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A. Einleitung 
Seit dig Vorstellung yon der Evolution der Organismen mit dem Auf- 

blfihen der Deszendenztheorie in der Mitre des vorigen Jahrhunderts 
an Boden gewonnen hat und seit sie, dank weiterer Forschungen in den 
letzten 50 Jahren, zum gesicherten Wissensgut der Zoologie geworden 
ist, hut die Anordnung der ungeheueren Ffille der Tierarten in einem 
,,natiirlichen System" zentrale Bedeutung gewonnen. Ein solches 
System ist nun nicht nut mehr ein Mittel, um die Mannigfaltigkeit zu 
iibersehen, sondern, als m6glicher Ausdruck einer realen, genealogischen 
(und nicht nur typologischen) Verwandtsehaft, auch die Basis ffir ein 
tieferes Versti~ndnis des jeweils Spezifischen einer Form oder Grnppe. 
Das Wissen um die Stellung einer Gruppe im System ist welt mehr ~ls 
gemeinhin angenommen in j eder I)isziplin der Biologie Voraussetzung 
ffir eine sinnvolle Fragestellung und ermSglicht es vielfach erst, die 
gewonnenen Ergebnisse vergleichend auszuwerten. Letztere liefern 
ihrerseits dem Systematiker wieder neue Gesichtspunkte und erlauben 
ihm prgzisere Aussagen, so da~ eine wissenschaftliche Systematik immer 
Ausdruck des jeweiligen allgemeinen Kenntnisstandes fiber eine be- 
handelte Gruppe ist und somit eine ,,lebendige Wissenschaft" darstellt, 
auch heute noch welt davon entfernt abgeschlossen zu sein. Nicht nut 
die Entdeckung neuer Organisationstypen stellt neue Aufgaben und 
ermSglicht weitere Schlul~folgerungen (Ax 1960); auch manche al¢- 
bekannten Grnppen haben sich bis heute einem tieferen Verstgndnis 
versehlossen und konnten daher keinen befriedigenden Platz im System 
zugewiesen bekommen. Die Schwierigkeiten sind dann besonders groin, 
wenn es sich um ,,Reliktgruppen" handelt, deren Verwandte entweder 
ausgestorben sind oder im Laufe der Evolution sich so sehr gewandelt 
haben, dab bestehende Beziehungen nur noch schwer zu erkennen sind. 
J~hnlich liegen die Verhgltnisse, wenn eine besonders spezialisierte 
Lebensweise, wie etwa die sessile oder parasitische, zum Abbau fiir die 
Beurteilung wichtiger Organisationszfige geffihrt hat  und wenn die neu 
erworbenen Spezialcharaktere nur die ,,Sonderstetlung" der Gruppe 
unterstreichen und daher ffir eine systematische Zuordnung keine 
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Handhabe liefern. Fehlen dann, wie bei Avertebraten hgufig, aueh noch 
jegliehe Fossilien, so kann der Systematiker vor zun~chst unlSsbaren 
Problemen stehen. Vielfaeh hat in solchen FAllen das Studium der 
Embryonal-  und Larvalentwieklung weitergeholfen, wenn in deren Ver- 
lauf noch wichtige 0rganisationszfige der Ahnenformen ,,rekapituliert" 
werden. So hat, um nur an wenige Beispiele zu erinnern, sowohl bei 
den sessilen Balaniden als aueh bei den durch Parasitismus hSehst 
reduzierten Rhizocephalen erst die Kenntnis der typischen Larven- 
formen eine Einordnung bei den Crustaeeen mSglieh gemaeht, und 
ebenso liegen die Dinge bei manchen parasitischen Mollusken. 

Um eine ebenfal]s dutch den Parasitismus hSchst veriinderte Gruppe 
handelt es sich auch bei den P e n t a s t o m i d e n ,  Linguatuliden oder 
Zungenwfirmern, deren Stellung im System seit ihrer Entdeckung vor 
fund 200 Jahren dureh W~ISBE~G (1765) vielfaeh wechselte und his 
heute unbefriedigend geblieben ist. Auch bei diesen Parasiten hat  ihre 
charakteristische erste Larvenform, die sog. Prim£rlarve, in den dies- 
bezfigliehen Diskussionen eine groBe Rolle gespielt, wurde jedoch, da 
zu wenig bekannt,  zu untersehiedlich beurteilt, um wesentlich zur 
Kli~rung beJtragen zu k6nnen. Ehe im Folgenden auf Grund weiterer 
Untersuchungen der Larvalentwicklung und der Morpho]ogie der adulten 
Pentastomiden versucht werden soll, erneut die alte Frage naeh den 
phylogenetisehen Beziehungen dieser Gruppe zu diskutieren, seien in 
einem kurzen historisehen Abrig die bisher vorgetragenen versehiedenen 
Auffassungen zusammengestellt.  

