- erscheint erscheint 
worden sein labraler Anteil cerebrallappen sind in normal normal 

ist aberrant vergroJЗert; der Mitte zwischen • 
der ventrale Teil der den beiden Vorder-
Priioralhбh!A, die ven- diirmen zu sehen, 

1 

trale Buccawand und Tritocerebrum 
der ihm folgende verdoppelt 
we ltere Vorderdarm-
abschnitt sind voll-
kommen verdoppelt 

der vordere Protocoel- die Frons mit dem die Becher der beiden nicht nicht 
teil eines ziemlich C!ypeolabrum ist vO!- Pilzkбrper liegen ge- erwiihnt erwiihnt 
а! ten Keimstreifs !ig ausgefallen, drei trennt, sind jedoch 
wurde median Ocellen (Postfrons) mi t den tiefer gele-
angestochen sind vorhanden genen Teilen der an 

beiden Seiten liegen-
den Ganglienzell-
schichten von Proto-
und Deutocerebrum 
verscbmolzen 
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Tabelle 3 (Fortsetzung) 

Ехре- 1 

riment-~ XuBere Veriinderungen Zentral- Frontal-index Einwirkung Veriinderungen zum N ervensystem kбrper ganglion nach 
WADA 

Ех365 1 durch den Anstich im die beiden Komplex· die beiden stark ge- nicht 1 nicht 
Mittelteil der Keim- augen stoBen in der geschiidjgten Protoce· erwiihnt erwahnt 
anlage sind groBere Mitte zusammen re bra sind in der 
Teile des vorderen Mitte miteinander . 
Keimbereichs aus· verschmolzen 
geschaltet worden 1 

UV115 der liingliche Keim· die Frons mit Jll.Xta- die beiden Protoce· nicht nicht 
streif wurde in den frons sowie die Ober- rebra und ein Pilz- erwahnt erwahnt 
medianen Feldern des llippe bilden sich kбrper sind vorhan-

1 

Procephalons durch nicht den, die beiden Trito· 
eine breite Spalte ·се г е bra sind zurfick-
bestrahlt geblldet 

Ех215 1 die linke Kopflappen. die U rsprungsstelle der linke Protocere· Zentral· nicht 
seite eines alten des linken Frontal- brunilappen,Corpus korper ist erwahnt 
Keimstreifs wurde muskels und des Fron· pedunculatum und nur auf der 
angestochen talocellus konnen Lobus opticus sind normalen 

nicht fest.gestellt aus!lefallen rechten Seite 
werden, die anderen zu erkennen 
frontalen Muskeln 
sind aber siimtlich 

1 vorhanden 

sind. Die allgemeingiiltige Auffassung, daE das Frontalganglion der Pterygoten aus der 
distalen der drei Ektodermausstiilpungen des Stomodaeums hervorgeht (SтRINDBERG 1913, 
Fig. 35, unsere Fig. 15; NELSON 1915, Fig. 45, unsere Fig. 9h; SмRECZYNSКI 1932, TIEGS 
& MURRAY 1937, RooNWAL 1937, Fig. 134, unsere Fig. 9i; BRONSКILL 1959, Fig. 37, un­
sere Fig. 15m; S'rRIEBEL 1960, FAROOQI 1963,,ULLMANN 1967, Fig. 19А, unsere Fig. 15n; 
REMPEL & CHURCH 1969, LARINK 1970) gibt den tatsachlichen Zustand nur teilweise wie­
der. Im nachsten Teil unserer Abhandlung wird die Frage iiber die Nervenderivate 'der 
Dorsalwand des Stomodaeums bei Arthropoden im allgemeinen und den Pterygoten im 
einzelnen analysiert. Vorgreifend kann verlauten, daE aus der distalsten der drei gelaufigen 
Ausstiilpungen vom Stomodaeum nicht das Frontalganglion, sondern das Ganglion stomo­
deale ( = Hypocerebralganglion = Occipitalganglion etc.) hervorgeht. Etwas proximaler 
(siehe zum Beispiel RooNWAL 1937) oder auf einer Ebene mit dem Ganglion stomodeale 
(siehe zum Beispiel YASНIKA 1961) bilden sich die Ganglia pharyngea (sie vereinigen sich 
mit dem die Kopfaorta Ьildenden Antennalcoelom und formieren den N erventeil der Cor­
pora cardiaca) und noch proximaler das Ganglion ventriculare. Als Anlage des Frontal­
ganglions betrachteten die genannten Autoren im Grunde genommen eine Verdickung auf 
dem Distalende des zukiinftigen N ervus stomodealis, der aus dem Ganglion stomodeale ins 
Labrum hiniiberwachst. Dieser Vorgang wird durch Beobachtungen von ANDO (1962) 
sowie WнEELER (1889) und MELLANBY (1936) bestatigt. Ein Vergleich der PATERSONschen 
Figur 21 (unsere Fig. 9 с) mit Illustrationen anderer Autoren (NELSON 1915, Fig. 45; RooN­
WAL 1937, Fig. 134; siehe unsere Fig. 9 und 15) zeigt, daE im ersten Fall sowohl die End­
verdickung am N ervus stomodealis, als auch das aus den MedianneuroЬlasten der Frontal­
region entstehende echte Ganglion frontale als solches wiedergegeben ist; im zweiten Fall 
wird nur diese V erdickung von den Autoren als Frontalganglion bezeichnet. 

Bevor zur weiteren Analyse der dem Frontalganglion entsprechenden Kopfgebllde bei 
Pterygoten, Thysanuren und Crustaceen iibergegangen wird, ist eine einfiihrende theo­
retische Betrachtung notwendig. Im weiteren Verlauf werden als Ganglion (Proganglion) 
nur solche N ervengebilde bezeichnet, die sich unabhangig infolge Loslosung lokaler N euro­
Ьlastengruppen vom Ektoderm geblldet haben. Die sich sekundar absondernden Neuro­
Ьlastengruppen werden von uns Subganglion genannt. Um alle sekundaren Veranderungen 
der an gegebener Stelle aus dem Ektoderm hervorgegangenen NeuroЬlasten zu kenn­
zeichnen, ist eine mбglichst einfache N omenklatur nбtig, welche die Herkunft der N euro­
Ьlasten sowie ihre definitive Lage zum Entstehungsort (Locus) beriicksichtigt. Wir schla­
gen vor: 
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1. Wenn ein Ganglion (zum Beispiel das Ganglion mandibulare) keine Subganglia Ьildet, 
kann man es nach wie vor einfach als Ganglion bezeichnen. 
2. Sind jedoch Subganglia vorhanden, so soll die Gruppe der NeuroЬlasten, die an einem 
Abspaltungslocus entstehen, Proganglion genannt werden. 
3. Wenn sich das Proganglion in mehrere Teile aufspaltet, die alle in verschiedene Rich­
tungen verlagert werden, und wenn auBerdem an der Abspaltungsstelle keine Ganglion­
masse iibrig Ьleibt, so nennen wir alle diese Teile Subganglia; dabei wird die Bezeichnung 
eines jeden Subgaпglions zwei Worter urnfassen: das erste Wort soll den Narnen jenes 
Proganglions angeben, aus dem es hervor·gegangen ist, das zweite soll es spezifisch kenn­
zeichnen .. 
4. Wenn sich nur einige Proganglionteile verlagern, andere an der ektodermalen Abspal­
tungsstelle aber verЬleiben, nennen wir die letzteren Euganglia, die ersteren Subganglia. 
5. Das Verschmelzungsprodukt mehrerer NeuroЬlastengruppen, die aus verschiedenen 
Proganglien entstanden sind, wird als Synganglion (zum Beispiel Unterschlundganglion) 
bezeichnet. Es soll die Proganglien einschlieBen, von deren NeuroЬlasten es geblldet wurde. 
Es sei betont, daB die vorgeschlagene Nomenklatur der Ganglien nur deren Entwicklungs­
morphologie widerspiegelt, ohne ihre funktionellen Aufgaben zu beriihren; funktions­
morphologisch kann man ein Ganglion erst dann deuten, wenn Fasern und N euroпkorper 
in die Betrachtung mit einbezogen werden. 

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

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

Die meisten Autoren, die auf die Morphogenese des stomatogastrischen Nervensystems 
der Pterygoten eingegangen sind, beschrieben nur das Subganglion stomodeale distale 
(WHEELER 1889, 8TRINDBERG 1913, NELSON 1915, 8MRECZYNSKI 1932, MELLANBY 1936, 
TIEGS & MURRAY 1937, ROONWAL 1937, BRONSKILL 1959, 8TRIEBEL 1960, ANDO 1962, FA­
ROOQ.I 1963, ULLMANN 1967, REMPEL & 0HURCH 1969, LARINK 1970). Die Befunde einer 
kleineren Autorengruppe belegten jedoch, wie erwahnt, eine weitere Komponente des 
Synganglion fronto-stomodeale: das Ganglion frontale (CARRIERE & BuRGER 1898, Р ATER­
SON 1935, MELNIKOV 1970, 8INGH 1971). Es ist interessant, daJЗ schon HEIDER (1889) im 
Grunde genommen eine durchaus zutreffende Illustration der Entstehung des Synganglion 
fronto-stomodeale vorlegte: Seine Schnitte zeigen die V erblndung eines Ganglions, das er 
"Ganglion frontale" nannte, sowohl mit dem Proganglion stomodeale, als auch mit dem 
Ektoderm der Frontalregion (seine Fig. 121, unsere Fig. 9Ь). 

Wir wollen die Erorterung der Entwicklungsmorphologie des Ganglion frontale und des 
Synganglion fronto-stomodeale bei Copepoden und Pterygoten mit folgender SchluB­
folgerung beenden: Der BildungsprozeB des Ganglion frontale (HEIDER 1889, PEDA­
scнENKO 1896, CARRIERE & BuRGER 1898, PATERSON 1935, MELNrкov 1970, SrнGн 1971) 
und seine morphogenetischen Korrelationen (WADA 1966) iiberzeugen :uns, daB das Gang­
lion frontale ein ektodermales Derivat der Frontalregion ist. Das Ganglion frontale .be­
teiligt sich an der Bildung des definitiven stomatogastrischen Synganglion fronto-E;tomo­
deale. Da das Ganglion frontale der Copepoden nichts anderes ist als ein ganglionisiertes 
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Fig.ll. Entwicklungsstufen der Pars intercerebralis und de;< Ganglion frontale beilsopteren nachМELNIКOV 
& ВЕЫАЕVА, in Vorbereitung 
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ventrales Frontalorgan (PEDASCHENKO 1896), ist auch das Ganglion frontale der Ptery­
goten als eine SonderЬildung des ventralen Frontalorgans zu Ъetrachten. 

Ein wichtiger Beweis, dа.В das Synganglion fronto-stomodeale nur auf diese W eise ent­
standen ist, geht aus dem AufЬau der entsprechenden GeЬilde Ъеi den Zygentomen (Fig. 
10Ъ, 12 с) hervor. Leider sind die AngaЪen uЪer die Entwicklungsmorphologie dieser Tiere 
so fragmentarisch (HEYMONS 1897, SHAROV 1953, WOODLAND 1957), dа.В sie fUr die Analyse 
nicht verwendet werden konnen. ' 

HOLMGREN (1916) hat das Frontalo;rgan Ъеi den Zygentomen als erster ЪeschrieЪen und 
auf die Einmtindung seiner Nerven in die sensorischen Glomeruli der Pars intercereЪralis, 
und zwar in einen von den medianen und lateralen Ocellarglomeruli isolierten Ъesonderen 
Unteren Glomerulus hingewiesen. 

Nach AngaЪen von DE LERl\'IA (1951, siehe auch YASHIKA 1970) ist der Nerv des ven­
tralen Frontalorgans paarig. Auf die neurosekretorische Funktion dieses Organs wiesen 
schon DE LERMA (1947) und GABE (1953, siehe auch WATSON 1963, YASНIKA 1970) hin. 
Die Homologie dieser Bildung mit den Frontalorganen anderer Arthropoden, in erster 
Linie mit den Frontalorganen der Crustaceen, wurde in allgemeinen Zugen von HoLMGREN 
(1916) und spater von HANSTROM (1933, 1940), DE LERMA (1951) und MENON (1962) ge­
fordert. HANSTROM (1933, 1940), DE LERMA (1951) und MENON (1924) homologisierten sie 
mit den ventralen {unpaaren, medianen gema.В dem HANSTR6мschen Schema) Frontal­
organen der uЪrigen Arthropoden. Zweifellos ist dieses Organ Ъеi den Zygentomen nach 
seiner Innervation (HOLMGREN 1916), seinem Bau (siehe zum Beispiel YASНIKA 1970а, Ъ) 
und seiner Lage im ventralen Bereich der Frontalregion unmitte1Ъar uЪer (morphologisch 
vor) dem LaЪrum (HOLMGREN 1916, HANSТROM 1940, CHAUDONNERET 1950, 1971, DE LЕв­
МА 1951) den ventralen Fronta1organen anderer Arthropoden homo1og. Seine epithelia1e 
Lage (es nimmt eine recht gro.Вe Flache in der Frontalregion ein) zeugt fUr seine ursprung­
liche sensorische N atur; es fehlen аЪеr N achweise uЪer seine Funktion. 

Getrennt vom ventralen Frontalorgan findet sich Ъеi Zygentomen das "Frontalganglion" 
(Fig. !ОЪ, 12с). Das "Frontalganglion" wird durch den Nervus stomodealis (Nervus re­
currens anderer Autoren) mit dem (Eu)Ganglion stomodeale verЪunden (CHAUDONNERET 
1950). AuBerdem ist es wie das Synganglion fronto-stomqdeale Ъеi Archaeognathen und 
Pterygoten durch ein Konnektivpaar mit dem TritocereЪrum verЪunden (CнAUDONNERET 
1950) und entsendet den distal verzweigten Nervus procurrens (siehe CHAUDONNERET 1950, 
unsere Fig. 10Ъ). Das ventrale Frontalorgan steht mit den paarigen Hirnhauptfaser­
stammen durch ein Konnektivpaar ("deutocereЪra1s nerfs d'organe fronta1 median" = 
"dof" nach CнAUDONNERET 1950, 1971) in VerЬindung (Fig. !ОЪ). Diese 1etzteren dringen 
ins Gehirn im deutocereЪra1enBereich11 ein (CHAUDONNERET 1950) und verЪinden sich mit 
dem "Frontalganglion" durch ein Nervenpaar ("racines dorsales du ganglion frontal" = 
"rgf" nach 0HAUDONNERET 1950, 1971, DE LERMA 1951). PIPA, NISHIOKA & BERN (1964) 
und ELOFSSON (19.70) verneinten die Existenz der CHAUDONNEREтschen Nerven "dof" und 
"rgf". Sie wurden auch von HANSTROM (1940) nicht erwahnt. Andererseits war Ъеi elek­
tronenmikroskopischen U ntersuchungen des "Frontalganglions" und des ventralen Frontal­
organs, die PIPA et al. (1964) vorgenommen haЪen, aus rein methodischen Grtinden nicht 
zu erwarten, dа.В dieKonnektive ausgemacht werden konnten: die "dof" und "rgf"-Diameter 
uЪertreffen erheЪlich die SehfeldЪreite des Elektronenmikroskops und sind auch von intra­
ganglionarenN ervenfasern nicht zu unterscheiden, da sie nur teilweise ins Sehfeld geraten. 

Jedenfalls weisen die Schnitte von CнAUDRONNERET (1971) unverkennЪar auf die Exi­
stenz von mindesteшs einem Konnektivpaar hin, das vom :ventralen Frontalorgan der 
Zygentomen zu den paarigen Hirnhauptfaserstammen = "deutocereЪrals nerfs d'organe 
frontal median" verlauft. Wir haЪen also Ъеi den Zygentomen 1. ein ventrales Frontal­
organ, das zum einen auBerlich durch einen unpaaren Nerv mit de!fi Unteren Glomerulus 
(HOLMGREN 1916), jedenfalls mit der Pars intercereЪralis (nach HANSTROM 1940, siehe auch 
CHAUDONNERET 1950, 1971, PIPA et al. 1964, DE LERMA 1951, ELOFSSON 1970), zum anderen 
durch ein Konnektivpaar mit dem deutopereЪralen HirngeЬiet (CHAUDONNERET 1950) ver­
Ъunden ist und 2. ein Frontalganglion, das sich durch ein Konnektivpaar an das Trito­
cereЪrum (CHAUDONNERET 1950 und andere) und durch den Nervus stomodealis an das 

11 Hervorzuheben ist, daB bei den Copepoden das vordere der Konnektivpaare, die das Synganglion fronto·stomodeale 
mit dem Gehirn vereinigen, anch in den Deutocerebra\bereich eindringen (GIESBRECHT 1913). 
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(Eu)Ganglion stomodeale anschlieBt, sowie den Nervus procurrens in distaler Richtung 
entseнdet. 

Um das Bild der Homologien der veнtralen Froнtalorgaнe uнd ihrer Beziehuнgeн zum 
stomatogastrischen N ervensystem iннerhalb der Arthropodeн zu vervollstaнdigeн, ist eine 
Aнalyse der morphologischen Befuнde iiber dен schoн erwahnten N ervus azygos bei Cope­
poden12, Archaeogнathen und Pterygoten notweнdig. Dieser Nerv verЬindet das Syn­
ganglion froнto-stomodeale (genauer: das sich dariн befindliche Ganglioн froнtale) mit der 
Pars intercerebralis (Fig. l2c, е, f). Wir beginnen rnit den arn rneisten untersuchten Grup­
pen Archaeognatha und Pterygota. Ein Nervus azygos (= Nervus coннectivus der Iн­
sekteн aнderer Autoren) wurde bei den meisteн Pterygoteн, hauptsachlich bei dен Ver­
treterн der phylogenetisch urspriiнglicheн Ordнungen gefunden (Odoнata- BALDUS 1924, 
HANSTROM 1940, CAZAL 1948, MATRUR 1972; Ephemeroptera, Dermaptera - HANSTROM 
1940, CAZAL 1948а; Isoptera - HoLMGREN 1909, SтRINDBERG 1913, ТномРSОN 1916; 
Blattoptera am Beispiel VOll BRETSCRNEIDER 1914 - PAVLOVA 1895, CAZAL 1948а, WILLEY 
1961; Psocoptera - BADONNEL 1934, JENTSCR 1940, CAZAL 1948а; Mallophaga - CAZAL 
1948а, BucкuP 1959; Anoplura - YouNG 1953; Mantodea, EmЬioidea, Megaloptera­
CAZAL 1948а; Neuroptera - CAZAL 1948а, WuNDT 1961; Mecoptera- BIERBRODT 1942). 
Es sei erwahnt, daB bei den Orthoptereн trotz ihrer Primitivitat ein N ervus zygos fehlt 
(WADA 1966, VADERRA 1972, MALABRE 1973); gleiches ist bei dен Hemiptereн der Fall 
(PFLUGFELDER 1936). Dieser Nerv zieht, wie sein Homologoн, der Nerv des ventralen Fron­
talorgans, von der ventralen Seite her i11 die Pars intercerebralis (HANSТROM 1940). Fiir die 
Archaeognathen gibt es genauere Angaben iiber die Endiguнg des Nervus azygos (HAN­
SТROM 1940, Вiтsсн 1963): Er miindet im ventraleн Bereich der Pars iнtercerebralis ("1o­
bus aнterior medialis" dieser Autoren) und, obwohl seine Endigungsstelle dort нicht genau 
verzeichnet ist, nahm man ан, daB sie in der Nahe des Ocelleнzentrums der Synapsen der 
dorsalen Frontalorgannerveн und der N.c.c. I liegt. WILLEY (1961) schlieBlich fand eine 
unmittelbare VerЬindung des Nervus azygos mit der vordereн Zellgruppe des Ocellen­
zentrums. 

Im Gegeнsatz zu den Archaeognathen und Pterygoten hat das "Frontalganglion" der 
Zygentomen keiнe VerЬindung mit der Pars intercerebralis durch den Nervus azygos. So­
mit ist die Homologie der ventralen Frontalorganнerven bei Zygentomen und einer Reihe 
niederer Crustaceeн einerseits uнd des N ervus azygos bei Copepoden, Archaeogнathen und 
Pterygoteн aнdererseits ganz offensichtlich. Das "Frontalgaнglion" der Zygeнtomen ist 
als Subganglion stomodeale distale zu betrachten, das nach uнseren Kriterien nicht mit 
dem ventraleн Frontalorgan homolog seiн kann. 

Die Beziehungen zwischen dem ventraleн Frontalorgan uнd seiner SoнderЬildungen -
dem Ganglion frontale, dem (Pro-) und (Eu- )Ganglion stomodeale uнd dessen Wucherung, 
dem Subganglion stomodeale distale, demNervus azygos, den veнtraleнNerven des Froн­
talorgans und den beiden Paaren der Cerebrovisceralkoннektive sind iн Fig. 12 dargestellt. 

Es sei erwahnt, daB sich die SonderЬilduнgen der Froнtalorgane bei Copepoden und Iн­
sekten, ebenso wie die ihnen entsprechenden Bildungeн eiнiger anderer Arthropodeн (siehe 
unteн), von den typischen ventralen Frontalorganen durch freiverlaufende Koнnektive, 
die zu den paarigen Gehirnteilen ziehen, unterscheideн. Man kann daraus folgern, daB 
diese Nervenbahnen bei allen Arthropoden vorkommen, wobei sie iн einigeн Fa1len iiber 
die Pars iнtercerebralis hiнausreicheн, in aнderen Fallen infolge Kriimmung der morpho­
logischen Gehirnachse die Pars intercerebralis passieren. Damit ziehen sie auf dem kiir­
zesten W eg zu de11 paarigen Gehirнganglien. Es тuВ betont werden, daB sich die von uнs 
vertretene schematische U mwandluнg veнtrales Frontalorgan ..... Ganglioн froнtale, die 
bei gewisseн Crustacee11 und Insekten eingetreten ist, aus der Entwicklungsmorphologie 
der ausgeЬildeten Tiere herleitet, jedoch einer zusatzlicheн wichtigen Aнnahme bedarf, 
namlich, daB jene Nervenbahn zwischen den ventraleн Frontalorganen und den paarigen 
Gehirnganglieн phylogenetisch urspriinglich ist (Fig. 12 а- d). Die U mwandlung des ven­
tralen Frontalsinnesorgans in eine gangliose SonderЬildung, die schematisch auf den Fi-

12 Es sei darauf hingewiesen, daB wahrscheinlich nicht alle Copepoden in bezug auf die Entstehung des Ganglion frontale 
weiter in Betracht kommen kбnnen. LANG (1948) beschrieb den Nervus azygos bei Harpacticiden nicht, sondern nur ein 
Konnektivpaar, das "Ganglion labrii", das mit dem Gehirn vereinigt ist. Andererseits gibt es bei diesen Tieren ein im 
Ocellenzentrum endendes Nervenpaar, das in seinem Verlauf an die Nerven der ventralen Frontalorgane erinnert (LANG 
1948). 
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Fig.l2. Morphologische Reihen der Veranderungen im Kopf­
nervensystem bei Crustaceen und Insekten: die Beziehungen 
zwischen der Pars intercerebralis, den paarigen Gehirnganglien, 
den ventralen Frontalorganen; den stomatogastrischen Ganglien 
und ihren Nervenverblndungen. A-F: schematisierte Median­
schnitte; а- f: stark schematisierte Dorsalansichten. А, а - bypo­
thetischer Ausgangstyp der Arthroiюden; В, Ь - Phyllopoden; 
С, с - Zygentomen; D, d - bypothetische Zwischenform der 
Crustaceen/Zygentomen; Е, е - Copepoden; F, f - Insekten 
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guren 12 а- d, А-D dargestellt ist, steht wahrscheinlich mit einer V eranderung der Кriim­
mung der morphologischen Korperachse und einem Funktionswechsel in VerЬindung. 

Das ventrale Frontalorgan und die SonderЬildungen des Proganglion stomodeale bei 
Zygentomen (Fig. 120, с) stellen ein Mittelglied in der morphologischen Reihe von ge­
wissen Ausgangsformen (Fig. 12А, а) Ьis zu den Archaeognathen und den Pterygoten 
(Fig. 12F, f) dar. Die hypothetischen Ausgangsformen diirften in gewissem Sinne den 
Phyllopoden nahestehen (Fig. 12В, Ь). In der Crustaceenreihe finden wir neben den ur­
spriinglichen Formen bei Phyllopoden hypothetische zygentoma-ahnliche Formen bei 
Copepoden.(Fig. 12Е, е). 

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

1. Morphologisches Hauptkennzeichen fur ein ventrales Frontalorgan iш stomatogastri­
schen Nervensystem ist ein unpaarer Nervus azygos, der das distale stomatogastrische 
Ganglion mit der Pars intercerebralis verЬindet. 

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

Das Proganglion ventriculare ist variahler als das Proganglion stomodeale. Wie das 
letztere (siehe oben) Ьildet es oft Subganglia. Diese sind entweder in einer Reihe von Gang­
lienverdickungen zu finden, die, wie bei den Decapoden (siehe PoLICE 1908), in der Bahn 
des N ervus recurrens im Grenzbereich des Stomodaeums und des Mitteldarms liegen, oder 
sie Ьilden wie bei den Insekten (siehe BADEN 1937, ROONWAL 1937, BICKLEY 1942 und 
andere) ein laterales Subganglienpaar aus dem gemeinsamen medianen ~roganglion. Im 
Gegensatz zu den SonderЬildungen des Proganglion stomodeale, wie sie bei allen unter­
suchten Arthropoden vorkommen, werden SonderЬildungen dieses Proganglions zumeist 
gar nicht, nicht einmal in der Embryogenese gefunden (zum Beispiel bei Anostraken -
BENESCH 1969). In allen diesen Fallen jedoch entsendet das Ganglion stomodeale den 
Nervus recurrens, der entlang dem Stomodaeum verlauft und weiter die Innervation des 
Mitteldarms iibernimmt. Zweifellos handelt es sich hier um eine RiickЬildung des Pro­
ganglion ventriculare, und wir nehmen n = 2 bei V orliegen des N ervus recurrens an. 

3. Schlie1Шch existieren drei Paar Konnektive, welche die stomatogastrischen Ganglien 
mit paarigen Gehirnganglien verЬinden. Wahrend ein Paar Cerebrovisceralkonnektive, das 
mit dem Proganglion stomodeale verbunden ist, standig bei allen Arthropoden ("Frontal­
konnektive", "Stomodealbriicke" verschiedener Autoren) vorkommt, variieren die Kon­
nektive des Proganglion ventriculare erheblich - vom totalen Fehlen bei Insekten (Fig. 
10с) Ьis zu einzelnen Nervenpaaren bei Copepoden (LowE 1936, Fig. 10d) oder Ьis zum 
Zusammenschlu.В zu einem unpaaren GeЬilde (Nervus ventriculus impar superior bei 
Crustaceen (nach КЕI:М: 1915, 0RLOV 1925)). Als typische Falle sind unseres Erachtens Ven­
tricularkonnektive bei Cumaceen (OELZE 1931 - ,.nervi cerebroviscerali") und Tanaida­
ceen (SIEWING 1953) beschrieben worden. Das hei.Вt, dа.В bei vergleichend-morphologischer 
Analyse die Angaben der Autoren iiber Ventricularkonnektive erst zuletzt beriicksichtigt 
werden diirfen. W enn sie fehlen, kann man sich als Beweis fiir eine Existenz des Ganglion 
frontale (in unserem Sinne) auf zwei Paare von Cerebrovisceralkonnektiven berufen, wobei 
das proximale Paar die Vei'Ьindung mit dem stomatogastrischen Ganglion herstellt, das 
vom Stomodaeum-Mitteldarш-GrenzgeЬiet entfernt ist. 

AuJ3er bei Copepoden wurde das Homologon des N ervus azygos ( = N ervus connectivus) 
der Insekten bei anderen Crustaceen unter den Bezeichnungen N ervus cerebralis (PoLICE 
1908 - Decapoda) und Nervus ventriculus impar inferior (КЕI:м: 1915, OвLOV 1925 -
Decapoda; GR.ABER 1933- Amphipoda und Isopoda; HANSTRO:М: 1924Ь, WALKER 1935-
Isopoda; WEYGOLDT 1960 - Ostracoda) beschrieben. Nach Beobachtungen von РоысЕ 
(1908) geht der Nervus azygos vom stomatogastrischen distalen Ganglion der Decapoden 



48 0. А. MELNIКOV & А. Р. RAS~':iTSYN: Zur Metamerie des Arthropoden-Kopfes 

аЬ (Fig.' 13А, а). Viel seltener verHШt dieser Nerv13 das mitt1ere stomatogastrische Gang-
1ion (Fig. 13В; siehe auch РоысЕ 1908). Die Anordnung der stomatogastrischen und zen­
tralen N ervensysteme bei Decapoden Hi.Bt keinen Zweifel aufkommen, dа.В sie sekundar 
entstanden sind: W enn der N ervus azygos urspriinglich mit dem Mittelganglion verbunden 
ware, wiirde sein Abgang vom Distalganglion iiberhaupt nicht zustande gekommen sein 
(Fig. 13); denn dieser Nerv, der ins Gehirn geht, lauft fast paralle1 zu dem die stomato­
gastrischen Distal- und Mittelganglien vereinigenden Nerv. Daraus folgt, dа.В das Distal­
ganglion des stomatogastrischen N ervensystems der Decapoden hochstwahrscheinlich mit 
dem Ganglion frontale identisch ist. 

Nach der Ganglienzahl im stomatogastrischen Nervensystem (n) lassen sich die Cru­
staceen in zwei Gruppen aufteilen.14 Die Phyllopoden (einschlieВlich der Anostraken) be­
sitzen entsprechend unserer Definition n = 2 Ganglien (GRU:ВE 1853, LANKESTER 1881, 
PELSENEER 1885, HoLMGREN 1916, BENESCH 1969) und die Copepoden n = 3 Ganglien 
(LowE 1936) mit Ausnahme der Harpacticiden (LANG 1948 - n = 2 ?). Es ist sehr wahr­
scheinlich, dа.В bei Isopoden n = 3 Ganglien vorliegen (siehe NEMEC 1895, АЬЬ. 32). Bei 
den Cumaceen rechnen wir den Medianteil der Kommissur zwischen den "Lippenganglien" 
zu den stomatogastrischen Ganglien (MELNIKOV & RASNITSYN, in Vorbereitung) und ha­
ben folglich n = 3 Ganglien (siehe OELZE 1931). N = 3 Ganglien postulieren wir auch fiir 
das den Cumaceen sehr ahnliche stomatogastrische System der Tanaidaceen (siehe SIE­
WING 1953). Bei den Decapoden gilt im typischen Fall n = 3 Ganglien (РоысЕ 1908; OR­
LOV 1925); aber es konnen auch Veranderungen vorkommen, zumBeispiel eineAnnaherung_, 
die fast zum Zusammenschlu.В der stomatogastrischen Distal- beziehungsweise Mittel­
ganglien fiihrt (KEIM 1915, 0RLOV 1925). Das gleiche gilt fiir die Mittel- beziehungsweise 
Proximalganglien (РоысЕ 1908 - Н omarus); in diesem Fall schlie.Вt sich der N ervus 
azygos ganzlich mit den Ventricularkonnektiven (Nervus ventriculus impar superior) zu 
einem zum Gehirn.verlaufenden unpaaren Nerv zusammen. Fiir die Cerebrovisceralkon­
nektive (m) nehmen wir bei Phyllopoden m = 2 beidseitig an. Stomodealkonnektive sind 
von GRU:ВE (1853), LANKESTER (1881), PELSENEER (1885), HOLMGREN (1916) und BENESCH 
(1969) beschrieben worden. Fiir die Copepoden gilt m = 3. Alle drei Paare Cerebrovisceral­
konnektive sind von LowE (1936) erwahnt worden. Bei den Cumaceen finden wir ebenfalls 
m = 3 (siehe OELZE 1931); das gleiche gilt wohl auch fiir die Tanaidaceen, obwohl bei 
ihnen das stomatogastrische Mittelganglion und seine Konnektive von SIEWING (1953) nicht 
beschrieben worden sind. Fiir die Decapoden gilt m = 3; denn zwei Konnektivpaare, 
welche die stomatogastrischen Distal- und Mittelganglien mit dem Gehirn verblnden, sind 
hier eine konstante Struktur (РоысЕ 1908, KEIM 1915, 0RLOV 1925). Au.Вerdem haben sie 
oft einen Nervus ventriculus impar superior (KEIM 1915, ORLOV 1925), der unseres Er­
achtens den Konnektiven des Proximalganglions (Ganglion ventriculare) homolog ist. Die 
Anzahl der stomatogastrischen Ganglien (n) und der Konnektivpaare (m), beide = 3, la.Вt 
darauf schlie.Вen, dа.В die erwahnten Crustaceengruppen iiber ein ganglionisiertes ventrales 
Frontalorgan, das Ganglion frontale verfiigen. 

Inwieweit das veranderte ventrale Frontalorgan15 in der Morphogenese des stomato­
gastrischen Systems bei Malacostraken beteiligt ist, la.Вt sich den Schnittdarstellungeд ver­
schiedener Autoren entnehmen (Amphipoda- WEYGOLDT 1958, АЬЬ. 31-33; TURQUIN 
1967, АЬЬ. 4; Tanaidacea - ScнoLL 1963, АЬЬ. 22, 23; Mysidacea - Nus:вAuм 1887, 
Fig. 78; WAGNER 1896, Fig. 51; siehe unsere Fig. 9g, h, i und 15с). Dabei verweisen wir 
auf den Ubergang der NeuroЬlasten aus dem VentralgeЬiet der Keimfrontalregion ins 
Labrum und begriinden damit unsere oЬige Annahme erneut. 

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

" Da die Entwicklungsmorpho!ogie der stomatogastrischen Ganglien aller Malacostrakeniunklar Ьleibt, ist es besser 
fiir ihre Beschreibung die neutralen Termini distal, mittel und proximal zu verwenden. 

" Einige Crustaceengruppen, zun1 Beispiel C!adocera, Cirripedia, Stomatopoda, werden hier nicht betrachtet, da wir 
zur Morpho!ogie des stomatogastrischen N ervensystems bei ihnen iiber keine Angaben verfiigen. 

15 Die morpho!ogischen Gebilde im Bereich des Naupliusauges, die von ELOFSSON (19.66) als ventrale Frontalorgane bei 
Decapoden beschrieben worden sind, werden hier nicht besprochen. Der genannte Forscher untersuchte nicht Embryonen, 
•ondern Larven; вeine Befunde sind unklar und bediirfen unserer Meinung nach einer Bestatigung. 
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Fig. 13. Lagebeziehungen zwischen dem zentralen und dem stomatogastrischen Nervensystem der Deca· 
poden. А - urspriinglichster Zustand (Lateralansicht): der Nervus azygos geht vom distalsten Ganglion des 
stomatogastrischen Nervensystems аЬ; а- urspriinglicher Zustand (hintere Dorsalansicht); :В- veranderter 
Zustand (Lateralansicht): der Nervus azygos geht schon vom mittleren stomatogastrischen Ganglion аЬ 
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zu sein. Dafiir spricht auch, dа.В die Zygentomen zwei Konnektivpaare, die paarigen Kon­
пektive des ventralen Frontalorgans ( = "deutocerebrals nerfs d'organe frontal median" 
nach CнAUDONNERET 1950, 1971) uпd ein Konnektivpaar des "Frontalganglion" ( = "ra­
cines ventrales du ganglion frontal" CHAUDONNERET 1950) besitzen. Au.Вerdem sind bei den 
Copepoden, die, wie wir gesehen haben, einen mit dem der Pterygoten sehr ahnlichen Auf­
bau des Synganglion fronto-stomodeale aufweisen, Frontalkonnektive auch von den sto­
modealen Koпnektiven getrennt zu finden (siehe GIESBRECHT 1913, LowE 1936). 

Bei den Cheliceraten ergibt sich nach unseren drei Kriterien (siehe Seite 47) n = 2 Gang­
lien (Ganglion stomodeale = "Frontalganglion" nach HOLMGR~N 1920 und LEGENDRE 
1956, 1959 und Ganglion ventriculare = "ganglion suprapharyngien" nach LEGENDRE 
1954). Der bei Arachniden dem Rostralnerv, der dem Nervus procurrens der Insekten ho­
molog ist, angeschlossene N erv des ventralen Frontalorgans ( = "organe rostrale" nach 
LEGENDRE 1959; unsere Fig. 1h) ist mit dem stomatogastrischen System dieser Tiere nicht 
enger verbunden. Der unpaare Nerv, der das Ganglion stomodeale ("Frontalganglion") 
mit der Pars intercerebralis verЬindet, und der als Hinweis auf diese VerЬindung dienen 
und als Homologon des N ervus azygos der Mandibulaten betrachtet werden konnte, ist 
bei den Arachniden nicht beschrieben worden, obwohl ein unpaarer Ast aus dem Ganglion 
stomodeale in den Rostralnerv einmiindet (LEGENDRE 1959). Wahrscheinlich erfolgt die 
VerЬindung "organe rostrale" (ventrales Frontal6rgan) ---+ Zentralkorper iiber das Neuro­
pilem der paarigen "Rostralganglien". 

Fiir eine Reihe von Ateloceratengruppen (die schon besprochenen Insekten ausgenom­
men) erlauben morphologische Beobachtungen und einige Angaben iibы· die Entwicklungs­
morphologie wenigstens die Frage der Ganglienzahl ( = n) zu losen. Unter den Atelocera­
ten gilt ffu· die Pauropoden n = 2. Dasselbe kann man nach Angaben von TrEGS (1940) fiir 
die Symphylen annehmen. Wenn man die Beobachtungen von HOLMGREN (1916), HAN­
STROM (1'940) und CAZAL (1948) zusammenfa.Вt (unsere Fig. 8а), ist bei Dipluren im Grunde 
genommen h = 3, m (= Paare Cerebrovisceralkonnektive) jedoch wohl gleich 2; denn bei 
diesen Tieren werden infolge Kriimmung ihrer morphologischen Vorderachse die mutma.В­
lichen Frontalkonnektive eher mit dem N ervus connectivus als mit dem N ervus fronto­
stomodealis zusammenlaufen (siehe Fig. 8а). 

Besondere Deutungsschwierigkeiten ergeben sich bei Diplopoden und Chilopoden. Bei 
den Diplopoden (DoныiJ 1964, SEIFERT 1966) setzen wir n = 2, bei den Chilopoden (HEY­
MONS 1901, SEIFERT 1967) ebenfalls n = 2. Im iibrigen liegt bei allen Chilopoden, au.Вer den 
LithoЬiomorphen, das von FAHLANDER (1938) und SEIFERT (1967) beschriebene Ganglion 
entsprechend dem Verlauf des Nervus recurrens recht nah am Ganglion stomodeale (me­
dianer Teil der Stomodealbriicke), was Zweifel iiber seine Homologie mit dem Ganglion 
ventriculare der iibrigen Arthropoden aufkommen la.Вt. Ernste Schwierigkeit bereitet ein 
Nervenpaar, das bei Chilopoden und Diplopoden aus dem "Gehirnboden" hervorgeht und 
in die Stomodealbriicke an beiden Seiten seines Medianteils ( = "Frontalganglion" nach 
HEYMONS 1901, Ganglion stomodeale nach DoнLE 1964) einmiindet (HOLMGREN 1916, 
FAHLANDER 1938, SEIFERT 1966). Des weiteren ist die Homologisierung dieses Nerven­
paares der Chilopoden und Diplopoden (und des unpaaren Nervs der Dipluren) mit dem 
Nervos azygos der Archaeognathen und der Pterygoten (FAHLANDER 1938, HANSTROM 
1940, SEIFERT 1966) nicht ganz befriedigend. Bei LithoЬiiden entsendet der Nervus con­
nectivus seine Abzweigung zur Kopfaorta (SEIFERT 1967). 

---- Labrum- Stomodaeum- Mitteldarm-Achse .... 
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N ervensystemachse 
Vorhandensein 
Feblen 
die in Widerspruch mit den theoretischen Kriterien stehenden (Literatur)Angaben und Befunde 
die in 1Jbereinstimmung mit denselben stehenden Angaben und Befunde 
Kontrolluntersuchungen sind erforderlich 
die auf Grund unserer Defjnition erkannte Zahl der stomatogastrischen Gang!ien (n) beziehungsweise Cere­
brovisceralkonnektivpaare (m) 
Beobachtungen fehlen. 

• Bei den Zygentomen sind beschrieben: "Frontalganglion" - Subganglion stomodeale distale und "Hypocerebral­
gang!ion" - Eugang!ion stomodeale; Ganglion ventriculare ist bei ihnen nicht beschrieben, kann aber entsprechend unserer 
Einstellung beriicksichtigt werden. 

.· 
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Arthropoden -
Gruppe 

Phyllopoda 

Mystacocarida 

Copepod.a 

Ostracoda 

Amphipoda 

lsopoda 

Tanaidacea 

Cumacea 

Mysidacea 

Decapoda. 

Zygentoma * 
Archaeogna.tha 

pterygota 

CollemЬola 

Oiplura 

Pauropoda 

Protura 

Symphyla 

Diplopoda 

Chilopoda 

Xiphosura 

Arad1niden 

Tabelle 4 

Вeziehungen zwischen den verschiedenen Kopfgebltden, die 
111it dem morphogenetischen OЬergong im Zusammenhang 
stehen: ventrales Frontalorgan - Ganglion fronta{e 
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Zwei Losungen Ьieten sich fiir dieses ProЬlem an: 
1. Das Vorhandensein eines Nervenpaares oder des ihm entsprechenden unpaarigen Nervs 
von der Stomodealbriicke zum "Gehirnboden" wird als Kriterium fiir das Vorliegen des 
ganglionisierten ventralen Frontalorgans zusatzlich zum Ganglion stomodeale in der Sto­
modealbriicke angesehen, und diese Nerven selbst gelten als Homologa zum Nervus azygos. 
2. Diese Nerven sind nicht mit dem Medianteil der Stomodealbriicke = Ganglion stomo­
deale, sondern eher mit seinen lateralen Teilen verbunden, deren Homologiebeziehungen 
spater beschrieben werden sollen (MEL:Nrкov & RASNITSYN, in Vorbereitung). Die end­
giiltige Losung kann nur durch Untersuchung der Entwicklungsmorphologie der uns 
interessierenden Gebllde bei Diplopoden und Chilopoden (sowie auch bei Dipluren und 
Pauropoden) erzielt werden. Zur vergleichenden Analyse der dorsalen Frontalorgane kann 
der Bau der Kopfgebllde der Collembolen dienen. 

Die Collembolen besitzen, wie wir erwahnt haben, ventrale Frontalorgane (Р .A.ULUS 
1972). DENIS (1928, 1949) beschrieb bei Collembolen die von den "ganglions epipharyn­
giens" ( = Lateralteile der Stomodealbriicke von Diplopoden und Chilopoden, MELNIKOV 
& R.A.SNITSYN, in Vorbereitung) Ьis zum "Gehirnboden" ziehenden sogenannten Y-Ner­
ven, die den Nervi connectivi der Diplopoden und Chilopoden homolog sind. Diese Y­
N erven wurden auch mit dem N ervus azygos der Archaeognathen und Pterygoten homo­
logisiert (siehe DENIS 1949). Wenn wir die Homologie der Y-Nerven der Collembolen mit 
den Nervi connectivi der Diplopoden und Chilopoden annehmen, so entheben wir uns 
einerseits der Schwierigkeit der Homologisierung des ventralen Frontalorgans = Ganglion 
frontale; denn bei den Collembolen liegen sowohl Nervi connectivi (= Y-Nerven) als auch 
der Nerv des ventralen Frontalorgans = Nervus azygos vor. Andererseits erlaubt diese 
Homologisierung, den Zusammenhang mit dem Bau einer Reihe von Kopfgebllden her­
zustellen, die mit der Stomodealbriicke und dem Ganglion stomodeale der Pauropoden 
verbunden sind ("median nerve from deutocerebrum to frontal ganglion" nach TIEGS 1947}, 
worauf wir spater zu sprechen kommen (MELNIKOV & R.A.SNITSYN, in Vorbereitung). 
Wenn das obenAngefiihrte stimmt, wird m fiir alleAteloceraten, auBer denArchaeognathen 
und den Pterygoten, gleich 2 (Anzahl Paare Cerebrovisceralkonnektive). 