I. Kurzer historischer Uberblick 

Da bei H~,YMo~s (1935) die ,,Geschichte der Pentastomidenfor- 
schung" schon ausftihrlich dargestellt wurde (dort auch die in diesem 
Kapitel  genannte Literatur) und wir uns in einem sp/~teren Abschnitt  
mit  den jeweils vorgebrachten Argumenten, soweit sie heute noch 
diskutabel sind, auseinanderzusetzen haben, gentigt hier eine summa- 
rische l~lbersicht. 

Ehe man die schon erwghnte Prim/irlarve kannte  und als man sich 
allein auf die zudem noch wenig erschlossene Organisation der adulten 
Tiere sttitzen muBte, hat  man die Pentastomiden meist ftir H e l m i n -  
t h e n  gehalten und zu den verschiedensten Gruppen gestellt. So 
ordneten sie RuooLPHI (1818) und DIESI~G (1835) den T r e m a t o d e n  
zu, wobei sie letzterer ffir eine 1)bergangsform zvdschen Trematoden 
und Nematoden hielt. Direkt den N e m a t o d e n  angeschlossen hat  
sie CtrVlEI~ (1817), der allerdings zu seinen ,,vers cavitaires" auch 
Lernaea rechnete. Auch I)~ BLAINVlLL~ (1828) hielt sie ftir Nematoden, 
ebenso wie noch RAVTHEI~ (1909), welcher jedoch in den Nematoden 
,,reduzierte Fliegenmaden" sah. Ffir eine Zuordnung zu den C e s t o d e n  
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sprachen sich CHABEaT (1787), sp/~ter auch DIESING (1850) und KULA- 
GIN (1898) aus. Seit der Entdeckung der mit  Krallen tragenden Extremi- 
t/~ten versehenen Prim/~rlarve durch v a n  BS~EDEN (1848/49) ist an der 
A r t i c u l a t e n - N a t u r  der Pentastomiden nicht mehr gezweifelt worden, 
zumal die Entdeckung weiterer morphologischer Details auch der adulten 
Tiere, wie z .B.  der Querstreifung der Muskulatur dutch DUJAaDIS 
(1845), ebenfalls ftir eine solche Zuordnung sprach. Bis zum heutigen 
Tage strittig geblieben ist jedoch die Frage, welcher Platz innerhalb 
der Articulata den Pentastomiden zugewiesen werden soll. VAn B E ~ -  
D~N (1848) glaubte Beziehungen zwischen den Prim~rlarven dieser 
Parasiten und dem Nauplius annehmen zu dfirfen und stellte die Pen- 
tastomiden daher zu den C r u s t a c e a ,  in die N/~he der Lernaeiden, 
worin ihm SC~UBXRT (1853) folgte, der jedoch auch Beziehungen zu 
den Acari ftir m6glich hielt. Nachdem auch schon KffCHE?CMEISTEa 
(1850) an eine Verwandtschaft  mit  den Milben dachte, war es vor allem 
LEUCKART (1860), der in seiner groBen Pentastomiden-Monographie, 
einem klassischen Werk, das als Grundstein der Pentastomiden- 
forschung betrachtet  werden daft, entschieden fiir engere Beziehungen 
zwischen den Pentastomida nnd den A c a r i  pl/~dierte, ja erstere ffir 
eine Familie der Milben hielt. Seiner Autorit/~t sehlossen sich zahlreiche 
Forscher an, so zunachst auch HAECX~L, der 1866 die Zungenwiirmer 
als ,,stark degenerierte Spinnen" bezeichnete. Igachdem namhafte  
Pentastomidenforscher, wie vor allem SAMBO~ (1922) und auch Noc 
(1923), ebenfalls die Linguatuliden in die N/ihe der Acari stellten, 
schien trotz vieler Bedenken doeh soweit l~bereinstimmung zu bestehen, 
dal~ bis zum heutigen Tage in vielen Lehrbfichern und systematischen 
l~bersichten die Pentastomiden den Arachnida zugeordnet werden, so, 
um nnr einige neuere Werke zu nennen, bei BRUMPT (1949), BOETTOER 
(1952), PIEKAaSKI (1954) U.a. Ohne einer so engen Zuordnung zuzu- 
stimmen, haben sich mehrere Antoren wenigstens fiir die A r t  h r  o p o de n- 
Natur  der Pentastomiden ausgesprochen, so IHLE (1899) und in mehreren 
Arbeiten besonders v. HAFF~E~ (his 1926), wobei vor allem an Be- 
ziehungen zu den T r a c h e a t a  gedacht wurde. 