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

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

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

diirfte viele Gegenmeinungen hervorrufen. Als laterale Frontalorgane bezeichnen wir 
solche KopfЬildungen, die auf Grund ihrer Entwicklung in den lateralen Gebleten der un­
paaren medianen Ektodermanlage der Frontalregion liegen. Die Nerven der lateralen 
Frontalorgane miinden in diesem Fall in das Ocellenzentrum oder in den Zentralkorper, 
wobei sie lateral von den N erven der dorsalen Frontalorgane verlaufen. 

Tabelle 5. 
Die Homologien der ventralen Fron talorgane bei den Arthropoden 

Benennung der Ge-
Arthropoden- bilde, die mit den Ontogenetischer 

Gruppe ventralen Frontal- Innervation Funktion Entwicklungs-
organen homologi- bereich 

sierbar sind 

Phyllopoda paariges ventrales paariger N erv aus wahrscheinlich Keimfrontalregion 
Frontalorgan = un- dem medianen Lappen sensorisch 
terocellares Fron tal- der Nauplius-
organ augensehmasse 

М:ystacocarida das am zweiteiligen ? wahrscheЩ.lich ? 
Rostrum befindliche Tangorezeptor 
medianste Setaepaar 
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Tabelle 5 (FortsetZlШg) 

Benennung der Ge-
.Arthropoden· bi!de, die mit den Ontogenetischer 

ventralen Frontal· Innervation Funktion Entwick!ungs-Grnppe organen homo!ogi· bereich 
sierbar sind ,.. 

Copepoda Gang!ion fron tale durch den 'N. azygos Gang!ion des wahrscheinlich eine 
mi t der Pars in ter · stomatogastrischen aus dem Frontal-
cere bralis und durch N ervensystems regionektoderm ins 
Cerebrovisceralkon- Labrum iibergehende 
nektivpaar 1 (frontal) Neuroblastengruppe 
mit den Hauptcere-
bralfaserstammen 
verbunden 

.Amphipoda wahrscheinlich eines durch den N. azygos wahrscheinlich wahrscheinlich 
der stomato- dasse!be Ganglion dieselbe Gruppe 
gastrischen Ganglien 

Isopoda Wahrscheinlich eines durch den N. azygos wahrschein1ich wahrschein1ich 
der stoma to- dasselbe Ganglion dieselbe Gruppe 
gastrischen Ganglien 

Tanaidacea wahrscheinlich eines ? wahrscheinlich wahrscheinlich 
der stomato- dasselbe Ganglion dieselbe Gruppe 
gastrischen Gang!ien 

Cumacea eines der stomato- N. azygos ist nicht ? ? 
gastrischen Ganglien gefunden 

Decapoda wahrscheinlich N. azygos geht aus wahrscheinlich Gang- ? 
distales stomato-. dem distalen stomato- Iion des stomato-
gastrisches Ganglion gastrischen Ganglion gastrischen N erven · 

aus systems 

Zygentoma ventrales Frontal- vom unteren Glome- wahrschein1ich ? 
organ rulus des Ocellen- sensorisch 

zentrums ausgehender 
paariger N erv und 
ein Paar Cerebrovis-
ceralkonnektive 1 

.Archaeognatha Ganglion frontale ein in die Pars inter· wahrschein1ich ein ? 
cerebralis verlaufender Teil des stomato-
N. azygos und ein gastrischen Syngang-
Cerebrovisceral- lion frontostomodealis 
konnektivpaar, das 
dieses Ganglion mi t 
dem Tritocerebral-
bereich verbindet 

Pterygota Gang!ion frontale ein in die Pars inter- Teil des stomato- Keimfrontalregion 
cerebralis verlaufender gastrischen Syn-
N. azygos und ein ganglion fronto-
Cerebrovisceralkon- stomodealis 
nektivpaar, das dieses 
Ganglion mit dem 
Tritocerebralbereich 
verЬindet. N. azygos, 
der im Ocellen-
zentrnm miindet 

Xiphosura ventrales Frontal- der in Richtung des Chemorezeptor Keimfrontalregion 
organ Zentalkбrpers ver· 

laufende paarige Nerv 

.Arachniden wahrscheinlich ein Zweig des wahrschein1ich Keimfrontalregion 
,,organe rostrale" Rostralnervs Chemorezeptor 

Collembola ventrales Frontal- ein mit dem Nerv wahrscheinlich eine ? 
organ des frontalen Stirn- sensorische 

ocellus zusammen-
gehender paariger 
Nerv, der in das 
Ocellenzen trum ein-
miindet 

Diplura wahrschein1ich, ,sen- ,,N. connectivus'' ? wahrschein1ich eine ? 
sorisches Ganglion" sensorische ! und 
nach HOLMGREN ganglionare ? 
(1916) ? 



54 0. А. MELNIKOV & А. Р. RASNIТSYN: Zur Metamerie des Arthropoden-Kopfes 

Fiir die lateralen Frontalorgane ist die Tendenz zur Bildung einer N ervenverЬindung 
mit den Medullae terminales (die aus den Proganglia optica hervorgehenden Subganglia) 
charakteristisch. Sie lassen ferner eine groBe Tendenz zur Anderung der primaren Sinnes­
funktion in Richtung N eurosekretion erkennen. 

Bei den Copepoden haben die lateralen Frontalorgane ( = laterale "dorsale" Frontal­
шgaвe nach GICKLHORN l930a = Distalendigungen der "lateral frontal nerves" nach Lo­
WE 1936 = "organs of GICKLHORN" nach ELOFSSON l966b) wohl die urspriiвglichste An­
ordnung und Innervation beibehalten, was offensichtlich mit der RiickЬildung der op­
tischen Ganglien zusammenhangt. Sie liegen im Ektoderm der Frontalregion dorsolateral 
von den dorsalen Frontalorganen (HANSTROM 1931, 1933, GICKLHORN 1930Ь, LOWE 1936, 
ELOFSSON l966b, 1971) und ihre Nerven miinden mehr Lateral von den Nerven der dor­
salen Frontalorgane in die Naupliusaugensehmasse (LowE 1936). GICKLHORN (1930а) ent­
deckte in den lateralen Frontalorganen der Copepoden Spuren einer N eurosekretion. 
ELOFSSON (1966Ь) betrachtete die dorsalen Frontalorgane der Copepoden als "X-Organe" 
und ihre lateralen Frontalorgane als "organs of GICKLHORN", die diesen Tieren eigen sind. 
Leider beriihrte ELOFSSON in seiner 1etzten Arbeit (1971) diese Frage iiberhaupt nicht 
mehr. Es scheint, daB sein Standpunkt vom HANSTRбмschen Schema (siehe oben) beein­
fluBt worden ist; aus den schon erwahnteп. Griiп.deп. kоnп.еп. wir ihm п.icht beipflichten. 
Es ist moglich, daB PED.A.SCHENKO (1896) in derEntwicklung derCopepoden die lateralen 
Froп.talorgane gerade so beschrieb, wie es ihre Eп.tstehuп.g ап. den "lateralen" Grenzen der 
Keimfrontalregion (Scheitelplatte) zeigt. Dieser Autor giп.g jedoch nicht auf die Ho.mologa 
der dorsaleп. Frontalorgaп.e ein uп.d darum Ьlieb die Frage offeп.. 

Wie schon erwahnt, siп.d die vonDAHL (1952) beiMystacocarideп. als "dorsale"Froп.tal­
organe beschriebenen Siп.nesorgane, die je еiп.е Seta tragen und lateral von der Rostral­
wucherung liegen, mit groBer Wahrscheinlichkeit Homologa der "lateral frontal п.erves" 
der Copepoden (Lo.wE 1936), das heiBt der lateralen Frontalorgane. Gerade bei den Mysta­
cocariden hаЬеп., wir wahrscheinlich das einmalige Beispiel, daB hierselbst die primitivste 
AusЬilduп.g und Anordп.uп.g der Frontalorgane iiberhaupt vorliegt: Die Mystacocarideв 
besitzeп. sechs voneiп.ander getrennte Froп.talorgane, die in drei Paaren - dorsale und 
laterale, veп.trale Frontalorgane - vereinigt sind. W eitere detaillierte U п.tersuchungen 
zum Bau und zur Inп.ervation · der Frontalorgane der Mystacocariden waren sehr not­
weвdig. 

Neben der Beibehaltung der im Grunde urspriinglichen Innervatioв uвd, was sehr wich­
tig ist, ihrer primaren Funktioв, verfiigen die lateralen Froвtalorgane der Xiphosuren 
iiber eine VerЬiп.duп.g mit den Medullae terminales. Diese VerЬindung ist allem Anschein 
nach sekundar und durch die starke Eвtwickluвg der Ganglia optica sowie der gegenseitig 
bedrangten Anordnung der Pars iвtercerebralis uвd der optischeп. Gaп.glien im Syncere­
brum bedingt. Auf Eвtwicklung, Bau, Funktion und Innervation der lateralen Frontal­
organe der Xiphosuren wird bei der Lбsung vieler theoretischer Fragen der vergleicheвden 
Arthropodeв-Morphologie und zur Begriinduвg weitgehender Homologieв zuriickgegriffen 
werden miissen. 

Wie sich aus den Befunden von Joн.A.NSSON (1933) ergibt, Ьildeв sich die Anlagen der 
lateraleв Frontalorgane der Xiphosureв im Ektoderm der Frontalregion des Keimes late­
ral von der Einstiilpuвg der Liвseвaugeвanlagen, wie wir sie im Friihlarvenstadium vor­
fiвdeв (JoHANSSON 1933, Fig. 6, 9). Bei geвauem Studium der Praparate (JoнANSSON 1933} 
kann mав feststellen, daB die aus Pigmentzellgruppeв hervorgehenden lateralen Frontal­
orgaвe iвfolge der dorsokaudaleв Verlageruвg der Pars iвtercerebralis und der Aвterior­
verschiebung der Proganglia optica uвd des iibrigeв "Protocerebrum" (JOHANSSON 1933, 
Fig. 2, 3, 4, 11) von ihreв Nervenzentren getreвnt werdeв. Hochst,vahrscheinlich gelangen 
die Nerven der lateralen Frontalorgaвe ("laterale Riechвerveв") aus diesem Grunde in die 
"Medullae ganglionares", das heiВt in die proximalen Teile der optischen Ganglieп. (Jo­
HANSSON 1933; Medulla ganglionaris = Medulla termiвalis). Es entsteheв wie auch bei 
dев Crustaceeв васh НANSTROM (1924 Ь) durch Aufteilung der gemeinsamen Anlage еiве 
"iввеrе Sehшasse" = Medulla iвterna uвd eine "auBere Sehшasse" = Medulla exterвa. 
Trotzdem enden die Nerven der lateralen Frontalorgane der Xiphosuren im Zentralkorper 
(Joн.A.NSSON 1933; uвsere Fig. 7). 
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Fig.14. X-Organ der Crustaceen. а - X-Organ der Decapoden nach DAНL 1965; Ь und с - vermutllcher 
EvolutionsprozeB (etwa in der Reihe Anostraken - Decapoden): laterales Frontalorgan - sensorische Poren 
des X-Organs, wobei sich die zum lateralen Frontalorgan und zur Medulla terminalis gehбrenden Neurosekret­
zellengruppen miteinander vereint haben 
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Der innere Bau der lateralen Frontalorgane der Xiphosuren haben DEMOLL (1914) und 
einige andere Autoren dazu veranlaJЗt, sie fiir "Ventralaugen"16 zu halten. ;Die iiber ihnen 
liegende Cuticula ist leicht verdickt, ihre verlangerten Zellen besitzen "rhabdoma,hnliche" 
Strukturen. Nach JoнANSSON (1933) Ьilden diese Organe laterale Teile eines Riechorgans 
der Xiphosuren, dessen olfaktorische Funktion schon in Experimenten von Р ATTEN (1892) 
und HANSТROM (1926а) ermittelt wurde. 

W enn die Homologie des Riechorgans der Xiphosuren mit den an der Basis des Labrum 
bei Arachniden liegenden Sinnesorganen (siehe DAHL 1885, LEGENDRE 1956а, 1959) richtig 
ist, sind diese Organe nach Herkunft (Keimfrontalregion), Funktiori und Anordnung im 
Vergleich mit dem ventralen Frontalorgan ( = "organe rostrale", "glande du rostre" nach 
LEGENDRE 1959) auch homolog den lateralen Frontalorganen der iibrigen Arthropoden. 
Der gemeinsame Verlauf der N erven der lateralen Frontalorgane der Arachniden und der 
Labralnerven ist wohl ebenso wie der gleichartige Nervenverlauf des ventralen Frontal­
organs begriindet zu erklaren (siehe oben, Fig. 1h). 

Das X-Organ 

Bei den Crustaceen soll nunmehr die komplizierte Frage des sogenannten X-Organs von 
HANSTROM beziehungsweise des X-Organkomplexes behandelt werden. Zuvor sei erwahnt, 
daJЗ der neurosekretorische X-Organkomplex in seiner vollstandigen Zusammensetzung 
bei Decapoden von CARLISLE (1953) und DAHL (1965) beschrieben worden ist. Er umfaJЗt: 
1. die Sinusdriise, 2. das mit dieser verbundene ganglionare X-Organ der Medulla termina­
lis (MTGX) und das ganglionare X-Organ derMedulla externa(MEGX), 3, das Sinnesporen­
X-Organ (SPX), das den in die Medulla terminalis verlaufenden Nerv entsendet (Fig. 14а). 

Die KopfgeЬilde der Anostraken, die als Homologa lateraler Frontalorgane einzu­
schatzen sind, wurden von MENON (1962), HENTSCHEL (1965), ELOFSSON (1966Ь), LAKE 
(1969) und BENESCH (1969) beschrieben (siehe oben). Die Entwicklung dieser Frontal­
organe wurde von BENESCH (1969) untersucht, der sie als "X-Organe" bezeichnete. BE­
NESCH meinte, daJЗ sich diese GeЬilde im Zusammenhang mit den Medullae terminales ent­
wickeln; gemaJЗ seiner AbЬildung 29Ь (unsere Fig. 6 i) jedoch entsenden die lateralen 
Frontalorgane N ervenfasern nicht nur in die Medullae. Die lateralen Frontalorgane der 
Anostraken entstehen zwischen der Frontalregion des Keimes und den Proganglia optica; 
damit erinnern sie an die bei Copepodenembryonen beschriebenen (PED.ASCHENKO 1896) 
GeЬilde (siehe oben). Die lateralen Frontalorgane der Anostrakenlarven haben sensorische 
Wucherungen (MENON 1962, BENESCH 1969). Ihre Nerven ziehen insbesondere in jene 
Gruppen der Neurosekretzellen, die zwischen der Naupliusaugensehmasse und den Medul­
lae terminales liegen (BENESCH 1969). Wahrscheinlich konnte BENESCH bei Artemia, die 
k~ine Augenstiele besitzt, die Gruppen der N eurosekretzellen nicht unterscheiden, namlich 
jene Gruppe, die mit dem lateralen Frontalorgan, und die andere Gruppe, die mit der Ме- • 
dulla terminalis verbunden ist, wie es MENON (1962) bei Streptocephalus dargestellt hatte. 
Die 1etztere N eurosekretzellgruppe lagert sich an die Sinusdriise an, die bei den Anostraken 
zwischen der Medulla ( = Medulla externa + Medulla interna der Decapoden) und der 
Lamina liegt (MENON 1962, HENTSCHEL 1965; unsereFig. 14Ь). KuLAKOVSКIJ (1973) ver­
neinte die Existenz einer Sinusdruse bei den Anostraken, aber seine Befunde sind sehr 
unklar. 

Die den lateralen Frontalorganen e·ntsprechenden Organe bei Notostraken hei.Вen nach 
HANSTROM (1931) "dorsale" paarige Frontalorgane; unter den Phyllopoden sind sie in 
dieser Form ausschlieВlich den Notostraken eigen: "Die genannten Organe ... treten als 
Anblinge des Lobus opticus der Komplexaugen auf, wo sie wie Gruppen von plasmatischen 
Zellen liegen ... an der Medianseite der hinteren Bundel der Komplexaugennerven, sind 
Ьipolar und senden ihre auJЗeren Auslaufer, zu einem Strang verbunden, nach der dorsalen 

16 Es gibt zwei neuere Arbeiten, die sich mit morphologischen ( CLARCK, М:!LLECНIA & MAURO 1969) und physiologischen 
(FEIN & DE VOE 1973) Untersuchungen iiber die "Ventralaugen" der Xiphosuren beschitftigen. Nun wird in der ersteren 
ohne Бeweisfiihrung die Existenz der "Ventralaugen" behauptet, und es ЬleiЬt sehr unverstandlich, warum zu diesen 
"Sehorganen" nocb ein "median olfactory nerv" zieht. Die zweite Arbeit ist allzu phantastisch: Man entdeckt eine voll­
standige Unabhangigkeit der Lichtadaptation der "Ventralaugen" von photochemischen Prozessen; die "Ventralaugen" 
der Xiphosuren werden fiir wunderbare, besonders scharfe Sehorgane im Vergleich zu allen iibrigen Tieren gehalten. Mit 
groBer Wahrscheinlichkeit kann aber gesagt werden, daB die .Autoren eine unspezifische Lichtreaktion des nicht licht­
senвorischen Organs beobachtet haben. 
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Hypodermis median vomAusgangspunkt derjenigen Muskeln, die nach innen vom Kom­
plexauge entspringen und nach dem Lobus opticus ziehen. 'Die zentripetalen Auslaufer 
gehen zentralwarts langs der Oberflache der Komplexaugenbiindel und des distalen Teiles 
des Lobus opticus ... und verschwinden sie bald unter den optischen Faserbiindeln ... " 
(zitiert nach HANSTROM 1931, Seite 90). HANSTROM (1931) berief sich auf ahnliche Beob­
achtungen von WENKE (1908) und CLAUS (1873); dabei berichtete der letztere iiber das 
Vorhandensein der Cuticularwucherungen der lateralen Frontalorgane bei Notostraken­
nauplien. DAHL (1959) erwahnte dieselben GeЬilde пnd homologisierte sie spater (1965) 
mit den X-Organen der ubrigen Crustaceen. ELOFSSON (1966Ь) hat neпrosekretorische 
"giant cells" beschrieben, die mit den Medullae terminales ve:;bunden sind. 

Wie bei den Anostraken gibt es auch bei den Decapoden eine Sinusdruse, die zwischen 
der Medulla interna und der Medulla externa liegt (DAHL 1965 und andere). Ihrer Anord­
nung nach entspricht die Sinusdriise der Decapoden durchaus jener der Anostraken, wenn 
mari berucksichtigt, daB die Medulla der Anostraken identisch mit der Medulla interna und 
der Medulla externa der Decapodeн (HANSTROM 1924 Ь) ist. Ohne auf das MEGX einzu­
gehen, mochten wir hervorheben, daB die Neurosekretzellen des MTGX als die in der Me­
dulla terminalis der Anostraken zu findende Zellengruppe gelten konnen (siehe MENON 
1962). 

Die Lбsпng des ProЬlems der Homologien des X-Organkomplexes innerhalb und auBer­
halb der Crustaceen wird mit der Frage entschieden, оЬ die sensorischen Wucherungen der 
lateralen Frontalorgane der Anostraken (in unserem Sinne) und das SPX der Decapoden 
untereinander homolog sind. Nach DAHL (1957) entwickelt sich der ganze X-Organkomplex 
aus N euroЬlasten der Medulla terminalis. А priori scheint es sehr пnwahrscheinlich, daB 
sich die sensorische EktodermЬildung (SPX) auf diese Weise formiert hat. Nach PYLE 
(1943) entwickeln sich das SPX пnd das MTGX vollig unabhangig voneinander. Das MTGX 
Ьildet sich naturlich aus entsprechenden NeuroЬlasten (HuвscнмANN 1963), und in bezug 
auf das SPX verfiigen wir iiber die Befunde von CouтrERE (1914) und 0RLAMUNDER (1942). 
Aber in bezпg апf das MTGX widersprechen sich die Befunde von CouтrERE und 0RLA­
MUNDER einerseits mit denen von HuвscнMAN andererseits. Die ersteren beschrieben die 
Entstehung dieses Organs aus Ektoderm(driisen)zellen, die im Laufe der Embryonalent­
wicklung in den Bereich der Medulla terminalis iibergehen oder sich dort einlagern. Der 
Nerv des SPX-Organs verlaпft nach Couтr:ERE (1914) geradewegs ins Gehirn, obgleich er 
beim Wachstпmsvorgang in Kontakt mit der Medпlla terminalis kommt (vergleiche Jo­
HANSSON 1933 - Limulus). 

Beim Vergleichen der wenigen Angaben iiber die Entwicklung und den AufЬau des X­
Organkomplexes bei Anostraken шid Decapoden fallt eines sofort auf: Damit alle diese 
ohnehin ahnlichen GeЬilde morphologisch fast identisch werden, geniigt die Annahme, daB 
das MTGX nicht nur von den aus den NeuroЬlasten der kunftigen Medulla terminalis 
entstehenden Neпrosekretzellen, sondern auch von den aus dem Ektoderm der Keimfron­
talregion hervorgegangenen Neurosekretzellen geЬildet wird. Es muB ferner angenommen 
werden, daB sich das MTGX im Verlaпfe der Evolution durch Vereinigung zweier N eu­
rosekretzellgruppen Ьilden konnte, welche denen der rezenten Anostraken ahnlich sind, 
namlich aus einer mehr medianen N eurosekretzellgruppe des lateralen Frontalorgans und 
aus einer mehr lateralen Gruppe der gleichen Zellen im Bereich der Medulla terminalis, 
die mit der Sinusdriise verbпnden w>~,r (Fig. 14 Ь, с). In diesem Zusammenhang ist es inter­
essant, daB auch die Decapodennauplien sensorische Wпcherungen der lateralen Frontal­
organe haben, die denen der Phyllopodennauplien ahnlich sind (siehe COUTIERE 1914, 
HANSТROM 1933). 

In gewissem Sinne sind wir mit HANSTRoм (1931-1953) einig, der forderte, daB die 
lateralen Frontalorgane der Anostraken dem SPX-Organ der Decapoden homolog seien 
(siehe auch CHAIGNEAU 1973). Die von uns vertretene Homologie wird auch durch die bei 
den Decapoden aus dem Ocellenzentrum innervierten Frontalorgane (DAHL 1957, ELOFS­
SON 1966а; siehe auch HANSTROM 1931, 1933) = dorsale Frontalorgane in unserem Sinne 
erhartet. 

Es scheint weiterhin von Interesse, daB JoHANSSON (1933) die Existenz eines "den Ven­
tralaugen zugehбrenden groBzelligen Bereiches" (laterale Frontalorgane in unserem Sinne) 
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erwahnte. Es ist moglich, daE diese Zellen neurosekretorisch sind, wodurch sich die ohne­
hin groEe Ahnlichkeit der lateralen Frontalorgane bei Xiphosuren und Crustaceen noch 
mehr verstarkt. 

Erwahnt sei auch, daE das MTGX und die Sinusdriise bei den meisten Malacostraken. 
vorhanden sind. Bei Leptostraken hat Sт.АнL (1938) gefunden, daE das MTGX iiber einen 
Nerv mit der zwischen der Medulla externa und der Medulla interna liegenden Sinusdriise 
verbunden ist. Sт.АнL berief sich auf CLAUS (1889), der bei Vertretern dieser Gruppe Hбcker 
der "frontalen Sinnesorgane" beschrieben hatte; CнAIGNEAU (1973) hoпюlogisierte diese 
Organe mit dem SPX auf Grund ihres inneren Aufbaues. 

Amphipoden, Isopoden und andere Peracariden besitzen Sinusdriisen ( = Frontalorgan 
nach HoLMGREN 1916 == P~eudofrontalorgan nach GR.~BER 1933; WALKER 1935, Sт.АнL 
1938, GABE 1952). Dabei verfiigen die Tanaidaceen, Mysidaceen und Stomatopoden iiber 
SPX (= laterale Frontalorgane) und MTGX (HANSTROM 1931, 1933; DAHL & VON MEcк­
LENBURG 1969; JACQUES 1969а, Ь; siehe auch_ CHAIGNEAU 1972Ь). Das gleiche gilt fiir die 
Anaspidaceen (HANSTROM 1931, KAURI & LAKE 1972). Nach WALKER (1935) finden sich 
bei Amphipoden пnd Isopoden die Statozysten in morphologisch identischer Lage. Der 
N erv der Isopodenstatozyste miindet in die Medulla interna (W ALKER 1935; siehe auch 
ZA.vADSKY 1915), wo sich das MIGX befindet (GABE 1952). HANSTROM (1931, 1933) vertrat 
die Meinung, daE sich der Nerv der Amphipodenstatozyste mit der Medпlla terminalis ver­
Ьindet; damit laEt sich dieses den Amphipoden нnd Isopoden eigene Organ mit dem SPX 
( = laterales Frontalorgan) homologisieren. DAGUERRE DE HUREAUX (1967) пnd CHAIGNEAU 
(1969, 1971 а: с) beschrieben ein SPX-Hoшologon bei Isopoden, ohne indessen die Be­
ziehпngen zwischen ihm пnd den Statozysten zп erwahnen. 

Tabelle 6 
X-Organ der Crustaceen 

Crustaceen-
Gruppe 

Anostraca 

Leptostraca 
Anaspidacea 
Stomatopoda 
Mysidacea 

Tanaidacea 

Amphipoda 

Isopoda 

Decapoda 

+ vorhanden 
feblen 

О keine Angaben 

Homologa 
der la teralen 

Frontal- MTGX 
organe 
(SPX) 

+ in der Medulla 
terminalis 
Jiegende Neu-
rosekre tzellen 

+ -1-

+ -f.? 
+ + 
+ + 
+ о 

+ о 
(Statozyste) 

+ -
(Statozyste) 

+ + 

1 MIGX MEGX Sinusdriise 

1 

- - + 

- - + 
+? о о 
- - + 
- - + 
о о + 

о о + 
+ - + 
- + + 

SPX = Sinnesporen-X-Organ 
MTGX = X-Organ der Medulla terminalis 
MIGX = X-Organ der Medulla interna 
MEGX = X-01·gan der Medulla extema 

Nicht in der 
Frontalregion 

liegende 
Statozysten 

о 

о 
о 

+ 
(im Telson) 

+ 
(im antennalen 
Basalglied) 

-

-

+ 
(im antennalen 
Basalglied) 

Im HinЬlick апf die Grenzlage 'der lateralen Frontalorgane der Arthropoden kann die 
Tendenz zпr Innervationsanderung dieser пrspriinglich sensorischen Organe, die sich im 
Ektoderm der Frontalregion des Keimes entwickelii., theoretisch dadпrch erklart werden, 
daE das Ektoderm der Frontalregion пnd deren Nervenderivate verschiedenen Verlage­
rungen aпsgesetzt waren. Bei einer grбEeren Aпsdehnung der aпEeren ektodermalen Fron­
talregion gegeniiber den von ihren NeпroЬlasten aпsgeblldeten Nervenzentren kбnnten 
sich die Derivate der optischen segmentaren Proganglien пnter den am meisten lateral 
gelegenen Bereichen des Frontalektoderms lokalisieren. Апf diese Weise erreichten die in 
Richtпng der Pars intercerebralis wachsenden Nerveri der sensorischen lateralen Frontal­
organe апf ihrem W eg segmentare N ervenЬildпngen. 



:Вeitr. Ent., :Вd. 34 (1984) Н. 1 59 

Die Tomosvaryschen ( ~- Postantennal· )Organe, Pseudoculi; das Jaterale Paar der Neurosekretzellansammlungen 
im "Protocerebrum" der Insekten, Collembolen und Dipluren 

Hypothetisch kann man auf der Homologie der fiir Diplopoden, Chilopoden, Symphylen 
und Collembolen charakteristischen ToмбsVARYschen Organe mit den lateralen Frontal­
organen der Malacostraken (SPX, Statozyste), der Xiphosuren und der anderen Arthro­
poden bestehen. Die Entwicklungsmorphologie dieser Organe ist jedoch kaum untersucht 
worden (HENNINGS 1904, TIEGS 1940). Die metamere Zugehorigkeit des Ektoderms, aus 
dem sie hervorgehen, ist noch unklar. Ihre Innervation aus den Bereichen der "lateral 
protocerebrallobes" (TIEGS 1940), die wir als Derivate der P1·oganglia protocerebralia an­
sehen (MELNIKOV & RASNITSYN, in Vorbereitung), konnte auch sekundar sein (siehe oben). 
дiе Morphologie der Toмosv AR Yschen Organe der Diplopoden und Chilopoden wurde 

v. ZoGRAF (1901), HENNINGS (1904, 1906) und anderen beschrieben. Die Ahnlichkeit des 
Baues ciieser GeЬilde bei den Symphylen (PFLUGFELDER 1933) mit dem Bau des SPX der 
Decapoden wurde von 0RLAMUNDER (1942) erwahnt. Die weitere Bahn der diese Organe 
versorgenden Nervi tomosvaryi nach ihrem Einmiinden in die optischen Gehirnloben 
wurde in den meisten Fallen nicht verfolgt. 

Ubrigens Ъeschrieben MARLIER (1941) und PAULUS (1972) unter "ocelles lateraux" Ье-_ 
ziehungsweise "Scheitelocellen" Ъеi Collernbolen als erste die Homologa der ToмosvARY­
schen Organe (Postantennalorgane). Ihre Nerven treten nach diesenAutoren in das Ocellen­
zentrum ein. PAULUS (1972) beschrieb bei einem Vertreter der Familie Poduridae neben 
Stemmata noch "Scheitelocellen" und berichtete, daB bei diesem Tier die Postantennal­
organe fehlen (Р AULUS, personliche Mitteilung). Andererseits erwahnten TuLLBERG (1872) 
und BECKER (1910, 1932; siehe auch PACLT 1956, KARUНIZE 1971) bei Poduriden Post­
antennalorgane neben Stemmata. An der Einmundung der Nerven der Postantennalorgane 
der Collembolen fiнdet sich eine paarige Ansammlung von N eurosekretzellen = NSG II 
(CASSAGNAU & JuBERTНIE 1967Ь). Ahnliche Verhaltnisse liegen bei Petrobius (Archaeo­
gnatha) vor, wo auBere dorsale Frontalorgane mit Zellen der NSG I verbunden sind (BART 
1963). 

HOLMGREN (191 6) und HANSTROM (1928) wiesen auf die Einmiindung der Nervi tomos­
varyi bei Myriapoden in die innere Sehmasse hin, die als vermutliches Homologon der Me­
dullae betrachtet werden kann; HENNINGS (1906) und FAHLANDER (1938) beschrieben je­
doch, daB die Nerveн nur die "Gehirnfrontalloben" erreichen. 

Die Homologie des ToмosVARYschen Organs mit dem Frontalorgan wurde von HEY­
MONS (1901), flENNINGS (1906), F AHLANDER (1938) und anderen als grundsatzlich moglich 
angesehen. Die Funktion der ToмoSVARYschen Organe ist ihrer Morphologie nach wahr­
scheinlich hygrorezeptorischer Natur (MARCUS 1\)49, PACLT 1956, HAUPT 1971, 1972, 
KARUНIZE 1971), jedenfalls liegt keine Riechfunktion vor (siehe BECKER 1910, FRIEDEL 
1928). Eine solche wird Ьis heute noch von mehreren Forschern angenommen, aber schon 
HENNINGS (1904) und spater TICHY (1973а, Ъ) haben eine Riechfunktion experimentell 
widerlegt. TICHY (1973) konnte eine Hygrorezeption der ToмбsVARYschen Organe Ъеi 
Chilopoden im Experiment Ъestatigen. 

Pauropoden und Proturen haben Pseudoculi ("Scheinaugen") des gleichen Bauplanes 
(siehe BERLESE 1910, TIEGS 1947, FRAN(,;IOIS 1969). Ihre Anordnung auf der Kopfkapsel er­
innert an die ToмosvARYschen Organe, mit denen sie von BECKER (1910), PRELL (1913), 
HANDSCНIN (1926), DENIS (1928), BEDINI & T,ONGIORGI (1971), HAUPT (1973) homologi­
siert wurden. Die W ahrscheinlichkeit, daB sich diese Organe als etwas anderes als Frontal­
organe erweisen konnten, ist sehr gering; denn keinerlei SinnesЬildungen auBer den Fa­
cettenaugen (beziehungsweise den Stemmata) sind mit segmentaren Ganglien des I. Seg­
mentes verbunden. 

Die Morphologie der Pseudoculi laBt nach TIEGS_(1947) auf eine Erschutterungsrezeption 
schlieBen. BEDINI & TONGIORGI (1971) und HAUPT (1973) jedoch behaupteten, wie vordem 
ScнMIDT (1895), daB die Pseudoculi Chemo- beziehungsweise Hygrorezeptoren seien. 

Die in den Lateralgrenzen der Pars intercerebralis (im "Protocerebrum") befindlichen Neurosekretzellgruppen 
(= NSG Il), die mit dem Nervus corporis cardiaci II (= N.c.c. 11) verbunden sind 

Man kann mit gutem Grund die NSG II aller (siehe PANOV 1972) Thysanuren und Ptery­
goten als Homologa zu den lateralen Frontalorganen der iibrigen Arthropoden ansehen 
(siehe HANSTROM 1940, CAZAL 1948, WATSON 1963, Вiтsсн 1963, BART 1963). Einige Angabeн 
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iiber ihre Entwicklungsmorphologie machte BART (1962) fiir Archaeognathen: Die NSG II 
Ьilden sich in der "frontal zone" lateral von den NSG I ( = dorsale Frontalorgane); der 
Herkunft dieser "frontal zone" wurde leider nicht weiter nachgegangen. Jedoch legt die 
Tatsache, daB im gleichen HirngeЬiet zwei Neurosekretzellgruppen vorhanden sind (siehe 
BROUSSE-GAURY 1971) den Gedanken nahe, daB die Bildung der NSG II еЬешsо auf einer 
schon bei den entwicklungsgeschichtlichen Vorfahren eingeleiteten Verlagerung der late­
ralen Frontalorgane in das Gehirn berulit, wie sich dies auch bei "unseren Augen" als dor­
sale Frontalorgane vollzogen hat. In der Tat sind Bau und Funktion der NSG I und der 
NSG II fast identisch. Immerhin besteht fiir die NSG I eine vollstandige Homologisier­
reihe der dor.salen Frontalorgane, angefangen bei den Zygentomen Ьis zu den Pterygoten 
(siehe оЬен). In diesem Zusammenhang sind dieBefunde von WILLEY (1961) und BROUSSE­
GAURY (1971) (siehe auch В.АRт 1963) iiber die bei Archaeognathen und Pterygoten vor­
handenen N ervenverЬindungen des Ocellenzentrums sowohl mit den NSG I, als auch mit 
den NSG II bemerkenswert. 

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

Tabelle 7 
Die Homologien der lateralen Frontalorgane der Arthropoden 

Bennuдg der 

Arthropoden- Gebilde, die mit Ontogenetischer 
den lateralen Innervation Funktion Entwick!uдgs-Gruppe Frontalorganen homo- bereich 

logisierbar sind 

Anostraca distale Teile der zwei Nerven, die in wahrscheinlich Zwischenbereich 
,,X-Organe" die Hauptfaserstilmme sensorisch und neu- neben der Nau-

uдd in die Medullae rosekretorisch pliusaugenanlage 
terminales einmiinden uдd den Medullae 

terminales 

Notostraca , ,giant cellsн Nervenverbindung neurosekretorisch ? 
mit den Medullae 
terminales 

Copepoda Endigungen der zwei Nerven aus dem wahrscheinlich hбchstwahr-
, ,superior frontal Ocellenzentrum sensorisch (und scheiulich 
nerves" neurosekretorisch ?) Scheitelplatte = 

Keimfrontal-
region 

Mystacocarida laterales Setaepaar ? wahrscheinlich ? 
= "dorsale" paarige Tangorezeptor 
Frontalorgane 

Leptostraca die Hбcker der aus den Medullae wahrscheinlich ? 
fron talen Sinnes- terminales аЬ- sensorisch 
organe nach CLAUS gehende N erven 

Mysidacea, Stomato- sensorische Poren der aus den Medullae wahrscheinlich ? 
poda, Decapoda X-Organe (SPX) terminalis abgehende sensorisch 

' Nerven 

Amphipoda, Isopoda Statozysten oder aus den Medullae wahrscheinlich ? 
SPX terminales abgehende sensorisch 

Nerven 

Zygentoma, laterale Neurosekret- in der Pars inter- neurosekretorisch ? 
Archaeogua tha, zellgruppen II cerebralis mit dem 
Pterygota (NSG II) Ocellenzentrum ver-

bundene N erven 

Symphyla, TбмбsvARYsche Organe aus den ,.inneren Seh- Hygrorezeptor ? 
Collembola, ~ Postantennalorgane massen'' oder direkt vom 
Chilopoda, (+ NSGII?) Ocellenzentrum ausge-
DipJopoda henden Nerven 

Pauropoda, Pseudoculi ? sensorisch ? 
Protura 

Diplura Jaterale NSG ? neurosekretorisch ? 

SPX ~ sensorische Poren der X-Organe 
NSG II ~ (laterale) Neurosekretzellgruppen II 
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der Neuroвekretzellanвammlungen zu erwahnen (BARETH 1962), das seiner Lage nach im 
Gehirn an die NSG II der Collembolen und der Pterygoten (vergleiche CASSAGNAU & JuвER­
TНIE 1967) erinnert. 

d. Kritischer N achtrag 

Nach Beвprechung der vorliegenden Befunde und Angaben uber die Frontalorgane der 
Arthropoden ist ев geboten, auf eine gewisse Interpretation der Morphologie einzugehen, 
um bei weiteren theoretiвchen Erorterungen der Frontalregion im ganzen nicht mehr auf 
den ersten Teil dieser Arbeit (das Acron) zuruckkommen zu mussen. 

ln letzter Zeit verbreitete вich (siehe BENESCH ] 969, CHAUDONNERET 1971, KAURI & 
LAKE 1972, LAKE & ONG 1972) die Auffassung dев вchwedischen Forscherв ELOFSSON 
(1965, l966a, Ь, 1970), daB eine Reihe von GeЬilden; die auch von uns als ventrale und 
dorsale Frontalorgane gedeutet werden, reduzierte Ocellen darstellt. Diese Auffaввung von 
ELOFSSON stutzt вich hauptвachlich darauf, daB die Zellgruppen einiger Frontalorgane 
rhabdomahnliche Strukturen haben. DEMOLL (1914), MARLIER (1941), BARRA (1969), 
CLARCK, MILLECНIA & MAURO (1969), YASНIKA (1970) und PAULUS (1972) vertraten die 
gleiche Meinung. DaB andere Sehstrukturen in den Frontalorganen fehlen, wird von ELOFS­
SON damit erklart, daB вiе reduziert worden seien. Der Auffassung dieses Forschers kann 
unвeres Erachtens nicht zugestimmt werden. Erstens fehlt der N achweis einer Lichtwahr­
nehmung, wie er fur reduzierte Ocellen einiger Insekten zwar vorliegt, zum Beispiel bei 
einigen Lepidopteren; hierbei iвt zu betonen, daB diese Ocellenrudimente unter der Cuti­
cula auf dem halben Weg zum Gehirn liegen (EATON 1971). Zweitens konnen rhabdom­
ahnliche Strukturen in den Zellen (siehe MARLIER 1941, ELOFSSON 1965, 1966, 1970; PAU­
LUS 1972) an вich noch kein Beweis fiir eine Sehfunktion вein, ebensowenig wie die Zell­
anordnung in Form eines Becherauges oder dав Auftreten von Pigmentzellen. Die la­
teralen Frontalorgane der Xiphosuren besitzen alle dieвe Merkmale, doch DEMOLL (1914) 
und andere bezeichneten вiе аlв Ocellen = "Ventralaugen". Auf experimentellem Weg ist 
jedoch eine Riechfunktion dieser Organe nachgewieвen worden (siehe JoнANSSON 1933). 
Ев ist ferner bemerkenвwert, daB rhabdomahnliche Strukturen beim Studium offenbar 

nicht Lichtperzipierender Organe, zum Beispiel der ToмбSVARYschen Organe der Diplo­
poden (BEDINI & MIROLLI 1967) und der Colleшbolen (DALLAI 1971), entdeckt worden вind 
(вogenannte Microvilli). AuBerdem fandCHAIGNEAU (1971, 1972, 1973) im Organ von Bel­
lonci (SPX-Komplex) bei Iвopoden, Stomatopoden und Leptoвtraken auch Microvilli; er 
kam aber zur SchluBfolgerung (1973), daB dieser Organkomplex вeiner Morphologie nach 
Chemorezeptor веi. · 

W enn · wir der Annahme folgen, daB die Frontalorgane tatвachlich reduzierte Ocellen 
вind, muB eingerauшt werden, daB diese Reduktion schon vor recht langer Zeit erfolgt iвt 
(zum Beispiel ventrale Frontalorgane der Anoвtraken oder der Zygentomen) und dennoch 
die rhabdomahnlichen Strukturen in den Sehzellen Ьis heute erhalten geblieben sind, wав 
bedeuten wiirde, daB diese Strukturen mit fortgeschrittener RuckЬildung um so deutlicher 
perвistieren. In den erwahnten reduzierten Ocellen einiger Lepidopteren fehlen jedoch jeg­
liche rhabdomahnliche Strukturen; trotzdem ist ihre Lichtreaktion festgestellt worden 
(EATON 1971). 

Aus einer der letzten Abhandlungen von ELOFSSON (1970) ergibt вich, daB dieser For­
scher bei der Homologisierung nach PIPA, NrsнюкА & BERN (1964) gewissen Annahшen 
folgte, ohne die Befunde anderer Autoren besprochen oder gar widerlegt zu haben. ELOFS­
SON (1970); der eine Hoшologisierung dев "Medianocelluв" der Archaeognathen und dев 
ventralen Frontalorganв der Zygentomen ("reduced median ocelluв" ihrer Lage nach vor­
nahm, meinte, daB diese GeЬilde gleichermaBen аuв den вenвoriвchen Glomeruli der Раrв 
intercerebralis innerviert вeien. Doch вchon HoLMGREN (1916) zeigte, daB der "Median­
ocellus" der Archaeognathen und dав ventrale Frontalorgan der Zygentomen aus ver­
вchiedenen Gloшeruli innerviert werden. Selbst wenn die beiden Organe аuв deшselben 
вensorischen Glomerulus der Раrв intercerebraliв innerviert wurden, ware dав noch kein 
Beweis fiir ihre Homologie; denn bei den Anoвt;raken zuш Beispiel munden die N erven von 
demselben Medianlobuв dев Ocellenzentrums aus sowohl in den dеш "Medianocellus" der 
Archaeognathen hoшologen Ventralbecher des N aupliusauges, als auch in das ventrale 
Frontalorgan. 
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Ein letzter Punkt: Tricholepidion, das von ELOFSSON (1970) untersucht worden ist, er­
weist sich als primitivster Vertreter der Zygentomen, da bei ihm nicht nur ventrale, sondern 
auch ahnliche epitheliale dOl'sale Frontalsinnesorgane vorliegen. WYGODZINSKY (1961), der 
triftige Argumente fti.r die Zugehorigkeit dieses Tieres zu den Zygentomen (zum Beispiel 
auf Grund des :М:andibelbaues) anfuhrte, beschrieb drei nicht pigmeнtierte "Flecke" auf 
der Oberflache der Frontalregion. ELOFSSON (1970) wies iil diesem Zusammenhang auf die 
Neurosekretzellen der iiber dem Gehirn liegenden dorsalen Frontalorgane hin. Er legte 
jedoch keine Abbildungen vor, die eine Vorstellung iiber den Bau und die Innervation der 
lateralen "Flecken" geben konnten, und beschriinkte sich im Text auf den Hinweis des 
ahnlichen Baues medianer und lateraler· "Flecken". 