Frfih jedoch hat  man auch schon ffir eine Zuordnung zu den A n n e -  
l i d e n  pl/idiert. So sah v. G~AFF (1877) Beziehungen zwischen den 
Myzostomiden, Tardigraden und Pentastomiden und vereinigte diese 
drei Gruppen als S t e l e c h o p o d a ,  ein Vorgehen, dem sich sp/~ter 
I-IA~cKEL (1896) anschlol3. Seit 1922 sind es vor allem die zahlreichen 
Arbeiten yon tIEYMONS, die auf Gemeinsamkeiten yon Pentastomiden 
und Anneliden hinweisen, bis schlieBlich auch v. H A F F ~ ,  auf Grund 
weiterer Untersuchungen, die Zungenwiirmer zu den Anneliden stellte 
(1926). Dennoch blieb die Unsicherheit groB, was schliel~lich dazu 
fiihrte, in den Pentastomiden eine ,,Zwiscbengruppe" zwischen Anne- 



Die systematische Stellung und Phylogenie der Pentastomida 491 

liden und Arthropoden zu sehen, die, in ihrer Grundorganisation den 
Anneliden verhaftet, doeh ,,schon" einige Arthropodencharaktere er- 
worben haben sollte. Naehdem vor allem HEYMOC~S (1926 und sp/iter) 
fiir eine solehe Zwischenstellung eintrat, war es CUE~OT (1926), der 
ifir die Tardigrada, Onyehophora und Pentastomida die l~bergruppe 
P a r a r t h r o p o d e s  griindete, die er sp/~ter (1952) Malaeopodes  
nannte. Genau dieselben drei Gruppen hat WEBER (1949) als Oneo- 
poda zusammengefaBt und ebenfalls von den Anneliden abgeleitet 
(aueh 1954). Dieser Stand spiegelt sieh in zahlreiehen zusammen- 
fassenden Arbeiten aus neuester Zeit wieder. So halt I~EMANE (1957, 
p. 151) , , . . .  den AnsehluB an die Anneliden ffir die zur Zeit beste 
L6sung." Aueh BEXLEMISCHEW (1958) nimmt naeh dem derzeitigen 
Stand unserer Kenntnisse als wahrseheinlieh an . . . . . .  dab die Onyeho- 
phoren, Tardigraden und Linguatuliden drei St/imme der Articulaten 
darstellen, die sich yon den Anneliden in einem sehr primitiven Ent- 
wieklungszustand abgezweigt und sieh dann teilweise parallel zu den 
Arthropoden weiterentwiekelt haben." Er Ifihrt entspreehend die 
Pentastomiden in einer ~bersieht (p. 15) als eigenes Subphylum zwisehen 
den Tardigraden und Onyehophoren. Eine/ihnliche Einordnung linden 
die Pentastomiden, als Stamm, Unterstamm oder Klasse, aueh bei 
ULmc~ (1951), CUE~OT (1952), KAEST~E~ (1954) und DuBI~IN (1959). 

Naehdem ieh sehon vorher ,,Arthropodeneharaktere" bei einem 
Pentastomidenembryo beschrieben babe (OscHE 1959), bringt diese 
Arbeit den Naehweis, dab die Pentastomiden ganz ohne Zweifel den 
Arthropoden eingegliedert werden mfissen, und versucht dariiber hinaus, 
engere Beziehungen dieser Parasiten zu den ,,Myriapoda" aufzuzeigen. 