Die :М:orphologie des medianen Frontalfleckens von Tricholepidion (siehe ELOFSsON 
1970 sowie den "median ocellus" von Otenolepisma nach YASHIKA 1970) unterscheidet 13ich 
wesentlich von der :М:orphologie eines typischen Becherocellus: Sie zeigt eine · unmittelb~r 
unter der Cuticula liegende selbstandige Epithelzellschicht, die nicht in die Retinazell­
schicht iibergeht. Weitere Untersuchungen der Kopfgebilde bei Tricholepidion waren 
auEerst notwendig. 

2; Zur Entwicklungsmorphologie der Pars intercerebralis 
des Arthropoden-Gehirns 

Die Pars intercerebralis Ьildet sich bei allen untersuchten Arthropoden aus NeuroЬlasten, 
die sich vom Ektoderm des vordersten, unpaaren, medianen, nur ektodermalen Keim­
abschnittes = Keimfrontalregion absondern; iil diesem Ektoderm liegen die ОсеНен und 
Frontalorgane. Dieser ProzeE wird oft als AusЬildung der "embryonalen -Protocerebral­
kommissur" aus emer "medianen Verdickung" dargestellt. Die Anlagen der Sinnesorgaнe 
Ьleiben dabei mit dem Ektoderm verbunden, wahrend sich die NeuroЬlasten der Pars 
intercerebralis zentripetal verlagern, als wiirden sie mit den lateral gelegenen :М:etamer­
teilen des "Protocerebrum" verschmelzen. Die "Protocerebralkommissur" ist nur ein 
embryologischer Terminus; die Pars intercerebralis Ьildet gar keine Kommissur zwischen 
dE;Jn lateral anliegenden paarigen Gaнglien aus. Letztere werdeн durch Kommissuren mit,. 
einander verbunden, welche von den Strukturen der Pars intercerebralis unabbli.нgig sind. 
Einige altere Autoreн haben die rein auEerliche Ahnlichkeit der formalen Bildung der Pars 
intercerebralis mit dem EntstehuнgsprozeE einer tatsachlichen Kommissur vom soge­
nannten :М:ittelstrang aus (HATSCHEK 1877 und andere) als homolog angesehen. Wir werdeн 
auf den :М:ittelstrang spater eingehen (:М:ELNrкov'& RASNITSYN, in Vorbereitung), .um 
nachzuweisen, daE es zwischen dem :М:ittelstrang und der Pars. intercerebralis nichts Ge­
meiнsames gibt. Da nur wenige Literaturangaben iiber die Entwicklung der Sinnesorgane 
der Frontalregion zur Verfti.gung stehen, haben wir in VerЬindung mit morphologischen 
Beobachtungen weiterhin vorzugsweise die Eнtwicklungsmorphologie der Nervenbildun­
gen der Pars intercerebralis iн Betracht gezogen. 

Nach PEDASCHENKO (1896, Fig. 67; unsere Fig. 15Ь) und KuнN (1912) beteiligen sich 
Derivate der Scheitelplatte ( = Keimfrontalregion), aus der auch das N aupliusauge hervor­
geht, an der Bildung des Syncerebrums der Copepoden. Indessen hаЬен diese Autoren ihre 
Beobachtungeн Ьis auf emzelne NervengeЬilde der Pars intercerebralis nicht konkreti-

Fig. 15._ Zum Bildungsprozefi der Pars intercerebralis bei: а - Anostraken nach BENESCH 1969; а,- АЬЬ. 8а, 
а, - АЬЬ. 9а, а, - Abb.10f (fast mediane Sagittalschnitte); Ь - Copepoden nach PEDASCHE~KO 1896, 
Fig. 67 (vorderer Teil eines Oberflachenschnittes auf der Bauchseite ... ) ; с - Tanaidaceen nach SCHOLL 
1963, АЬЬ. 23(medianerSagittalschnitt); d- Co!eopteren nachHEIDER 1889, Fig.144(Querschnitt durchdie 
Region der Antennenbasen.DasOberschlundganglion steht in direkterVerbindung mit einer шedianen Ein­
stillpung, welche an der Bildung derQuerkommissur Anteilzu haben scheint); е - Xiphosuren nach KINGSLEY 
1893, Fig. 82(longitudinal section),Medianschnitt (fragmentarisch); f- Arachniden nachPROSS 1966, АЬЬ.19 
(Totalpraparat); g - Syшphylen nach TIEGS 1940; g1 - Pl. 6, Fig. 84 (sagittal section along the head ... ; 
Medianschnitt: Stoшodaeum ist in ganzer Lange dargestellt); g, - Textfig. 31В (dorsal view of brain· .. . 
left protocerebral ganglion not drawn); h - Pauropoden nach Тшаs 1947, .Pl. 6, Fig. 103 (approximately 
sagittal section ... ; Medianschnitt: Stomodaeum und Proctodaeum liegen in einer und derselben Ebene); 
i - Isopteren nach STRINDBERG 1913, Fig. 35 (Medianschnitt); j - Hymenopteren nach NELSON 1915, 
Fig. 59 В (part of transverse section ... , showing the formation of the supraoesophageal commissure); .k -
Coleopteren nach PAТERSON 1935, Fig. 26 (transverse section through the third cephalic invagination ... ); 
l - Heteropteren nach Вuтт 1949, Fig. 51 (Querschnitt, Fragment); m - Hymenopteren nach BRONSКILL 
1959, Fig. 37 (Medianschnitt); n - Coleopteren nach ULЫ!ANN 1967, Fig. 19А (seriallongitudinal section 
through the stomodaeum and labral rudiments ... , Fragment); о Archaeognathen nach LARINK 1969, 
Fig. 34 (Medianschnitt, Fragment) ... 
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siert. Ahnliche Befunde hatte schon GROBBEN (1879, 1881) vorgelegt, WAGNER (1896, Fig. 
51, 70) wies auf die medianen "Gehirnganglien" bei Mysidaceen hin, die aus mediaнen 
NeuroЬlasten als erste "Protocerebralkommissur" hervorgehen (Fig. 15d). Er hielt sie fiir 
paarig, NUSBAUM (1887) jedoch fur unpaar. NUSBAUM (1887) und HOLMGREN (1916) wiesen 
auf die Beteiligung der medianen NeuroЬlasten der Keimfrontalregion an der Bildung des 
Syncerebrums hin. Nach Meinung von HoLMGREN Ьildet sich so der Zentralkorper. Nach 
BRooкs & HERRICK (1891) kann man folgern, dа.В an der Gehirnentwicklung der Stomato­
poden die mediane NeuroЫastengruppe beteiligt ist. Das gleiche gilt nach TERAO (1929) 
fur die Decapoden, nach ANDERSON (1969) fiir die Cirripedier·. Eine Keimfrontalregion in 
unserem Sinne haben bei Isopodenembryonen NAIR (1941) und SтROMBERG (1965) be­
schrieben. Die Bildung der medianen NeuroЬlasten wahrend <;ier Decapodenentwicklung 
wurde von REICHENBACH (1877, 1886) erwahnt. Mediane Sagittalschnitte bei Anostraken­
embryonen weisen auf die Bildung der Pars intercerebralis durch Derivate der Keim­
frontalregion hin (BuтscнrNSKY 1894,-Fig. 148; BENESCH 1969, АЬЬ. Sa, 9а, lOf, 121-
"Pcg"; unsere Fig. l5a). WEYGOLDT (1958, 1961) und ScнoLL (1963, siehe auch SтRoM­
BERG 1969) lehnten die Bildung eines unpaaren medianen Gehirnbereichs im Entwicklungs­
verlauf der Amphipoden, Tanaidaceen und Decapoden аЬ. Jedoch durfte eine Gegeniiber­
stellung von ScнoLLs Abblldungen 22 und 23 (unsere Fig. 9h, l5c) genugen, um eine Vor­
stellung uber das typische Bild der ersten Bildungsetappen zur Anlage der Pars intercere­
bralis zu bekommeri. Wie schrag der auf ScнoLLs Abblldung 22а (unsere Fig. 15с) dar­
gestellte Sagittalschnitt auch verlief, mu.Вte zwischen dem Lateralganglion G1 und dem 
Ektoderm der Keimfrontalregion eine Spalte vorhanden sein, die iiber die mediane Ver­
lagerung des viel lateraler von der NeuroЬlastengruppe hervortretenden G1 aussagt, wenn 
die von ScнOLL (1963) als G bezeichnete NeuroЬlastengruppe wirklich ein Rand des la­
teralen Ganglion G1 ware. Die gleiche Spalte muBte sich zwischen diesen NeuroЬlasten und 
dem Oberrand des Labrums auftun. Da dies alles nicht erkennbar ist, erreichte ScнOLLs 
Schnitt (1963) wohl eher die in Bildung begriffene Anlage der Pars intercerebralis durch 
die NeuroЬlasten der Keimfrontalregion, die vor dem Labrum in medianer Richtung liegen. 
Die von ScнOLL (1963) vorgenommenen und erwahnten medianen Sagittalschnitte der 
Kopfregion des Tanaidaceenembryos sind den medianen Sagittalschnitten der entspre­
chenden Region des Mysidaceenembryos sehr ahnlich, so wie sie . von WAGNER (1896 
Fig. 51, 70; unsere Fig. 9i) angefuhrt wurden, der die Gehirnmorphogenese griindlicher 
studiert hatte und der Bildung der Anlage der Pars intercerebralis durch mediane Neuro­
Ьlasten nachgegangen war (siehe oben). 

. KrNGSLEY (1893) beschrieb bei der Gehirnentwicklung der Xiphosuren "einen dem 
Annelidenoberschlundganglion entsprechenden Teil." Auf dem medianen Sagittalschnitt 
(KrNGSLEY 1893," Pl. XII, fig. 82; unsere Fig. 1, 15е) erkennt man die Abspaltung der 
NeuroЬlasten zur Anlage der Pars iнtercerebralis von der Keimfrontalregion (an der Ven­
tralseite des Kopfschildes vor dem Labrum). (Vergleiche auch KISНINOUYE 1893). 

Beim Studium der embryonalen Entwicklung der Arachniden entdeckten SснrмкЕ­
wrтsсн (1911), KAESTNER (1948-1951), LEGENDRE (1959) und PROSS (1966), dа.В der 
Zentralkorper sowie die ventralen und lateralen Frontalorgane (siehe LEGENDRE 1959) aus 
den vordersten (vor dem Labrum gelegenen) medianen NeuroЬlasten der Keimfrontal­
region geblldet werden (Fig. 15f, siehe auch Fig. 1). Der den hintersten Gehirnteil Ьildende 
Zentralkorper wurde von SCНIMKEWITSCH (1911), KAESTNER (1948-1951), YOSНIKURA 
1955, LEGENDRE (1959) uнd PRoss (1966) als Nervenstruktur des Acron gedeutet. PROSS 
(1966) beschrieb die Entstehuнg des Zentralkorpers in medianer Richtung vor der La­
brumanlage und die nachfolgende Ruckverlegung dieser Bildung. Auf Grund der kaum 
bemerkbaren paarigen Anlage des Zentralkorpers kam PROSS (1966, АЬЬ. 19; unsere Fig. 
15f) zu der SchluШolgerung von dessen paarigem AufЬau. Diese sehr schwachen Struk­
turen konnen wahrscheinlich auch als Anlagen zur Entstehung der Medianaugen in den 
anterolateralen Tellen der Keimfrontalregion gedeutet werden. PRoss (1966) vertrat die 
Auffassung, daB die Anlagen des Zentralkorpers und der Medianaugensehmasse aus dem 
Bereich der Fossae semilunares stammen. Letztere stellen eine V ertiefung dar, die von 
einer latero-median heriiberwachsenden Kopffalte geblldet wird. Wie erwahnt, Ьildet sich 
die Kopffalte der Cheliceraten aus segmentalen Kopfteilen. YosнrкuRA (1955), der wie 
PRoss (1966) die Bildung des Zentralkorpers mit den Fossae semilunares in Verblndung 
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brachte, hielt diese Struktur fur unpaar, ohne auf ihre Anordnung gegenuber anderen 
Kopfgebllden der Arachniden bei ihrer Formierung einzugehen. SchlieВlich erwahnte auch 
WEYGOLDT (1964, 1965) beim Studium der Entwicklung der Pseudoscorpione die unpaarige 
Zentralkorperanlage in Friihstadien gar nicht, obwohl er die Entstehung des Zentral­
korpers am Ende der Embryogenese beschrieb. Es muB auch gesagt werden, daB die Pseu­
doscorpione ein unbequemes Objekt fiir das Studium der Entwicklung der abgeleiteten 
Frontalregionen und ihrer Verblndung mit segmentaren Nervengebllden darstellen; das 
ist sowohl dem Vorhandensein solch provisorischer Gebllde wie dem Pumporgan, als auch 
dem Fehlen von Ocellen und Stemmata zuzuschreiben. Das letztere durfte zu der Auf~ 
fassung fiihren, da13 die Hauptmasse des Gehirns dieser Tiere aus dem CheliceraJganglion 
geblldet wird (siehe WEYGOLDT 1964, 1965). 

Zu der in dieser Hinsicht wenig untersuchten Gehirnentwicklung der Diplopoden laBt 
sich nur sagen, daB LIGNAU (1912) und DoнLE (1964) den unpaaren Medianteil des Gehirns 
ubergehen und keine Beschreibung der "Protocerebralkommissurblldung" geben, obwohl 
der letztere Autor ihr Vorhandensein in den spaten Etappen der Embryogenese beschrie­
ben hat. 

TIEGS (1940) entdeckte keine Beteiligung der medianen unpaaren NeuroЬlastengruppe 
an der Gehirnblldung der Symphylen und verneinte auch ihre Existenz. Vergleichen wir 
jedoch seine Figur 84, Pl. 6 und die Textfigur 31 Ь (unsere Fig. 15g) miteinander: Die erste 
Abblldung stellt einen medianen Sagittalschnitt durch einen neun Tage alten Embryo von 
Hanseniella dar - das Stomodaeum ist in seiner ganzen Lange durchschnitten. Die zweite 
Abblldung zeigt die Ganglienanordnung des stomatogastrischen und des zentralen Nerven­
systems von dorsal bei einem 10tagigen Embryo; sie veranschaulicht die Ansicht des 
Autors, daB im Symncerebrum der Symphylen die unpaare Mediananlage der Pars iнtercere­
bralis fehlt. Jedoch ist auf der ersten Abbllduнg eine NeuroЬlastengruppe gut zu erkenнen, 
die sich vom Ektoderm носh нicht abgesondert hat (uнsere Fig. 15g). Beim mediaнeн 
Sagittalschnitt (siehe oben) konnen jене Abspaltuнgsstelleн der NeuroЬlasteн vom Ekto­
derm, wie sie den Aнlagen der lateral aнliegenden Ganglieн eнtsprechen, нicht. erwartet 
werden; dенн die letzteren kоnнен gar nicht in der medianen Schnittebene uнd der ihr 
наhен Paramedianschнitte liegeн. W енn die Gaнglieнschichteн, die aus den paarigen La­
teralprogaнglia hervorgeheн, jedoch in die ЕЬене der paramediaнeн Sagittalschнitte ge­
rateн, kанн bei ihнен keiнe unmittelbare Verblнduнg mit dem Ektoderm beobachtet 
werdeн. Mithiн zeigt diese Abblldung нichts aнderes als die Herausspaltuнg der Aнlage der 
Pars iнtercerebralis aus dem Ektoderm der Keimfroнtalregioн. 

AufЬau und Entwicklung des Pauropodengehirns wurden vон TIEGs (1947) uнtersucht. 
Ebenso wie fiir die Symphylen verneinte TrEGS auch bei deh Pauropoden eineн unpaaren 
Bestandteil des Syncerebrums. Ohne bei seinen "horizontalen" Schnitten auf eine Aus­
einandersetzung uber die Deutung einer Reihe von Ganglienzellenschichten einzugehen, 
die ganz offensichtlich nicht den "Protocerebralloben" zuzuordnen sind, soll nur auf jenen 
medianen Sagittalschnitt verwiesen werden, der in der Figur 103, Pl. 9 (unsere Fig. 15h) 
dargestellt ist. Was diesen Schnitt anbelangt, ware nur zu wiederholen, was oben uber die 
TIEGSsche Figur 84, Pl. 6(1940) - den medianen Sagittalschnitt durch den Symphylen­
keim betreffend - gesagt wurde. Unsere Darlegung laBt die Annahme zu, daB auch die 
Pauropoden demselben Bildungsproze13 bei der Anlage der Pars intercerebralis unter­
worfen sind wie alle ubrigen Arthropoden. 

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

HEYMONS (1901) zeigte bei Chilopoden ein typisches Bild der "Protocerebralkommissur­
Ьildung" aus NeuroЬlasten, die in der "Clypeusanlage" (= Keimfrontalregion) geЬildet 
werden. 

Bei der embryonalen Morphogenese der Thysanuren und der Pterygoten wurde der Ab­
spaltungsprozeB der NeuroЬlasten zur Anlage der Pars intercerebralis aus der am morpho­
logisch vordersten Korperende liegenden Frontalregion so oder anders von den meisten 
Autoren erwahnt, zum erstenmal wohl von TrкнoмmoFF (1882). HEIDER (1889, Fig. 144; 
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unsere Fig. 15d) gab als erster ein fiirThysanurenundPterygoten typisches Bild der An­
lagenЬildung der Pars intercerebralis. In der Folge wurde ein identischer ProzeB von WнEE­
LER (1889, 1893), HEYMONS (1895, 1897), NELSON (1915, fig. 45, 59В; unsere Fig. 9е, 15j), 
EASTHAM (1930), P.ATERSON (1935, fig. 26; unsere Fig. 15k), S.ANDER (1956), ANDO (1962), 
F.AROOQI (1963), SINGH (1971), MELNI:КOV & BELJAEVA (in Vorbereitung) nachgewiesen. 
C.ARRIERE & BuRGER (1898) wiesen darauf hin, daB ein unpaarer Gehirnabschnitt zwischen 
diш "Protocerebralhemispharen:' vorhanden ist (siehe unsere Fig. 9d). Der Verlauf der 
Morphogenese der Pars intercerebralis wurde in den von SтRINDBERG (1913, Fig. 35; 
unsere Fig.15i; siehe auch 1916, Fig. 5), B.ADEN (1937, Pl. 3, fig. 21, 22), Вuтт (1949, fig. 
51; unsere Fig. 151), BRONSКILL (1959, Fig. 37; unsere Fig. 15m), ULLMANN (1967, Fig. 19А; 
unsere Fig. 15n), LARINK (1969, Fig. 34, unsere Fig. 15о), REMPEL & СнURсн (1971) vor­
gelegten Abblldungen und Photos von Median- und Querschnitten durch das Vorderende 
des Keimstreifs von Pterygotenembrycюen beschrieben. Obwohl die eben aufgezahlten 
Autoren auf die Tatsache stieBen, daB mediane NeuroЬlasten an der Bildung des Syncere­
brums beteiligt sind, ein Befund, der in ihren eigenen Illustrationen wiedergegeben wurde, 
reagieren sie darauf in unterschiedlicher Weise. Die einen bemerkten diese Tatsache iiber­
haupt nicht (zum Beispiel BRONSКILL 1959), die anderen schenkten ihr keine Aufmerk­
samkeit (zum Beispiel Вuтт 1949), und einige verneinten sie sogar (beispielsweise U:LL­
MANN 1967). 

Auch die Untersuchungen zur Morphogenese des Kopfes bei Thysanuren und Ptery­
goten von MALZ.ACHER (1968) und LARINK (1970) sprechen ffu die Bildung der Anlage der 
Pars intercerebralis durch NeuroЬlasten der Keimfrontalregion, оЬ die Autoren sie nun als 
paarige "Protocerebralloben" (MALZ.ACHER) oder einfach als "Protocerebralloben" (LA­
RINK) bezeichneten. MALZ.ACHER (1968) beschrieb diesen BildungsprozeB so: Der fronto­
mediane Bereich der 4. Protocerebralloben formiert eine Protocerebralbriicke, den Zen­
tralkorper und die ersten Fasern des N ervus corporis cardiaci I; in denselben Bereich 
wachsen die Ocellennerven hinein. LARINK .(1970) kennzeichnete die Bildung der Keim­
frontalregion auf folgende Weise: (Seite 2) "Sie (die Kopflappen, Verfasser) sind seitlich 
vorgebuchtet und zeigen vor dem Labrum einen Einschnitt ... "; weiter (Seite 9) schil­
derte er die Bildung des Zentralkorpers: "Er entsteht aus den frontalen G~:tnglienzellen, 
die zum Lobus 3 gehoren". 

Es ist notwendig, das entstandene terminologische Durcheinander, welches das V er­
standnis der Beziehungen der Derivate der Keimfrontalregion und der anliegenden paa­
rigen Lateralbereiche erschwert, zu entwirren. Den Terminus "4. Protocerebralloben" ver­
wendete SтRINDBERG (1913) als erster zur Bezeichnung der Anlage der Pars intercerebralis, 
weil diese NeuroЬlastengruppe auf den Querschnitten durch die Kopflappen des Embryos 
von Eutermeв als leicht zweilappige NeuroЬlastenschicht zwischen den "3. Protocerebral­
loben" erscheint. Damit gab STRINDBERG den Nervenderivaten der Keimfrontalregion der 
Anlage der Pars intercerebralis eine andere Bezeichnung. 