II. Das Studium der ,,Rekapitulationsentwicklung" als Methode 
der Evolutionsforschung 

Die in vorliegender Arbeit im Hinblick auf die Phylogenie und 
Systematik der Pentastomiden gezogenen Schlfisse basieren im wesent- 
lichen, wenn aueh nieht aussehlieBlieh, auf Untersuehungen der Embryo- 
logie und Larvalentwieklung einer Pentastomidenart, wobei sieh die 
I-Ioffnung best/~tigte, dab in der Ontogenie ffir die systematisehe Be- 
urteilung wiehtige Organisationszfige ,,rekapituliert" werden, (tie dem 
adulten Tier entweder v611ig fehlen oder derart abgewandelt auftreten, 
dab eine Itomologisierung auf Sehwierigkeiten st6Bt. Da an der Be- 
deutung des ,,biogenetisehen Grundgesetzes" ffir phylogenetisehe und 
systematisehe Untersuehungen in letzter Zeit versehiedentlieh Zweifel 
ge/iuBert wurden, sei bier auf die eingehende Er6rterung aller wesent- 
lichen Fakten bei RE•ANE (1952 und 1960) verwiesen, der zu dem 
Sehlug kommt: ,,Eine Parallelitgt zwisehen Phylogenese und Onto- 
genese existiert, der Kern des Biogenetisehen Grundgesetzes besteht 
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naeh wie vor" (1960, p. 334). Diese Parallelitgt kann sich in ver- 
sehiedener Weise gugern. In unserem Falle kann es nicht darum gehen, 
in der Larvenform der Pentastomiden einen ,Organismus" zu sehen, 
der so oder so iihnlich als freilebender Ahne einmal gelebt haben mag und 
nun in der Ontogenie ,,rekapituliert" wird; dazu sind selbst die Larven- 
formen zu sehr spezialisiert. Was die Ontogenese f/Jr phylogenetische 
Er6rterungen interessant werden lggt, ist vielmehr eine GesetzmgBig- 
keit, die CAI~L Encyst v. B A ~  (1928) formulierte, wenn er sehrieb, dab 
in der Embryonalentwicklung , , . . .  jeweils aus dem Allgemeinsten der 
Formverh£1tnisse das weniger Allgemeine und so fort sich bildet, bis 
endlieh das Speziellste auftri t t ."  So erscheinen in der Embryonalent- 
wicklung gewissermagen naeheinander die Charaktere des Stammes, der 
Klasse, der Ordnung und so weiter (vgl. I~E~AN~ 1960). Gerade bei einem 
hoehspeziMisierten Parasiten muB es daher aufsehlu6reieh sein, die- 
jenigen Organisationszfige zu untersuehen, die ausgebildet sind bevor 
. . . . .  endlieh das Speziellste a u f t r i t t . . . "  und die ganz im Sinne NA~Fs 
,,konservative Vorstadien" darstellen. Wit k6nnen so zwar nieht, wie 
es in manehen fiberspitzten Formulierungen ersehien, dnreh Unter- 
suehung der EmbryonMentwieklung den nrsprfingliehen O r g a n i s m u s  
,,rekonstruieren", wohl aber die ursprfingliehe O r g a n i s a t i o n .  Diese 
hinwiederum 1/~gt sieh beurteilen und gestattet die Zuordnung zu einer 
mehr oder minder eng umgrenzten systematisehen Kategorie. Wieweit 
gesteekt die Grenzen der so gewonnenen Kategorie sind, ob Stamm, 
Klasse oder Ordnung usw., das hgngt wesentlieh davon ab, wann die 
Entwieklung des ,,Speziellsten" einsetzt, das als Mleinige Eigenart der 
untersuehten Gruppe, als ,,Autapomorphie" im Sinne tIExsms,  fiber 
deren Verwandtsehaftsbeziehungen niehts mehr aussagt, 

Von den drei Perioden der Ontogenese, die SEID~L Ms ,,Furehung", 
Bildung der ,,K6rpergrundgestalt" und ,,Sonderung der Organsysteme" 
unterseheidet, ist es flit Untersuehungen im oben angeffihrten Sinne vor 
Mlem die ,,K6rpergrundgestMt", die am meisten Interesse beansprueht; 
repr/~sentiert sie doch vielfaeh den ,,Typus" eines Stammes, der naeh 
SmD~L (1960) , , . . .  sehematiseh klar und real im Zentrum der Embryo- 
nMentwieklung als K6rpergrundgestMt zutage t r i t t"  (p. 255). 

Dariiber hinaus vermag aueh die Art und Weise, wie die einzelnen 
Anlagen w~hrend der Entwieklung formiert und ausgebildet werden, 
wiehtige Hinweise zu geben, was z. B. im Hinbliek anf die Arthropoden 
MA~TO~ (1960) betont, wenn sie sehreibt : ,,There is indedd clear evidence 
of recapitulation in arthropods, but  in ancestral methods of develop- 
merit." 

Absehliegend sei in diesem Zusammenhang Da~wI~ zitiert, der 
bereits 1859 in seinem Werk ,,Origin of spec i e s . . . "  begrfindete , , . . .  wo- 
her es kommt, da6 in den Augen der meisten Naturforseher die Bildung 
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des Embryos  f/ir die Klassif ikat ion selbst noch wichtiger als die des 

Erwaehsenen  ist. D e n n  der E m b r y o  ist das Tier in  seinem weniger modi- 
fizierten Zus t and  und  enthti l l t  uns  insofern die S t ruk tu r  einer S tamm- 
form. Zwei Tiergruppen m6gen in  Bau  und  Lebensweise noeh so ver- 
sehieden vone inander  sein, wenn sie gleiehe oder ghnliehe Embryost/~nde 
durehlaufen,  so dfirfen wir beinahe fiberzeugt sein, dM3 beide yon den- 
selben E l t e rn  abs t ammen  und  deshMb nahe verwandt  sind." 

I I I .  ) Ia ter ia l  und  _)Iethode 

Die vorliegenden Untersuchungen wurden an Reighardia sternae (DI~sI~e~ 
1864) durehgeffihrt, der einzigen Pentastomidenart, die ausschlieBlieh in VSgeln 
parasitiert, wobei bislang nur MSwen und Seeschwalben, also Lari, als Wirte naeh- 
gewiesen werden konntem Mein Material stammt aus den Lufts~icken einer Larus 
argentatus (ein altes (~ yon Reighardia sternae) und einer Larus canus (ein d und 
sechs junge 9). Beide M6wen bekam ich im Februar 1959 frisch tot aus Wilhelms- 
haven zugesandt, so dab die Parasiten noch lebend in meine tt~inde gelangten. 
N~iheres fiber Wirte und Fundumst~inde ist meiner friiheren Arbeit zu entnehmen 
(OscJ~E 1959). Die darin yon mh" geaugerte Vermutung, Reighardia sternae mfisse 
in den Wilhelmshavener MSwen nieht allzu selten vorkommen, hat sieh Mlerdings 
nicht bestiitigt, da ich in mir inzwischen zugesandten weiteren 23 MTwen, fiir deren 
Besehaffung ieh Herrn Dr. GO~THn yon der Vogelwarte Helgoland (Wilhelmshaven) 
und seinen Mitarbeitern herzlichst danke, keine weiteren Exemplare des Parasiten 
mehr linden konnte. 

Von den insgesamt sieben mit vorliegenden Pentastomiden-Weibchen enthielt 
nur eines (das alte 9) Embryonen im Uterus, allerdings in so riesiger Zahl, dab es 
an Material nicht mangelte. Naehdem diese Embryonen zungchst im Leben unter- 
sueht worden waren, wurden sie zum Tell mit Spuren yon Methylgrfinessigsiiure 
behandelt, da dadureh einige Strukturen besser hervortraten. Als Fixierungsmittel 
hat sieh warmes Bouin am besten bew~ihrt. In diesem Gemisch wurden sowohl 
isolierte Eiklumpen als auch Bruchstfieke des Mten Weibchens und drei junge 
Weibehen fixiert. Zur histo!ogischen Verarbeitung wurden die Objekte fiber 
Methylbenzoat und Methylbenzoat-Paraffin in Paraffin fiberffihrt, wobei sich die 
Vermeidung yon Benzol und Xylot als vorteilhaft erwies. Gfinstig ist, dug die 
embryonierten Eier dureh eine klebrige Hiille dicht zusammengehMten werden and 
so als Xlumpen eingebettet werden kTnnen. Im Uterus des alten Weibehens !iegen 
sie so dicht, dab jeder Sehnitt stets zahlreiehe (etwa 30) Eier trifft (vgl. Abb. 2). 
Eine Orientierung der Objekte is~ wegen ihrer geringen GrSge (urn 200# lang) 
und der klebrigen Hfille nicht mSglich. Als Schnittdicke wghlte ich 3--6#. 