Zwangslaufig vorgreifend, wollen wir n<'>ch kurz auf die paarigen segmentalen Ganglion­
gebllde eingehen, die im zweiten Teil unserer Arbeit (MELNIKOV & RASNITSYN, in Vor­
bereitung) beschrieben werden: die Proganglia optica und die Proganglia protocerebralia. 
Es bestanden festgelegte Termini zur Kennzeichnung der V erdickungen der N euroЬlasten­
schicht, die im Kopflappenbereich entdeckt wurden, und aus denen der groBere Teil des 
definitiven "Protocerebrum" hervorgeht: 1., 2. und 3. Protocerebrallobus an jeder Seite. 
1. Loben und 2. Loben stellen die kiinftigen optischen Bereiche dar, die 3. Loben die 
kiinftigen Corpora pedunculata und die Nebenlappen. MALZACHER (1968) (siehe auch 
ScнoLL 1964) und RoнвsCHNEIDER (1968) hoben bei den 3. Loben medianere Teile als 
4. Loben hervor. MALZ.ACHER (1968) bringt die "Protocerebralloben" in nahere UЪerein­
stimmung mit den Abspaltungsstellen einzelner Proganglienpaare aus dem Kopflappen~ 
ektoderm. Nach ihm werden die 1. und 2. Loben, welche die Laminae und Medullae Ьil­
den, und die 3. Loben; aus denen die· Corpora pedunculata = Medullae terminales hervor­
gehen, von den NeuroЬlasten der Proganglia optica formiert, und" ... der caudal-laterale 
Bereich des 4. Protocerebrallobus entspricht der Anlage der Nebenlappen" (MALZACHER 
1968, Seite 149). Die Nebenlappen entstehen jedoch aus den Proganglia protocerebralia_ 
Indessen bezog MALZACHER (1968), wie erwahnt, auf die 4. "Protocerebralloben" auch die 
Anlage der Pars intercerebralis ("fronto-medianer Bereich der Lobl 4") und kehrte damit 
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in gewissem Sinne zu den Ansichten von STRINDBERG (1913) zuriick. Doch zunachst wollen 
wir unsere oben unterbrochenen Ausfiihrungen wiederaufnehmen. 

VIALLANES {1891), WIESMANN (1926), MELLANBY (1936), TIEGS & MURRAY (1937), 
ROONWAL (1937), MILLER (1940), lVANOVA-KASAS (1959), SOHOLL (1964), ROНRSOHNEIDER 
(1968) und MIYAKAWA (1974Ь) gaben weder Abbildungen noch Schilderungen, die von 
einer Bildung der Pars intercerebralis durch die NeuroЬlasten der Keimfrontalregion Zeug­
nis aЬlegen kбnnen. Von den friiher und oben erwahnten Autoren behaupteten VIALLANES 
(1891), TIEGS & MuRRAY (1937), RooNWAL (1937), ScнoLL (1964), ULLMANN (1967), MAL· 
ZAOHER (1968), RoНRSOHNEIDER (1968) und LARINK (1969, 1970), daB die Strukturen der 
Pars intercerebralis aus lateralen NeuroЬlastengruppen hervorgehen, die wiederum aus 
dem Ektoderm der Lateralteile des Kopflappens bei Insektenembryoneri entstehen. Es ist 
zu bemerken, daB die ersten vier Autoren das Vorhand€шsein einer "Medianverdickung" 
erwahnen; und die ULLMANNsche (1967) Figur 19А (unsere Fig. 15n) zeigt sogar den Pro­
zeB ihrer Abspaltung von medianen N euroЬlasten der Keimfrontalregion, welche zu einer 
Formierung der Pars intercerebralis fiihrt. 

Wir stehen mithin entsprechend den Ansichten der einen Forschergruppe (REIOHEN· 
ВАОН 18'77, 1886, NUSBAUM 1S87, HEIDER 1889, WHEELER 1893, HEYMONS 1895, 1897, 
1901, WAGNER 1896, PEDASOHENKO 1898, SOШMKEWITSOH 1911, NELSON 1915, HOLMGREN 
1916, EASTHAM 1930, Р ATERSON 1935, KAESTNER 1948-1951, LEGENDRE 1959, ANDO 1962 
und F AROOQI lil63) der Erkenntnis gegeniiber, daB sich die FormЬildung jenes der defini­
tiven Pars intercerebralis entsprechenden Syncerebrumbereiches der Arthropoden-Em­
bryonen durch eine unpaarige mediane N euroЬlastengruppe vollzieht, die sich von dem 
morphologisch vordersten unpaarigen Ektodermbereich des Keimes abspaltet. Anderer­
seits verneinten VIALLANES (1891), LIGNAU (1912), PmLIPTSOHENKO (1912), WIESMANN 
(1926), MELLANBY (1936), TIEGS & MuRRAY (1937), RooNWAL (1937), MILLER (1940), TIEGS 
(1940, 1947), WEYGOLDт (1958, 1961, 1964, 1965), SoнoLL (1963, 1964), DoнLE (1964), 
PROSS (1966), ULLMANN (1967), MALZAOHER (1968), ROНRSOHNEIDER (1968), LARINK (1969, 
1970) und MIYAKAWA (1974) in der einen oder anderen Form diese Tatsache; dabei vertrat 
eine Reihe de.r genannten Autoren die Auffassung, daB die Strukturen der Pars intercere­
bralis (die "Protocerebralkommissur"), insbesondere der Zentralkбrper, von lateralen seg­
mentalen NeuroЬlastengeЬildet werden (VIALLANES 1891, RooNWAL 1937, WEYGOLDT 1958, 
1961, SOHOLL 1963, 1964, PROSS 1966, ULLMANN 1967, MALZACHER 1968, ROНRSOHNEIDER 
1968 und LARINK 1969, 1970). Wie erwahnt, widerlegen die Schilderungen und Praparate 
von SoнoLL (1963), ULLMANN (1967), MALZAOHER (1968) und LARINK (1969) im Grunde 
genommen deren eigenen Standpunkt iiber die Bildung der Pars intercerebralis. 

Wichtig ist unseres Erachtens der U mstand, daB die erstere Forschergruppe den ge­
samten BildungsprozeB der Pars intercerebralis verfolgt hat: die Abspaltung der Neuro­
Ьlastengruppe vom Ektoderm der Keimfrontalregion, ihre Einlagerung zwischen die la­
teralen N euroЬlastengruppen, den sich differenzierenden Zentralkбrper, die Entstehung 
der Protocerebralbriicke usw. Zugleich aber verfolgten WEYGOLDT (1958, 1961), SoнoLL 
(1963, 1964) und RoНRSOHNEIDER (1968), wie vordem VIALLANES (1891), RooNWAL (1937) 
und andere, den BildungsprozeB der Strukturen der Pars intercerebralis aus den segmen­
talen lateralen Ganglien gar nicht. Obwohl sie in einem bestimmten Entwicklungsstadium 
die definitive "Protocerebralkommissur" beziehungsweise den Zentralkбrper vorfanden, 
nahmen sie lediglich an, daB diese Strukturen aus den lateralenNeuroЬlastengruppen (G1 

= Nebenlappenganglien) hervorgehen. 

Die ungereimten SchluBfolgerungen einiger Autoren iiber die Mбglichkeit der Bildung 
der Pars intercerebralis durch NeuroЬlasten der Keimfrontalregion und ihre Vermutungen 
iiber die Entwicklung der Pars intercerebralis aus lateralen Proganglien sind wohl auf 
Materialmangel zuriickzufiihreн, wodurch beim Studium der Entwicklungsmorphologie 
die kurze Phase der Abspaltung medianer NeuroЬlasten der Beobachtung entging. Wenn 
das namlich der Fall ist, wird die mit dem Ektoderm nicht mehr verbundene Anlage der 
Pars intercerebralis oft von den ·lateraleн Ganglienaнlagen bei der SyncerebrumЬildung 
nur schwer unterscheidbar. Eben damit lassen sich die falschen SchluBfolgerungen eines 
Teiles der Bearbeiter zum Beispiel iiber die Zugehбrigkeit des Zentralkбrpers zu den Ne­
benlappenganglieн etc. erklaren. 
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Da Nichtbeobachtung eines morphologischen Pro:т.esses noch kein Beweis fiir sein Fehlen 
sein kann und solange kein anderer Bildungsvorgang der betreffenden Strukturen ·auf­
gedeckt worden ist, Ьleiberi die Befunde und SchluBfolgerungen von REICHENBACH (1877, 
1886), HEIDER (1889), WHEELER (1889, 1893), KINGSLEY (1893), HEYMONS (1895, 1897, 
1901), PEDASCHENKO (1898), SCНIMKEWITSCH (1911), NELSON (1915), HOLMGREN (1916), 
EASTHAM (1930), PATERSON (1935), KAESTNER (1948-1951), LEGENDRE (1959), ANDO 
(1962) und FAROOQI (1963) uber die Entstehung der Pars intercerebralis verЬindlich. 

SchlieВlich seien noch die Experimeнte von WADA (1966) heraнgezogen. Aus der Ta­
belle 3 ergibt sich, daB bei Bescillidigung des Medianbereiches des Embryos von Tachy­
cines (Pterygota, Orthoptera, l. с.; Ех 365) weder ein Zentralkorper, noch Frons und Post­
frons gebildet werden, sondern nur "Protocerebralteile". Andererseits erffihrt der Ze:p.tral­
korper keine Veranderungen bei der Bildung uberzahliger lateraler "Protocerebralteile". 
Erwahnt sei auch, daB die experimentellen Befunde von WADA (1966а) mit den SchluВ­
folgerungen, die wir an Hand der AbЬildungen von HEIDER (1889) und PлтERSON (1935) 
getroffen haben, sowie mit den Ergebnissen von MELNIKOV & BELJAEVA (in Vorbereitung; 
unsere Fig. 11), iibereinstimmen: Die Anlage der Pars intercerebralis Ьildet sich aus den 
mehr dorsal gelegenen NeuroЬlasten der Keimfrontalregion und das Ganglion frontale aus 
den mehr ventral befindlichen N euroЬlasten. Aus den Angaben von W ADA geht hervor, 
daB der dorsale ocellentragende Anteil der Frontalregion С= Postfrons) mit dem Zentral­
korper korreliert: (S. 321) "Die Postfrons ordnet sich syngenetisch in die medianen Teile 
der Oculareinheiten mit den Scheitelocellen (Lateralocellen) ein ... "; und die Frons ( = der 
ventrale Anteil der Frontalregion) korreliert vollstandig mit dem Frontalganglion (W ADA, 
personliche Mitteilung), das heiВt direkt mit dem Ganglion frontale, dem veranderten 
ventralen Frontalorgan. · · 

WADA (1966а, Ь) selbst kommt zu keinen SchluBfolgerungen uber das Vorhandensein 
einer "Frontalregioneinheit" entsprechend seiner Terminologie, und er vereinigt die Keim­
frontalregion mit den paarigen segmentalen Labrumanlagen zur "Clypeolabraleinheit". 
Leider sind die von diesem Forscher vorgesehenen weiteren Experimentalarbeiten (W ADA 
1966 а, Literaturverzeichnis: W ADA, in Vorbereitung) Ьisher nicht veroffentlicht wщ:den. 
Man kann nur hoffen, daB die Notwendigkeit, die Arbeiten in dieser Richtung fortzusetzen, 
Anreiz fiir kiinftige experimentelle Untersuchungen sein wird. · · 

3. Die Lage der auBeren Ektodermderivate der Keimfrontalregion 

AbschlieBend ist zu untersuchen, welcher Teil der definitiven Kopfkapsel aus den yor­
deren EktoЬlasten hervorgeht. 

Uber die Crustaceen haben.wir in der Literatur keine speziellen Angaben zu dieser Frage 
gefunden. Nach REICHENBACH (1886), PEDASCHENKO (1896), MANTON (1934), NAIR (1941) 
und SтROMBERG (1965) ware die auBere definitive Frontalregion ein Bereich, der das Nau­
pliusauge tragt und ventral von der Basis des Labrum begrenzt-ist. Da die Cuticularnahte 
vergleichend morphologisch nicht als zuverlassiges Kennzeichen fiir Segmentgrenzen die­
nen konnen (SNODGRASS 1960), ist es schwer zu sagen, wodurch sich die Frontalregion der 
Crustaceen beiderseits von der lateralen auBeren Region abgrenzt. J edenfalls reicht die 
definitive Frontalregion dorsal und caudal kaum iiber eine Linie hinaus, welche den Fron­
talrand der Facettenaugen verЬindet. Wie wir im zweiten Teil unserer Arbeit (MELNIKOV & 
RASNITSYN, in Vorbereitung) darstellen werden, erstreckt sich die Region hinter dieser 
Linie iiber die Tergaloberflache der Kopfsegmente. Wahrscheinlich fallt die Frontalregion, 
die hier als die auBere Frontalregion bezeichnet wird, meistens mit jenem KopfЬereich der 
Crustaceen zusammen, den ELOFSSON (1966) als "Ьес ocellaire" benannt hat. Die Hinter­
und Seitengrenzen der Frontalregion der Crustaceen sind deswegen so schwer auszu­
machen, weil bei ihnen die Ocellen zuriickgeblldet und Augenstiele vorhaнden sind. 

Wie mehrfach erwahnt, liegt die definitive Frontalregion bei den Xiphosuren vor dещ 
Labrum an der ventralen Oberflache des Kopfschildes (siehe Fig. 1). Sie tragt das Riech­
organ (laterale Frontalorgane und ventrales Frontalorgan), die Endigungen der "ventralen 
Hautnerven" ( dorsale Frontalorgane) und die Einstiilpungsstelle des Linsenauges ( = 4 
Ocellen). Die Frontalregion de1· Eurypteriden diirfte analog zu deuten sein (siehe Sт6RMER, 
PETRUNKEVITCH, HEDGPETH 1955). 
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Soweit es sich beurteilen laLit, fand sich bei den TriloЬiten im Gegensatz zu den Eury­
pteriden und den Xiphosuren die auLiere Frontalregion an der dorsalen Oberflache des Kopf­
schildes; denn ihr Labrum (Hypostom) lag sehr nahe dessen Vorderrand (siehe HuP:E 1953 
und andere; unsere Fig. 16). An der Ventralseite konnte die Frontalregion der TriloЬiten 
nur auf eine mediane Umfaltung vor dem Labrum iibergreifen. An der Dorsalseite des 
Kopfschildes dieser Tiere nahm die Frontalregion wohl den vordersten Teil der Glabelle 
und vollstandig oder teilweise den Frontallymbus ein. W ahrscheinlich kann der Vorderrand 
der Basis des Labrums als markante Grenze der Frontalregion fiir andere fossile Arthro­
poden-Gruppen dienen, bei denen die Lage des Labrums bekannt ist. 

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

Die Thysanuren und Pterygoten haben eine auLiere Keimfrontalregion (SТRIEBEL 1960, 
MELNIKOV 1970, SrNGH 1971) und eine definitive Frontalregion, die in den meisten Fallen 
dorsal vom sogenannten Clypeolabrum liegt. Der Clypeus stellt nach Meinung der meisten 
Autoren (siehe KoRSCHELT 1912, ВRоосквs 1952, WADA 1966) einen Teil des Labrums dar; 
im iibrigen sind noch ausfiihrliche Untersuchungen zur Morphogenese des Clypeus der 
Pterygoten erforderlich. Lateral wird die Frontalregion (unten) durch die tritocerebrale 
Juxtafrons (siehe WADA 1966) und (oben) durch die Basis der Antennen und die Facetten­
augen begrenzt. Die Frontalregion tragt Ocellen und, bei Zygentomen, Frontalorgane 
(siehe CHAUDONNERET 1950, WADA 1966 und andere). Die hintere dorsale Grenze der Fron­
talregion ist schwer festzulegen. J edenfalls verlauft sie bei den Thysanuren vor den Fa­
cettenaugen und bei den Pterygoten vor der Tergaloberflache der Mandibeln (siehe WADA 
1966). Wie bei den Crustaceen, kann man auch bei Thysanuren und Pterygoten urspriing­
lich eine hintere dorsale Grenze der Frontalregion, das heiLit eine die vorderen Rander der 
Facettenaugen verbindende Linie als sicherste Grenzmarke ansprechen. 

Was die Oberflache der definitiven Kopfkapsel der Collembolen einschlieLit, soweit sie 
ihrer Keimfrontalregion (siehe BRUCKMOSER 1965) entspricht, laLit sich auf Grund der An­
gaben von HANSTROM (1940), MARLIER (1941) und PAULUS (1972) iiber das Vorkommen 
von Ocellen und Frontalorganen bei den Vertretern dieser Gruppe nur vermuten. 

Bei den Collembolen erstreckt sich die Frontalregioн vон der Basis der Antennen aus 
Ьis zur Ubergangzone der Dorsaloberflache ihres Kopfes in die Nackenoberflache, wo sich 
ein "dorsaler Stirnocellus" befindet (siehe Fig. 4). 

Die auLiere Frontalregion bei Pauropoden, Proturen, Diplopoden, Dipluren, Chilopoden 
und Symphylen soll (ebenso wie bei den Collembolen) gemaLI der Kriimmung der morpho­
logischen Achse und nach Ergebnissen von TIEGS (1940, 1947) die dorsale Oberflache ihrer 
Kopfkapsel einнehmen. Die zusammenliegenden Insertionspunkte der Antennen trennen 
die aпLiere Basis des Labrums von der prospektiven Frontalregion аЬ. Die lateralen Greн­
zen der Frontalregion sind in diesem Fall schwer festzustellen, weil ОсеНен fehlen. W enn 
die Homologie : laterale Frontalorgane = Toмosv AR Ysche Organe stimmt, konnen die 
letzteren als laterale Greнzmarke der Frontalregion dienen. 

4. Theoretischer und kritischer Teil 

Dem ausschlieL\lich ektodermalen, morphologisch vordersten Keimbereich der Arthro­
poden ( das heiL\t der auLieren Frontalregion und den in ihren Grenzen liegeнden Sinnes­
organen: Ocellen und Frontalorganen sowie den N ervenstrukturen der Pars intercerebralis, 
also der Protocerebralbriicke, dem Ocelleнzentrum und dem Zentralkorper) soll abschlie­
Bend das Acron (siehe Seite 4) gegeniibergestellt werden. Wir gehen dabei von der· be­
griiнdeten Forderung aus, daLI der Komplex Frontalregioн-Pars intercerebralis dem Acron 
der Arthropoden gleichzusetzen ist. Solche Uberlegungen wurden schon vон PEDASCHENKO 
(1896) und HEYMONS (1901) aнgestellt. Der vergleichend-anatomische Komplex Frontal­
region - Pars intercerebralis, der allen .Arthropoden (siehe HALLER 1905 und andere) eigen 
ist, stellt morphologisch einen vorderen, пnpaaren, ektodermalen .А bschnitt dar, der in 
keiner Struktur den hinter ihm liegenden (Kopf) Segmenten serialhomolog ist. 
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Zu dieser These steht im Widerspruch, dа.В die Stemmata den Ocellen morphologisch 
sehr ahn1ich sind. Wenn man die Stemmata a1s Rekapitulation des fiir Facettenaugen ur­
spriing1ichen Zustandes betrachtet, konnen sie als Seria1homologa der Ocellen gelten. (Uhri­
gens besitzen die primitivsten rezenten und fossilen Vertreter der heutigen und der aus­
gestorbenen Arthropoden-Gruppen bekanntlich Facettenaugen, und Stemmata scheinen 
das Ergebnis einer sekundaren Veranderung zu sein, die durch бkologische Umstande her­
vorgerufen wurde). Andererseits haben aber die Facettenaugen keine Serialhomologa in 
den nachfolgenden Segmenten. Wir werden auf die Morpho1ogie der Facettenaugen in 
einer nachfolgenden Arbeit (MELNIKOV & RASNITSYN, in Vorbereitung) naher eingehen. 
Die vergleichend-morpho1ogische und die entwicklungsmorphologische Analyse der Arthro­
poden geben keine Moglichkeit, die Frage nach der Herkunft der Facettenaugen zu ent­
scheiden. Die vor1iegenden Befunde iiber ihre Entwicklung und Innervation beweisen ihre 
Zugehorigkeit zum praantenna1en Korpersegment der Arthropoden (siehe unten). Da 
diese Organe den iibrigen (Kopf) Segmenten fehlen, schrieben viele Autoren die Komplex­
augen dem Acron zu. Die Ocellen und die Facettenaugen lassen sich nur mit ahnlichen 
Gebllden im Rahmen anderer Articulatengruppen vergleichen, wenn man dieser Schwierig­
keit begegnen will. Die Ocellen sind ihrer Lage, ihrer Innervation und ihrem Bau nach den 
Prostomialaugen d~ Anneliden homolog (Fig. 2Ь). Die (urspriingliche) Ausgangszahl der 
Ocellen, die am Acron = Frontalregion der Arthropoden und am Prostomium der Anne­
liden liegen, ist konstant: bei Arthropoden, wie wir gesehen haben, gleich 4, Ь-е! Anneliden 
g1eich 6 (siehe DoGIEL 1940, TAMPI 1949, Коiш 1958, SvESHNIKOV 1972). Diese Stabllitat 
und die morphologische Ahnlichkeit der Ocellen bei allen Articulaten bezeugen, vor allem 
wenn man bedenkt, wie einfach primitive epitheliale Sehorgane im Tierreich unabhangig 
voneinander entstanden sind,.ein hohes Alter dieser Gebllde; sie waren wohl schon bei den 
Vorfahren der Articulaten vorhanden. 

Der Bauplaн des Articu1atenocellus kann auf das primitive Epithelauge der Coe1ente­
raten zuriickgefiihrt werden (siehe DoGIEL 1940; unsere Fig. 2а), Wahrscheinlich ist ihre 
Phy1ogenie in folgender Homologisierung zu verstehen: Acron (Frontalregion) = Prosto­
mium der Anneliden (Episphar·e der Trochophora = abora1e Hemisphare der V orfahren 
pelagischer Coelenteraten (siehe REMANE 1949, BEKLEMISHEV 1964, С. BEKLEMISHEV 1970). 
Die Facettenaugen der Arthropoden konnen nur mit segmentalen Augenblldungen bei 
Anneliden verglichen werden, wobei es nicht besonders wichtig ist, оЬ die Vorlaufer der 
Facettenaugen von stemmataahnlichem Bau waren. Da die Anzah1 der Stemmata-B<Эcher­
augen nicht konstant ist, ebenso wie die Ommatidienzah1 der Facettenaugen, la.Вt sich 
die entwick1ungsgeschichtlich spatere Entstehung der Facettenaugen der Arthropoden 
durcЬ: Aggregation einze1ner 1ichtempfind1icher Epithe1einheiten zu Ophtha1men vermuten. 
Die Ophtha1men Ьi1den sich bei Anneliden an jedem Korpersegment, praktisch iiberall, 
wie es fiir Neublldungen charakteristisch ist (siehe DoGIEL 1940, BEKLEMISHEV 1964). 

Ahnlich wie die Branchialaugen von Branchiomma (Annelida) (siehe DoGIEL 1940) sind 
auch die Facettenaugen der Arthropoden durch Aggregation mehrerer segmentaler Oph­
thalmen entstanden. Diese Sehorgane Ьlieben aber nur am vordersten (Kopf)Segment er­
ha1ten, da die anderen mit Ophtha1men versehenen Segmente nach dem Oligomerisations­
prinzip allmahlich verschwanden (DOGIEL 1947, 1954; siehe auch BRONN 1858, REMANE 
1952 und andere). Gleichzeitig wurden die Facettenaugen immer komplexer ausgestaltet. 
Die phylogenetisch spatere Entwicklung der Facettenaugen der Arthropoden und der seg­
mentia1en Ophthalmen der· Anneliden la.Вt sich gut mit der Theorie von BEKLEMISHEV 
(1964; siehe auch С. BEKLEliПSHEV 1970, MINICHEV & STAROBOGATOV 1972, MINICHEV & 
Вuвко 1973, MELNiкov 1971) vereinbaren: Die spatere Entstehung der segmentalen 
Korperabschnitte der Articulaten ( = Ьlastoporaler Korperabschnitt der Coe1enteraten = 
Hyposphare der Trochophora) sei mit Prostomium der Anneliden = Acron der Arthro­
poden == aboraler Korperabschnitt der Coe1enteraten g1eichzusetzen. Diese Auffassung 
ermoglicht es, eine dem Einwand zuvorkommende Schlu.Вfolgerung iiber die eventuell ver­
schiedenartige Entstehung der einmaligen Bildung von Ocellen und Segmentalaugen bei 
Arthropoden zu treffen. Eingehendere Untersuchungen zur Entwicklungsmorphologie von 
Arthropoden- und Annelidenocellen diirften eine exakte Homo1ogie zwischen beiden Or­
gansystemen nachweisen und dariiber entscheiden, welche vier der sechs Anneliden-Ocellen 
den vier Arthropoden-Ocellen entsprechen. 
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Fig. 16. Schematische Lateralansicht des TriloЬitenkopfes mit der Lage der' auJ3eren Frontalregion nach 
HUPE 1953 (~tbgeandert) 
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Fig. 17. Schema der Acronalstrukturen und ihrer Symmetrie: а - das primitivste rezente Arthropoden­
Acron; Ь - vermutlich radialsymmetrisches Acron der Arthropoden-Vorfahren 
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Die Homologie der Frontalorgane der Arthropoden mit den Prostomialanhiingen (An­
tennen, Tentakeln, Palpen) der Anneliden wurde von HANSTROM (1931; siehe auch DAHL 
1959) verdeutlicht. Vorher hatten sich PEDASCHENKO (1896) und HEIDER (1927) in gleichem 
Siнne geiiu.Вert. Die von uns vorgenommene Analyse stiitzt diese Homologie auf Grund 
von Entwicklung, Innervation und Anordnung der Frontalorgane. 

Obwohl die exakte Homologisierung jedes der sechs Frontalorgane der Arthropodeн шit 
jedem entsprechenden der sechs urspriinglichen Prostomialanhiinge der Anneliden auf 
Schwierigkeiten sto.Вt, ist jedoch schon sicher, dа.В der au.Вerlich unpaare Tentakel der 
Po1ychaeten aus einer paarigen Anlage hervorgeht (siehe voN HAFFNER 1959 und andere). 

Die Auffassung, dа.В die Frontalorgane anfanglich Sinnesorgane waren, wurde schon 
von friiheren Autoren (siehe SPENCER 1902, VON ZoGRAF 1904) vertreten. Ahnlich wie ihre 
Homologa bei den Anneliden waren auch die Frontalorgane der Arthropoden wohl Riech­
und Tangorezeptoren. Unter den primitivsten rezenten Arthropoden besitzen die Xipho­
suren laterale und ventrale Frontalorgane, welche diese Urfunktionen vollstiindig bei­
behalten haben. Die UmЬildung der Frontalorgane zu Sinnesorganen und ihr mehrmaliger 
Ubergang von einer Funktion zur anderen deckt sich gut mit der Tatsache, dа.В urspriing­
lich lokoшotorisch tiitige Segшentalgliedma.Вen, zum Beispiel die Antennen der Arthro­
poden, nach und nach Тriiger von Tango- und Riechrezeptoren wurden und sich zu voll­
kommeneren Sinnesorganen differenzierten, als es die ]!'rontalorgane sind. Es sei an die 
weitgehende Umwandlung der Frontalorgane bei einer Reihe von Crustaceen-Nauplien 
erinnert, die in diesem Stadium noch lokomotorische Antennen haben (siehe Couтr:ERE 
1914, HANSTROM 1931, 1933, MENON 1962, BENESCH 1969). Die RiickЬildung der 1. Anten­
nen bei den Cheliceraten unter gleichzeitiger Beibehaltung der primiiren chemorezepto­
rischen, wenn auch etwas eingeengten Funktionen der Frontalorgane fiigt sich gut in diese 
These ein: die vielfache AusЬildung von Chemorezeptoren an den Pedipalpen und den 
Laufbeinen dieser Tiere (siehe НА YES 1966) ergab wohl kein Aquivalent zu den Antennal­
rezeptoren der iibrigen Arthropoden. 

Die Strukturen der Pars intercerebralis diirfen weder mit dem Syncerebrum der Arthro­
poden, noch mit dem Oberschlundganglion der Anneliden homologisiert werden (HAN­
STROM 1928, SIEWING 1963). Als Derivat homologer, ausschlieШich ektodermaler Korper­
abschnitte ist die Pars intercerebralis fast dem gesamten Oberschlundganglion der Anne­
liden homolog, ausgenommen dessen anteroventralem Abschnitt, der bei hochentwickelten 
Polychaeten stomatogastrische Nerven entsendet, und der wohl ein sekundiir an das Ober­
schlundganglion angeschlossener, segmentaler Teil ist (siehe GILPIN-BROWN 1958, KoRN 
1959 und andere). , 

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

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

Die Annahme, dа.В die Arthropoden zwei Ocellen eingebiiBt haben, die ihren Articu­
latenvorfahren eigen waren und sich bei Anneliden erhalten haben, ergiinzt das Schema 
der Tabelle 8. Es stellt im Grunde genommen einen Versuch dar, die Anordnung der Ner­
ven- und RezeptorЬildungen des aboralen Korperabschnittes der Articulatenausgangsform 
zu rekonstruieren. Demnach wird die AusЬildung der den Arthropoden eigenen Ocellen­
paare und der Frontalorganpaare Ьis zu ihrer iiu.Вeren VerЬindung durch eine Achsen­
regulierung (BEKLEMISHEV 1964) sowie die Anordnung des Acron an dem morphologisch 
vorderen Pol des Ьilateralsymmetrischen Korpers verursacht. 

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

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

RoON:WAL (1937; siehe auch WIESMANN 1926) kam an Hand eigener Befunde seinerzeit 
zu dem Ergebnis, daB das Acron bei den Arthropoden iiberhaupt fehle; aber dieser Autor, 
dessen Theorie wir oben einer kritischen Betrachtung unterzogen haben, untersuchte die. 
Entwicklungsmorphologie ausschlieBlich bei Vertretern der Pterygoten. FERRIS ( 1942), 
HENRY (1948) und Nachfolger lehnten grundsatzlich alle zuvor ermittelten Befunde aus 
der Entwicklungsmorphologie und der vergleichenden Morphologie аЬ. Da sie die Embryo­
genese ignorierten und damit von der modernen Grundrichtung in der Morphologie (BuL­
LOCK & HoRRIDGE 1965) abwichen, hat es keinen Sinn, die SchluВfolgerungen dieser Au­
toren zu kritisieren. Bei Besprechung des ProЬlems der Kopfsegmentierung enthielt sich 
MANTON (1960) leider einer SchluВfolgerung iiber das Acron. 
D:Eюs (1928, 1949), CHAUDONNERET (1950, 1958) und weitere Vertreter ihrer Schule be­

urteilten das Merkmal "acronal" praktisch nur auf Grund "anteriorer" beziehungsweise 
"praoraler" Lage beim voll ausgeblldeten Tier. DENIS (1928, 1949) betrachtete als acro­
nal einige mit dem Ganglion stomodeale ("Frontalganglion") und den Proganglia proto­
cerebralia verbundene Nerven- und Sinnesgebllde bei Collembolen. CHAUDONNERET (1950) 
meinte, daB die im Labrum der erwachsenenZygentomen liegenden"ganglions epipharyn­
giens" und der ektodermale ,.,Epipharynx" Acronreste seien. Die von beiden Forschern 
fiir acronal angesehenen Bildungen des Arthropoden-Kopfes werden von uns im 2. Teil 
der vorliegenden Arbeit mit anderen dem Praantennalsegment gehorenden Gebllden im 
Zusammenhang abgehandelt. Die "praorale" Lage eines Kopfgeblldes ergibt ohne Unter­
suchung seiner Entwicklung keinen Beweis fiir dessen acronale Zugehorigkeit. 

SHAROV (1966) deutete mit Recht die Ocellen der Arthropoden als acronale Sinnesorgane. 
Seine Nachfolgerin РuснкоvА (1972) vermutete, daB der Zentralkorper auch zum Acron 
gehort. Leider beriicksichtigte SнAROV (1966) nicht die Nervenstrukturen der Pars inter­
cerebralis und der Frontalorgane. Diesem Autor ist daher eine Reihe groBer Irrtiimer unter­
laufen, indem er zum Beispiel das "vierzellige" Organ am Mandibeltergit der Anaspidaceen 
(HICKMAN 1937) als Ocellenhomologon auffa.Вte; dieses Organ laBt sich allenfalls mit den 
von HANSTROM (1931) analysierten Nackenorganen einiger niederer Crustaceen vergleichen. 
SHAROV hielt es fii:r moglich, daB sich Anteile des Acron in andere Kopfabschnitte verlagern 
konnten. Damit entwertete er eine Reihe von ihm selbst vertretener richtiger Homologi­
sierungen. 

SIEWING (1963) hielt sich an die Definition des Arthropoden-Acrons, wonach jener Keim­
bereich und der ihm entsprechende Kopfabschnitt der erwachsenen Tiere als Acron zu be­
trachten ist, der das Anneliden-Prostomium reprasentiert sowie а) an seinem morpholo­
gisch vorderen Polliegt und die Augen als Hauptsinnesorgan tragt; Ь) unsegmentiert ist 
und ein primar unsegmentiertes Ganglion enthalt, das wohl urspriinglich Sehhirn war; 
с) kein eigenes Mesoderm besitzt; d) dessen hintere Grenze die embryonale Stomodeal­
offnung sein kann, die aber bereits im 1. echten Kopfsegment liegt; е) schlieШich als nega-



78 О. А. МELNIКOV & А. Р. RASNITSYN: Zur Metamerie des Arthropoden-Kopfes 

tives Kriterium: alles, was nicht den echten Segmenten angehort, ist Acron; denn alles, 
was vor dem segmentalen Keimbereich, vor der Stomodealoffnung liegt, ist Acron. Diese 
Postulierungen erscheinen uns durchaus berechtigt (siehe Seite 4). Dennoch gibt unseres 
Erachtens die SrEWINGsche Verwendung dieser Pramissen keine befriedigende Losung fiir 
das AcronproЬlem. SrEWING (1963) betrachtete als Acron jenen KopfЬereich, der die Fa­
cettenaugen und die optischen Ganglien umfa.Вt, weil er seiiler Meinung nach а) am vor­
dersten Korperende liegt; Ь) Facettenaugen als Hauptsinnesorgane tragt, die dieser For­
scher scheinbar homolog den Becherocellen der Anneliden setzte; ferner Sitz des prirnaren 
Sehhirnes, das heiВt der optischen Ganglien ist; das Fehlen von Serialhomologa zu den 
Facettenaugen und den optischen Ganglien in ;tllen iibrigen Korperabschnitten der Arthro­
poden stimmt mit dieser Ansicht iiberein; с) kein eigenes Mesoderm hat und d) vor der 
StomodealOffnung liegt. 

Hierzu ist Folgendes zu sagen: 
Zu а): Die Facettenaugen und die optischeн Ganglien liegen zwar morphologisch am be­
ziehungsweise· im vorderen Korperende, jedoch zu d): nicht vor der StomodealOffnung. 
Gleichwohl liegen sie nicht vor den "Nebenlappenganglien" = G1 der Crustaceen nach 
WEYGOLDT (1958, 1961) und ScнOLL (1963) und vor dem "caudal-lateralen Bereich der 
LoЬi 4" nach MALZ.ACHER (1968). Da, wo wahrend der Ontogenese der Arthropoden die 
Nervenganglien entstehen, befinden sich die Anlagen der Facettenaugen und der Pro­
ganglia optica lateralwarts von den Anlagen der Nebenlappenganglien (Fig. 18). Abwand­
lungen kommen indessen bei einer Reihe von Crustaceen vor (Fig. 18а), die sehr stark 
entwickelte optische Zentren haben. Auch findet sich eine anterolaterale Lage bis hin 
zur posterolateralen Lage bei den Arachniden (Fig. 18с), die sekundar vereinfachte, wenig 
entwickelte optische Zentren besitzen. Diese Anordnung der optischen Regionen bei Arach­
nidenembryonen scheint mit der d~rch die RiickЬildung des Antennalsegmentes einher­
gegangenen Formveranderungen der КорПарреn in Beziehung zu stehen, Morphologisch 
vor der Stomodealoffnung und vor der Basis des Labrums am vordersten Keimende liegt 
die Frontalregion, deren Derivate die Pars intercerebralis Ьilden (Fig. 18). Zu Ь): Wie 
schon erwahnt, ist die Homologie der Facettenaugen mit den becherformigen Prostomial­
augen der Anneliden keineswegs gesichert. Uns scheinen letztere eher den Ocellen der 
Arthropoden homolog zu sein. Erganzend zu с) sei bemerkt: Durch die Tatsache, dа.В ein 
eigenes Mesoderm fehlt, wird ein weiterer, noch nicht erwahnter Beweis dafur erbracht, dа.В 
die Facettenaugen nicht acronaler, sondern segmentaler Natur sind. 

Die Befunde von MANTON (1934, 1960), NAIR (1939), WEYGOLDT (1958, 1961), SтRoм­
BERG (1965) und PETRICONI (1968), wonach sich das Praantennalmesoderm (Somiten des 
1. Kopfsegmentes) bei einer Reihe von Crustaceen-Embryonen von jenem Ektoderm ab­
spaltet, aus dem sich wenig spater NeuroЬlasten der Proganglia optica Ьilden (Fig. 18а), 
macht die Deutung der optischen BereicЬ:e des Arthropoden-Kopfes als acronale Anteile 
unmoglich und bezeugt ihre Zugehorigkeit zum Praantennalsegment. 

Bei der Entwicklung der Phasmiden entsteht das Mesoderm des Praantennalsegmeцts 
nach MALZ.ACHER (1968) so, dа.В es den Bildungszonen der optischen Ganglien und der Fa­
cettenaugen nicht unterlagert ist. Diese Frage benotigt jedoch einer Pr-iizisierung: Aus den 
Befunden von MELNIKOV (1970) gehthervor, dа.В die gut entwickelten Mesodermsomiten 
des Praantennalsegmentes bei Vertretern der Isopteren dem Hauptteil der optischen Be­
reiche unterlagert siiJ.d17 (Fig. 18Ь}. Dа.В die optischen Bereiche zum 1. Segment und nicht 
zum Acron gehoren, kann auch dadurch veranschaulicht werden, dа.В sie sich bei allen 
Arthropoden, die eine superfizielle Furchung aufweisen, genauso verhalten wie die Lateral­
rander der iibrigen Metamere: Sie legen sich und wachsen in dorsaler Richtung aufein­
ander, wodurch die Tergaloberflache geЬildet wird (MELNIKOV & RASNITSYN, in Vorberei­
tung). Die au.Вere Frontalregion verЬleibt dabei vor dem sich auf diese Weise Ьildendeв 
praantennalen Segmentring (siehe HEIDER 1889), BRONSКILL (1959), BRUCKMOSER (1965) 
und MELNIKOV (1970). Mit diesen Befunden steht die negative Kennzeichnung des Acron 
"alles, was zu den Segmenten gehort und ein eigenes Mesoderm hat, ist kein Acron" in 
direktem Einklang. Daher kann dem Standpunkt von SrEWING (1963) nicht zugestimmt 

17 Es ist bemerkenswert, daB sich nach ULLMANN (1964) bei Tenebrio das Praantennalmesoderm wie bei den Malaco­
straken ganz selbstandig vom Ektoderm absondert. 
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Fig. 18. Lagebeziehungen zwischen dem Frontalregion-Pars intercerebralis-Komplex, den Proganglia optica, 
dem praantennalen Mesoderm und einigen anderen Kopfgebilden bei Arthropoden-Embryonen: а - Vorder­
teil des Malacostrakenembryos nach WEYGOLDT 1958 und MANTON 1960 (wenig verandert); Ь - Vordert.eil 
des Insektenembryos nach ME!;<NШOV 1970 (verallgemeinert); Vorderteil des Arachnidenembryos nach LAM­
BERT 1909 und PROSS 1966 (verandert) . 

( 



80 0. А. MELNIKOV & А. Р. RASNITSYN: Zur Metamerie des Arthropoden-Kopfes 

werden. SIEWING (1963) identifiziert sich in seiner Theorie mit den Auffassungen von WEY­
GOLDT (1958, 1961) und SCHOLL (1963) uber die Entwicklung der Kopfstrukturen bei den 
Crustaceen (siehe oben). Die Einbeziehung der optischen Bereiche in das Acron fuhrte 
unvermeidlich dazu, daB SIEWING sich WEYGOLD-T (1958, 1961) und SCHOLL (1963, 1964) 
anschlieBen 'muBte, nach denen die Nervenstrukturen der Pars intercerebralis und auch 
die ОсеНен zum 1. Kopfsegment zu rechnen sind (siehe auch MALZACHER 1968, RoНR­
SCHNEIDER 1968, LARINK 1970). Wenn man diesen Autoren soweit folgt, daE die ocellen­
tragende ektodermale F1·ontalregion uнd die Pars intercerebralis zum Praantennalsegment 
gehoren und die optischen LоЬен Acron siнd, miiBte man zwangslaufig zwei acronale Be­
reiche uнterscheiden, die an den Lateralrandeгн dег Kopflappen liegeн und duгch den 
medianeн Bereich des 1. Kopfsegmentes geteilt siнd. 

Eine Aufteiluнg des Асгон ist jedoch unwahrscheiнlich. Bei Aufgabe dег angefiihrteн 
Nachweise vон der segmentalen Natuг dег optischen Gebllde und dег acгonalen Natuг ~es 
Komplexes Рагs inteгcerebгalis-Frontalгegion eнtsteht folgendeг Widerspгuch: Auf der 
einen Seite ware das Anнelidenprostomium und das Acron im SIEWINGschen Sinne auf 
einen einheitlichen Bauplan zuriickzufiihren, dem auf der anderen Seite begriiнdete theo­
retische Auffassuнgen (REMANE 1949, BEKLEMISHEV 1964) entgegeн stiinden, woнach iн 
der Promorphologie dег Articulateн ein absolut zweiteiliges Homologon zum Prostomium, 
das iiberdies am morphologischeн Vorderende des Aгthropodeн-Korpers liegt, unmoglich 
ist. 

Wie erwahнt, ist bei vielen Cгustaceen, Archaeogнathen und Pterygoteн ein ProzeB des 
UЪerganges des veнtralen Frontalorgans in das Ganglioн froнtale zu erkennen. Das be­
deutet, daB demArchicerebrum dieserTiere nicht нur die Pars intщcerebralis, sonderн auch 
еiн Teil des stomatogastrischen Nervensystems zuzurechnen ist. In all diesen Erwagungen 
offeнbareн sich die Schwierigkeiten, die beim Studium der Entwicklungsmorphologie und 
der Interpretatioн der N atur des Acron der Arthropodeн zu iiberwiнden sind. 

Zum SchluE sei veгmerkt, daB das Асrон der Arthropoden im Vergleich mit dem Prosto­
mium der Anneliden in gewissem Sinne riickgeblldet ist. Das Prostomium der Annelideн 
behalt seine Fuнktion als wichtigstes Siнnes- und Assoziationszentrum bei. Das Archi­
cerebгum ( = Oberschlundganglion) der primitiveн Anneliden ist mit den metameren Gaнg­
lien носh nicht verschschmolzeн. Das Arthropoden-Acron jedoch verliert in groBerem 
AusmaE seiнe Bedeutung als Siннeszentrum, uнd das Archicerebrum ( = Pars iнtercere­
bralis) ist nur ein kleiner Abschnitt des Syncerebrums, dessen Hauptmasse VOil metamereн 
Ganglien geЬildet wird (siehe DAHL 1954). 