Von den versehiedenen Fgrbemethoden, die ich versuehte, lieferte die Eisen- 
h~imatoxylinf~irbung nach HEIDE~IxI_~IN die besten /lesultate. Neben der histo- 
logischen Bearbeitung des alten Weibchens sowie einiger junger, die zwar bereits 
begattet waren (Sperma in den Reeeptacula semines) und mit der Eii0roduktion 
begonnen hatten, aber noch ungefurehte Eier in nur geringer Zahl im Uterus auf- 
wiesen, wurde das restliehe Material im ganzen untersueht, wobei sieh die dureh 
den Aufenthalt in Methylbenzoat eingetretene Aufhellung fiir die Untersuchung 
der hmeren 0rganisation (vor allem Nervensystem) als ausreichend erwies. Ins- 
gesamt liegen mir rund 2500 Sehnitte dureh Embryonen vor. Alle Zeiehnungen 
wurden mit dem Abbeschen Zeiehenaploarat angefertigt. Ffir die Umzeichnung 
der Unterlagen in Tusehe danke ieh Frau H. Kmaus. Die 5'Iikrophotos wurden mit 
dem Zeiss'sehen Ultraphot II  hergestellt. Sie sind die ersten, die yon Pentasto- 
miden-Keimen vorgelegt werden kSnnen. 

33* 
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Die Pentastomiden gehSren mit insgesamt nur rund 60 Spezies zu den aus- 
gesprochen artenarmen Gruppen des Tierreichs und leben als 1)arasiten ausschlieB- 
lich in Vertebraten, wobei als Endwirte nur Amnioten auftreten, wghrend Vertreter 
aus allen Vertebratenklassen bereits als Zwischenwirte bekannt geworden sind. 
I)er Verbreitungsschwerpunkt der Gruppe lieg$ in den Tropen, wo vor allem 
Reptilien befallen sind. In  den gemiBigten Breiten sind Pentastomiden aus- 
gesprochen selten, weshalb nur sehr schwer an brauehbares Material zu kommen 
ist, was wesentlich dazu beitrggt, dab unsere Kenntnisse fiber die Zungen~dirmer 
immer noch so dfirftig sind. An hervorragenden zusammenfassenden Darstellungen 
sind neben der schon erw/~hnten klassischen Arbeit yon LEUCKART vor allem die 
beiden monographischen Bearbeitungen yon I-IEYMO~S (1926 und 1935) zu nennen, 
welch letztere durchaus den heutigen Stand der Forschung widerspiegelt, da in der 
Zwischenzeit, vor allem im Hinblick auf die hier interessierenden Fragen, keine 
weiterffihrenden Erkenntnisse gewonnen werden konnten. So bringt auch die 
neueste zusammenfassende Darstellung dutch CVE~OT im Trait6 de Zoologie (1949) 
lediglich eine gedr/ingte Ubersicht des bereits yon HEYMONS ausfiihrlicher Dar- 
gestellten. Eine rasche, aber griindliehe Orientierung fiber die Organisation und 
Biologie der Pentastomiden erlaubt das Lehrbuch der speziellen Zoologie yon 
KAESTI~IER (1954). Da HEYMO~S (1926 und 1935) berei~s eine komplette Biblio- 
graphie vorlegte, kann ich reich auf das Zitieren solcher Literatur beschr/inken, die 
unmittelbar fiir die vorliegende Arbeit herangezogen werden muBte. 

B. Morphologie und Anatomie 
des E m b r y o s  y o n  t te ighardia sternae ( P e n t a s t o m i d a )  

I.  )kultere Morphologie 

I n  d iesem K a p i t e l  sollen die wesent l ichen Organisat ionszfige des 
Ke imes  yon  Reighardia sternae geschi lder t  und  m i t  den diesbezfiglich 
ffir P e n t a s t o m i d e n  vor l iegenden  Angaben  konf ron t i e r t  werden,  ohne 
dab  jedoch zun&chst Vergleiche mi t  anderen  Ar t i cu l a t en  durchgeff ihr t  
werden.  Solche werden in e inem sp/i teren Abschn i t t  anzuste l len  sein. 

Ke ime  yon  Reighardia sternae, die offensichtl ich auf e inem &hnlichen 
E n t w i c k l u n g s s t a d i u m  s tanden ,  wie die mi r  vorl iegenden,  haben  bere i ts  
FILLI~rI  (1861) und  t t]~Y~o~s (1935) gesehen. Die yon  diesen Auto ren  
gewonnenen  Ergebnisse  werden uns noeh zu besch/tf t igen haben.  Beide 
h a b e n  weder  Schni t t e  angefer t igt ,  noch Einbl icke  in die innere  Organi-  
sa t ion  nehmen  kSnnen und  beschr&nken sich ganz auf die Schi lderung 
d e r / i u B e r e n  Morphologie.  

Alle mi r  vor l iegenden E m b r y o n e n  befanden  sich auf e inem ann/ ihernd 
gleichen En twick lungss t ad ium.  Bei  der  riesigen Zahl  yon  E mbryone n ,  
die das  a l te  Weibchen  im Ute rusb l indsack  beherberg te  (sicher mehrere  
Tausend) ,  muB dies i iberraschen,  um so mehr,  als dig E ie r  aus dem Ovar  
offensichtl ich in mehreren  Schi iben in den  Ute rus  gelangen,  wobei  sie 
b e s a m t  werden.  Jedenfa l l s  en th ie l ten  zwei der  mir  vor l iegenden jf ingeren 
Weibchen  erst  wenige, unembryon ie r t e  Eier  im Ute rusb l indsack ,  w/~hrend 
das  Ovar  noch heft ig in der  E i p r o d u k t i o n  s t and  (Abb. 1). U m g e k e h r t  
war  bei  dem a l ten  Weibchen  der  gesamte  Ute rus  pra l l  m i t  embryon ie r t en  
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Eiern angefiillt, das Ovar dagegen bereits siehtlieh atrophiert (Abb. 2). 
Da auch bei anderen Pentastomidenarten (z. B. RaiUietiella kochi) diese 
Einheitliehkeit im Entwicklungszustand after Embryonen vorliegt 
( I t~y~o~s 1926), mug offensiehtlieh eine AI~ ,,Keimruhe" dafiir sor- 
gen, dab die zuerst produzierten und besamten Eier die Entwicklung 
nicht beginnen, bevor auch die letzten besamt sind. 

Der Umstand, dal~ alle 
Keime ann£hernd den glei- 
ehen Entwicklungszustand 
aufweisen, hat mir zwar 
die Deutung der Schnitte 
wesentlieh erleiehtert, er- 
laubte abet yon der gesam- 
ten Embryonalentwieklung 
nur quasi eine ,,Moment- 
aufnahme", so dab die 
}'rage nach dem ,,Vorher" 
und ,,Nachher" der Em- 
bryogenese im Dunkel blei- 
ben muBte. Da es bei der 
Seltenheit der Pentasto- 
miden auBerordentlieh 
sehwierig ist, Material zu 
bekommen, und die AuL 
findung entspreehender 
Embryonalstadien bei die- 

sen Parasiten immer dem Abb. 1. Rcighardia .sternae, Querschni t t  dm'et~ ein 
Zufall fiberlassen bleiben junges  "vVeibchen. Dorsal  der nli t  Blur angeffillte 
mug, zwingen die Vmst£nde Da rm,  l inks daneben  alas Ovar  m i t  g rogen  Eizellen, 

v e n t r a l  tier noch leere Ute rusb l indsaek  

dazu, sieh auf einen sol- 
chen gliicklichen Fund zu beschrgnken. Giinstigerweise stellt das vor. 
liegende Stadium ]edoeh gerade so etwas wie die ,,K6rpergrundgestalt" 
dar, sind doeh die wesentlichsten Z/ige der Organisation bereits deutlieh 
angelegt. Die Entwicklung yon Spezialeharakteren, selbst solehen der 
Larve, dagegen hat noch nicht begonnen. 

Die Prim/trlarven, auch Bohrlarven, ]a irref/ihrend selbst ,,Embryo- 
nen" genannten ersten Larvenstadien der Pentastomiden treten bei allen 
bisher nn£ersuchten Arten in ann£hernd gleicher Gestalt auf (Abb. 3 
und 10) 1. Sie sind es, die den neuen Wirt (meist Zwisehenwirt) infizieren 
und in dessen Gewebe Wanderungen durchfiihren, ehe sie eingekapselt 
werden und ihre ,,Metamorphose" beginnen. An besonderen Organen 
besitzen sie daher am Vorderende einen ,,Bohrstaehelapparat", am 

1 Siehe Anhang, S. 589. 
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Hinterende eine , ,Furka" und an den Beinen je ein Paar Krallen (Abb. 3 
und 10). All diese speziellen Larvalcharaktere (Bohrstachel, Furea 
und Krallen) fehlen den mir vorliegenden Keimen noeh. Aueh die yon 
manehen Autoren bei Prim~rlarven anderer Arten festgestellten ,,Dr/isen- 
poren" (Abb. 3) sind (noeh ?) nieht ausgebildet. Selbst die Ausdffferen- 
zierung maneher Organe hat noeh nieht begonnen, 1/iBt sich doch z. B. 