Tabel!e 8 
Die Homologiebeziehungen des Acron der Arthropoden 

Arthropoda Acron 

Annelida Prostomium 

Abkiirzungen 

Archicerebrum Pars 
intercerebralis: Zentral­
kбrper, Ocel!enzentrum, 
Protocerebralbriicke 

Archicere brum 
(Oberschlundganglion 
ohne seinen stomato­
gastrischen Teil) 

ас Archicerebrum cnsmt 
с Cuticula 
са "accompanying cell" cnsofl 
сас accessorische Zellen 
се Zentralkбrper со 
"ccd" "Corpora cardiaca" der Dipluren сос 
ccv1_ 3 Cerebrovisceralkonnektive: ccv, - frontale; coct 

ccv, - stomodeale; ccv, - ventriculare ер 
ссvн - vermutliche innere VerЬindungen zwischen den cph 

ventralen Frontalorganen und den paarigen cpr 
Gehirnfaserstammen csc 

се Epithelzellen ct 
cer Gehirn cv 
ch Cheliceren dc 
спв 1 , 2 Neurosekretzellengruppen nach BARETH 1962 еgв 

4 Ocellen 

6 Becheraugen 

6 Frontalorgane: 
2 dorsale, 2 ventrale, 
2 laterale 

6 Prostomialanhange 
(Tentakeln, Antennen, 
Palpen) 

zu den Medullae terminales gehбrende N eurose­
kretzellenansammlungen 
zu den lateralen Frontalorganen gehбrende 
N eurosekretzellenansammlungen 
Sehzellen 
Augeulrammer 
Ocellarzentrum 
Pigmentzellen 
Schlundkonnektive 
Postretinalzellen 
Gehirnsinneszentren 
Tapetumzellen 
Glaskбrper 
Deutocerebrum 

- Euganglion stomodeale 
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tco 
frols 
,,gc" 
у ер 

gf 
I!Ph 
gpst 
gr 
gs 
gse 
gsn 
gstd 

gstт 

gstp 

gv 
l 
lbr 
lccg 
lg 
т 

те 

тi 
тools 
топр 

тра 

тt 
па 

пар 

nas 
паz 

nc 
n ccd" 
~h 
ndv 
пl 
пll 
пlт 
по 

по с 

посl 
пofd 
пotl 
пofv 
пols 
пот 

прr 

пr 

n,,rgf" 

пst 

пstp 

Augenkammeroffnung 
Linsenaugeneinstiilpung 
Konnektivganglien 
paarige Hirnganglien 
Gang!ion frontale 
Gang!ia pharyngea 
paarige stomatogastrische Gan·glien 
, ,Rostralganglien'' 
Ganglion stomodeale 
, ,sensorisches Ganglion" der Dipluren 
Sinusdriise 
distales Gang!ion des stomatogastrischen Ner­
vensystems 
mittleres Ganglion des stomatogastrischen 
Nervensystems 
proximales Ganglion des stoma togastrischen 
N ervensystems 
Ganglion ventriculare 
Lamina der Anostraken 
Labrum 
Corneagenzellenschicht 
Lamina ganglionaris 
Medulla der Anostraken 
Medulla externa 
Medulla interna 
Linsenaugensehmasse 
N aupliusaugensehmasse 
praantennales Mesoderm 
Medulla terminalis 
Antennal- (Antennular-)nerv 
Nerven der I. Antennen 
Nerven der П. Antennen 
N ervus azygos 
N ervus connectivus 
"Corpora cardiaca" - Nerven der Dipluren 
Cheliceralnerv 
,,ventrale Hautnerven'' 
Labralnerv 
laterale Labralnerven 
medianer Labralne<v 
Sehnerv (nervбse Ausliiufer der Sehzel!en) 
Facettenaugennerven 
Ocellarnerven 
dorsale Fron talorgannerven 
laterale Frontalorgannerven 
ventrale Frontalorgannerven 
Linsenaugennerv 
Medianaugennerv 
N ervus procurrens 
N ervus recurrens 
"racines. dorsales du ganglion frontal" nach 
CHAUDONNERET 1950 
Nervus stomodealis 
paarige Stomodealnerven 

Zusammenfassung 

о а 

ос 

ocl 
ocll 
осlт 
oclr 
otd 
otio 
ofl 
otso 
otv 
ols 
от 

о пр 

ool 
ре 

PIJO 
pgpc 
pgs 
pgv 
pi 
ртрs 

рр 

ps 
psxo 
raтps 

rcc 
rdgs 

rf 
rh 
rgf 
rgph 
rgst 
rgv 
rl 
rlo 
roa 
rofl 
rotv 
rols 
rот 

rопр 

rpi 
sgfs 
sgsd 
st 
tc 
хотt 

хоте 

Nebenaugen 
Facettenaugen 
Ocellen 
Lateralocellen 
Medianocellen 
hypothetische, riickgebildete Ocellen 
dorsale Frontalorgane 
unterocellares (ventra!es) Frontalorgan 
laterale Frontalorgane 
iiberocel!are (dorsale) Frontalorgane 
ventrale Frontalorgane 
Linsenauge 
Medianaugen 
Naupliusauge 
Riechorgan 
Kopffalte 
Propanglia optica 
Proganglia protocerebralia 
Proganglion stomodeale 
Progang!ion ventriculare 
Pars intercerebralis 
medlaner Tei! der Stomodea!briicke 
Pedipalpen 
Stomodealbriicke 
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sensorische Pore vom X-Organ (SPX) 
vermutliche An!age des medianen Stomodeal­
briickenteils 
Zen tralkбrperaulage 
sensorische N erven, die in dorsaler Richtung 
aus dem "sensorischen Ganglion" der Dipluren 
verlaufen 
(Keim)Frontalregion 
Rhabdom 
An!age des Ganglion frontale 
Aulagen der Ganglia pharyngea 
Anlage des Ganglion stomodeale 
Anlage des Ganglion ventrale 
Labrumanlage 
Opticlobenanlagen 
Nebenaugenanlagen 
An!agen der lateralen Frontalorgane 
Anlage des ventralen Frontalorgans 
Linsenaugenan!age 
Medianaugenanlagen 
N aupliusaugenanlage 
Pars intercerebralis-Anlage 
Synganglion fronto-stomodeale 
Subganglion stomodeale distale 
Stomodaeum 
Tritocerebrum 
Medulla terminalis - ganglionares X-Organ -
MTGX 
Medulla externa - ganglionares X-Organ -
MEGX 

Die Arbeit betont die groBe Bedeutung der entwicklungsmorphologischen (embryologischen, ontogenetischen) :Вefunde 
und der Ergebnisse der experimentellen Morphologie fiir die Lбsung jener Fragen, welche die Metamerie der morpho!ogi­
schen Strukturen bei den Arthropoden betreffen. Demgegeniiber wird den gestaltlichen Merkmalen der erwachsenen Stadien 
und den darauf basierenden vergleichend-morpho!ogischen :Вetrachtungen lediglich die :Вedeutung von Hilfsfunktionen 
einger'.iumt_ Grundsatzlich ist zu postulieren, daB es fiir jede ontogenetische An!age, die sich stets einem bestimmten 
Metamer (beziehungsweise dem Acron) zuordnen IaBt, in der Promorphologie der Arthropoden ausgesch!ossen ist, sie auf 
ein anderes Metamer (respektiv das Acron) zuriickzufiihren. J edoch ist nicht auszuschlieBen, daB sich die morpho!ogischen 
Strukturen ohne Riicksicht auf ihren metameren Ursprung miteinander vereinen. 

Der ProzeB der Kopfbildung.(Cephalisation) beschrankt sich nicht auf die funktionsmorphologische Vereinigung von 
Acron und mehreren vorderen Segmenten schlechthin. Eine Кriimmung der morphologischen Korperachse und diesbeziig­
liche Veranderungen der Form und der gegenseitigen Lage der Kopfsegmente und des Acron sind an diesem ProzeB mit­
beteiligt. Die Autoren betrachten das· ProЬlem der segmentalen Zusammensetzung des Arthropoden-Kopfes so, wie es 
bereits friiher von Morphologen und Embryologen als gleichsam endgii!tig gelбst angesehen worden ist (das Acron + 6 Seg­
mente). Es wird eine Definition fiir das Acron der Arthropoden vorgeschiagen, die nichts enthalt, was iiber die Morphologie 
und die Entwicklung der Arthropoden hinausgeht, und we!che es ermoglicht, diesen Teil ihres Kбrpers von anderen Korper­
abschnitten zu unterscheiden. Das Acron wird definiert als der unpaare, mediane, morphologisch vorderste Teil des Arthro­
poden-Korpers, ein Ganzes, das keine serialen Homo!oga unter den nachfolgenden Kбrperabschnitten hat; al!e Strukturen, 
die zum Acron gehбren, haben g!eichfalls keine Serialhomo!oga bei den iibrigen Kбrperabschnitten der Arthropoden; das 
Acron besitzt kein eigenes Mesoderm und ist der einzige Teil des Artbropoden-K6rpers, der Spuren der Radialsymmetrie 
in der Anordnung seiner Strukturen erkennen HiВt. Sowohi die auВere Frontalregion des Arthropoden-Kopfes, als auch die 
Pars intercerebralis des Syncerebrum (einschlieBlich Protocerebral-Briicke, Ocel!ar- und Frontalorgan-Zentrum, Zentral­
kбrper) entsprechen vollstandig der Definition. Das Auftreten verschiedener Anderungen in der Anordnung der Frontal­
region gegeniiber anderen Kopfteilen bei den Arthropoden wird untersucht. Die Autoren gelangen zu dem SchluB, daB der 
anterofrontale Rand des auBeren Labrum (beziehungsweise des C!ypeolabrum bei den Insekten; das Labrum wird nicht 
als acronale Struktur angesehen) als brauchbare Markierung fiir die morphologische Lage der cephalen Frontalregion in 
а!! jenen Fallen dienen kann, in denen nur :Вefunde [ = data] der auBeren Morphologie vorliegen. Dieser SchiuB kann beim 
Studium der Metamerie des Kopfes, insbesondere der Lage des Acron bei fossilen Arthropoden niitzlich sein. 

6 Beitr. Ent., Bd. 34, Н. 1 
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Vergleichend-morphologisch gesehen hat die Frontalregion des Arthropoden-Kopfes urspriinglich vier (isolierte) 
Ocellen und sechs sensorische Frontalorgane hervorgebracht; spater haben sich die Ocellen zu verschiedenen Komblnationen 
miteinander und die Frontalorgane zu je einem ventralen, dorsaJen und lateralen Paar angeordnet; es wird angenommen, 
daB diese drei Paare in der einen oder anderen Ausblldung in der cephalen Frontalregion oder im Gehirn bei jeder Haupt­
gruppe der rezenten Arthropoden persistieren. - Die Autoren homologisieren die Ocellen innerha!b der Arthropoden einer­
seits sowie mit den Ocellen und Prostomial-Augen der Anneliden andererseits. Die Ocellen sind weder Serialhomologa der 
Facetten-Augen, noch Derivate (Stemmata) oder Teile (Ammatidien) der Jetzteren. Die Facetten-Augen der Arthropoden 
werden als nicht-acronal angesehen, sondern als segmentale Sinnesorgane. 

Die urspriing!ichen sechs Frontalorgane der Vorderregion der Arthropoden werden mit den sechs urspriinglich isolierten 
Prostomial-Fiihlern (Antennen, Tentake!n, Palpen) der Anneliden homologisiert. Es kommen bei allenArthropoden einige 
Kopfstrukturen vor, die mit typischen Frontalorganen der niederen Crustaceen und der Cheliceraten homologisierbar sind. 
Die Autoren machen in diesem Sinne auf die X-Organe der Crustaceen und die TбмбSVARYschen Organe einiger Ateloceraten 
aufmerksam. Diese Strukturen schelnen Jateralen Fronta!organen zu entsprechen. - Es ist wahrscheinlich, daB bei der 
Reduktion einiger Frontalorgane die U mwandlung ihrer urspriinglich sensorischen in eine neuro-endocrine Funktion mit 
fortschreitender AusЬildung weiter entwickelter Sinnesorgane einhergegangen ist. (Antennalanhange, die ihre urspriinglich 
lokomotorische Fuuktion eingebiiBt haben.) 

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

Bei einigen Crustaceen (Copepoden und wahrscheinlich alle Мalacostraken) und bei den Insekten (Archaeognathen und 
Pterygoten) ist auch ein Teil ihres stomatogastrlschen N ervensystems acronaler Herkunft. In diesen Fallen, ,ganglionisiert" 
die Anlage der urspriinglich paarigen ventralen Frontalorgane, "versinkt" in die nicht-acronale Labrum-Anlage und ver­
einigt sich hier mit der am weitesten distal gelegenenAnlage des stomatogastrischen Ganglions, we!che von der Wand des 
Stomodaeums abgeschniirt wird. Der Vorgang dieses Entwicklungsprozesses wird durch die Versuchsergebnisse von WADA 
(1966а) bestatigt. Verg!eichend-morpho!ogisch signalisieren die Existenz des Nervus azygos (= Nervus connectivus der 
Insekten = Nervus ventricularis impar inferior der Crustaceen) und das Vorko=en von nicht zwei, sondern drei unpaaren 
stomatogastrischen Ganglien, daB die ventralen Frontalorgane in ein stomatogastrisches Ganglion"",gewandelt worden 
sind. Es wird der Versuch gemacht, ein promorphologisches Schema des stomatogastrischen Nervensystems bei den 
Arthropoden (unter prototypischen VerbliltniSsen) aufzustellen. 

Eine neue Nomenklatur fiir alle Organe gang!ionarer Natur wird vorgescblagen, um deren Herkunft und Morphogenese, 
nicht aber ausschlieBlich ihre definitive morphologische Position zu betonen. AbscblieBend diskutieren die Autoren die 
wesentlichen Ansichten zum ProЬlem des Arthropoden-Acron. 

Summary 

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

The process of the formation of the head (cephalization) is not limited simply to the union with regard to functional 
morphology of acron and several anterior segments. А bending of the morpho!ogical axis of the body and corresponding 
changes in the form and relative position of the head segments and the acron participate in this process. The authors regard 
the proЬlem of the segmental composition of the head in Arthropoda in the same way in which morphologists and embryolo­
gists have considered it as finally so!ved (the acron plus 6 segments). А definition of the acron of Arthropoda is suggested 
which in no way exceeds the morphology and the development of the Arthropoda and which makes it possiЬle to distinguish 
this part of their body from other segments. The acron is defined as the unpaired, median, morpho!ogically foremost part 
of the body of Arthropoda, а whole not having serial homologues among the other segments; all structures belonging to 
the acron also have no serial homologues in the other segments of Arthropoda; the acron has no mesoderm of its own and 
is the only part of the body of Arthropoda to show traces of radial symmetry in the organization of its structures. Both the 
external frontal region of the head of Arthropoda and the pars intercerebralis of the syncerebrum (including the proto­
cerebra1 bridge, the ocellar and frontal organs centres, the central body) entirely conform to this definition. The occurrence 
of several changes in the organization of the frontal region in relation to other parts of the head in Arthropoda is examined. 
The authors conclude that the antero-frontal border of the externallabrum (or the clypeolabrum in insects; the Jabrum is 
not regarded as an acronal structure) may serve as а suitaЬle marker of the morphological position of the cephal frontal 
region in all cases in which data exist of the external morpho!ogy only. Тhis conclusion can Ье useful in the study of the 
metamerism of the head, especia!ly of the position of the acron in fossil Arthropoda. 

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

The original six frontal organs in the anterior region of Arthropoda are homologized with the six origina!ly isolated 
prostomial feelers (antennae, tentacles, palps) of the Anne!ida. In all Arthropoda some structures of the head occur that 
can Ье homologized with typical frontal organs of the lower Crustacea and the Chelicerata. In this connection the authors 
point to the X-organs of the Cnistacea and the TбмбSVARY's organs of some Atelocerata. These structures seem to cor­
respond to lateral frontal organs. - It is probaЬle that in the reduction of some frontal organs the conversion of their 
originally sensory function into а neuro-endocrine one was balanced Ьу а gradual formation of more higbly developed 
sense organs (antennal appendages that Jost their originally Jocomotive function). 

In all embryogeneses of Arthropoda that were examined the final nerve centre of the acron (the pars intercerebralis) 
is formed Ьу median neuroЬ!asts which separate themselves from the foremost median, purely ect.odermal region of the 
embryo. Ectoblasts of the same region also form the external acron of the adult animal including ocelli and frontal organs. -
Тhе supraoesophageal ganglion (archicerebrum) of the primitive Annelida can Ье compared to the pars intercerebralis of . 
the brain of Arthropoda, but not to the syncerebrum as а whole: the latter is the product of tье fusion of the acronal 
primordium of the pars intercerebralis (archicerebrum) with several paired segmental ganglia. 
. In some Crustacea (Copepoda and probaЬly all Malacostraca) and in insects (Archaeognaths and Pterygota) also а part 
of their stomatogastric nervous system is of acronal origin. In these cases the primordium of the originally paired ventral 
frontal organ is "ganglionized", it "sinks" into the non-acronal primordium of the labrum and fuses here with the most 
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distal primordium of the stomatogastric ganglion which is tied off from the wall of the stomodaeum. 'l'he occurrence of thiв 
process of development is confirmed Ьу the results of experiments· made Ьу WADA (1966а). From the viewpoint of com­
parative morpho!ogy the existence of the nervus azygos ( = nervus connectivus of insects = nervus ventricu1aris impar 
inferior of Crustacea) and the occurrence of three (not two) unpaired stomatogastric ganglia indicate that the ventral 
fronta! organs have been transformed into а stomatogastric ganglion. An attempt is made to estaЬlish а promorphological 
scheme of the stomatogastric nervous system in Arthropoda (under prototypical conditions). 
А new nomenclature for all organs of ganglionary nature is suggested which emphasizes their origins and morpho­

geneses and notexclusivelytheirdefinitivemorphologicalpositions.Finally the authors discuss the essential aspects of the 
proЬlem .of the acron in Arthropoda. 

Резюме 

В настоящей работе при решении воn;росов, насающихся метамерии морфологичесних струнтур 
Arthropoda, особое вниман11е уделяется данным по морфологии развития и результатем энсперименталь­
ной морфологии. Особенностям взрослых стадий и основанному на них сравнительно-морфологичесному 
анализу, напротив, отводится лишь вспомогательная роль. Постулнруется, что для онтогенетичесной 
занладни, принадлежащей определенному метамеру (или анрону) в проморфологии членистоногих 
иснлючен переход на другой метамер. Однано не иснлючается объединение морфологичесних струнтур, 
принадлежащих разным метамерам (и анрону). 
Процесс образования головы ( цефализация) не ограничивается тольно фуннционально-морфологичес­

ним объединением анрона и неснольних передних сегментов. Этот процесс сопровождается изгибанием 
морфологичесной оси головы и связанным с ним изменением формы и взаимного расположения головных 
сегментов и акрона. Вслед за многими другими aвтoplli"WW принимае~ся, что голова tLJ~енистоногих состоит 
из аирона и 6 сегментов. Предлагается определение аирона членистоногих, целином основанное на дан­
НЪIХ морфологии и развития и, наснолъно это возможно, ·nозволяющее отличить эту часть тела от других. 
Анрон определяется нан непарная, расположенная медиально морфологичесни передняя часть тела чле­
нистоногих, не им:еющая сериальных гомологов среди следующих за ней участнов тела. РавньL" обра­
зом все струнтуры, принадлежащие анрону, не имеют сериальных гомологов среди струнтур других 

отделов тела членистоногих; анрон лишен собственной мезодермы и является единственной частью головы 
членистоногих, ноторал в расположении своих струнтур обнаруживает следы радиальной симметрии. 
1\ан наружная фронтальная область головы членистоногих, тан и pars intercerebralis синцеребрума 
(внлючая протоцеребральный мост, центр оцеллярного и фронтальных органов, центральное тело) 
полностью соответствуют данному определению. Были изучены случаи различных изменений в располо­
жении фронтальной области относительно других частей головы членистоногих. Авторы приходят н 
занлючению, что антерофронтальный нрай наружного лабрума {или же нлипеолабрума у насеномых) 
лабрум не рассматривается нан анрональная струнтура) мо;иет служить хорошим мариером передней 
границы фронтальной области головы в о всех тех случаях, ногда имеются соответствующие данные наруж­
ной морфологии. Этот вывод может быть полезным при изучении метамерии головы, в особенности поло­
жения анрона у иснопаемых членистоногих. 

Фронтальная область головы членистоногих первоначально несла 4 простых глазна и шесть сенсорных 
фронтальных органов; позже глазни еливались в различных номбинациях друг с другом, а фронтальные 
органы расположились попарно; предполагается, что эти три пары (вентральная, дорзальная и латераль­
ная) сохраняются в том или ином виде в фронтальной области головы или в мозгу наждой из основных 
груrш современных членистоногих. Авторы гомологиаируют глазни членистоногих с глазнами и просто­
миальными глазами аннелид Глазни н е являются сериалъными гомолога.\Ш фасеточных глаз, их дерива­
тов{стемм) или частей {омматидиев). Сложные глаза членистоногих рассматриваются нан неанрональ­
ные, сегментальные органы чувств. 

Шесть первичных фронтальных органов членистоногих гомологизнруются с шестью первично изолиро­
ванными простомиальными шупинами (антенньi, тентанули и ,пальпы) аннелид. У всех членистоногих 
обнаруживаются отдельные струнтуры, ноторые могут быть гомологизированы с типичными фронтальны­
ми органами низших ранообразных или хелицеровых. В частности, х-органы ранообразных и томошварие­
вы органы неноторых Atelocerata, по-видимому, могут соответствовать латеральным фронтальным орга­
нам. При редунции неноторых фронтальных органов, связанной с развитием новых органов чувств 
(антенн, сменивших первичную лономоторную фуннцию на сенсорную), рудименты фронтальных органов 
могли приобрести нейросенреторную фуннцию. Во всех изученных случаях в эмбриогенезе членистоногих 
нервный центр анрона ( pars intercerebralis) образуется из медиальных нейрообластов, ноторые отделяются 
от самой передней, медиальной, чисто энтодермальной области эмбриона. Энтобласты той же самой 
области образуют танже наружный анрон взрослых животных вместе с глазнами и фронтальными орга­
нами. Надглоточный ганглий { archicerebrum) примитинных аннелид можно сравнивать с pars intercerebralis 
мозга членистоногих, но не с синцеребрумом в целом: последний предс~авляет собой результат слия­
ния анрональных зачатнов pars intercerebralis (archicerebrum) и неснольних парных сегментальных 
ганглиев. 

У неноторых Crustacea (Copepoda и, вероятно, всех Malзcostraca) и у насеномых {Archaeognatha и 
Pterygota) часть их стоматогастричесной нервной системы танже имеет анрональное происхождение. 
В этих случаях зачатии первичных парных вентральных фронтальных органов "ганглионизируются", 
"погружаются" в не анрональный зачатон лабрума и здесь объединяются с наиболее дистально располо­
женными зачатнами стоматогастричесного ганглия, отшнуровывающегося от стенни стомодеума. Это 
подтверждается энспериментальными данными Вада {WADA 1966а). Существование nervus azygos { = nervus 
connectivus у насеномых = nervus ventricu1aris impar inferior у ранообразных) и наличие не двух, 
а трех непарных стоматогастричесних ганглиев представляет сравнительно-морфологичесвое дона­
зательство иревращения вентральных фронтальных органов в стоматогастричесний ганглий. Предприн­
ята попытна создания проморфологичесной схемы стоматогастричесной нервной системы членистоно­
гих. 

Предлагается новая номеннлатура для органов ганглионарной природы с целью подчерннуть особен­
ности их происхождения и морфогенеза, а не тольно их онончательное Морфологичесное положение. 
В занлючение авторы обсуждают существующие взгляды на проблему анрона членистоногих. 
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