A b b .  2. Reighardia sternae, Q u e r s c h n i t t  d u r c h  das  a l te  ViTeibchen. H ~ u t  r a i t  S t i gmendr i i s en  
(St)  u n d  E x k r e t k o n k r e m e n t e n  (Ex) ,  D D a r m ,  Ov das  a t r o p h i e r t e  Over ,  v e n t r a l  der  m i t  
E m b r y o n e n  d i c h t  angef t i l l te  U t e r u s b l i n d s ~ c k  (Ut), E u  E p i t h e l  des  U t e r u s b l i n d s a c k s ,  

sh Schleimhii l le ,  ch a b g e s p r e n g t e s  Chor ion  

auch histologisch noch kein Muskelgewebe nachweisen, was verstiindlich 
macht, dab die noch lebenden Keime in Jhrer tI/ille nicht die geringsten 
Bewegungen ausfiihrten. 

Die Embryonen sind, wie die t)rim/~rlarven Mler Pentastomiden vor 
dem Schlfipfen, yon Hiillen umgeben, yon denen ich, wie auch viele 
andere Autoren, nur zwei nachweisen konnte (Abb. 4), w/thrend von 
manchen auch drei ttfillen beschrieben werden, eine iiuBere, mittlere 
und inhere (vgl. HJ~¥Mo~s 1926 und Abb. 10). ~bereinstimmend wird 
die /iuBere ,,Eihiille" als hyalin und klebrig bezeichnet, die innere 
dagegen als hart und widerstandsf/ihig, beides Beobachtungen, die ich 
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voll bestgtigen kann. Unter dem Druek des Deekglases sind bei meinen 
frisehen Exemplaren die gugeren Htillen mehrerer benachbarter Eier viel- 
fach zu einer einheitliehen, zghen Schleimmasse zusammengeflossen 
(Abb. 5 a). Durch diese gugeren Sehleimh/illen werden die Eier zu Klumpen 
verklebt, was eine massive Infektion des Zwischenwirtes gewghrleistet. 
Uber die wahre Natur  dieser ,,Eihiillen" herrschten bis jetzt v611ig falsche 
Vorstellungen, und erst die spgter 
zu bespreehenden Schnitte erlauben 
prgzise Aussagen (s. u.). 

~bb .  3 

Abb. 3. Porocephalus clavatus, Prim/~rtarve naeh  STILES (1891). b Bohrappa ra t ,  drp 
Drfisenporus,  E x  Extremit~tten,  ]u Furca ,  in t  Da rm,  kr tKrallen, n Anlage des Nerven-  

systems,  z groBe Drtisenzellen (vgl. Tex t )  

Abb. 4. Reighardia sternae, drei E m b r y o n e n  yon Blas todermcut icn la  u n d  Sehlehnhiine 
u m g e b e n  (lebend) 

Von der ,,inneren Eih/ille" umsehlossen liegt der Embryo, mit der 
Dorsalseite eng dieser Hiille verhaftet. Der vordere ,,Kopfpol" weist 
eine deutliche Vorw61bung als ,,Stirnbeule" auf, das t t interende ist 
nach ventral sehwanzartig eingeschlagen. Insgesamt zeigt tier Keim 
eine leichte ventrale Einkrtimmung, Riieken und Seitenteile sind ge- 
rundet, die Ventralseite ist abgeflacht (Abb. 5b und 6). D~ die diinne 
Cuticula dem Keim/iberall  glatt anliegt, ist/~uBerlich keinerlei Segmen- 
tierung zu erkennen. Schon SMILES (1891) hat darauf hingewiesen, dab 
die yon munchen Autoren angegebene, vermeintliehe Segmentierung 
lediglich durch veri~nderliehe Falten der Cuticula vorget/~uscht wird. 
Wichtig fiir die Beurteilung des Keimes sind seine Anhiinge. W~hrend 
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Abb.  5. a Re ighard ia  s ternae,  lebende E m b r y o n e n  v o n  dot B las tode rmcu t i eu la  (blc) 
m n g e b e n .  Schleimhii l len zu e iner  e inhei t l ichen  Masse verschmolzen ,  eh a bge sp re ng t e s  
Chorion. _4 1 1. Antenne ,  A 2 2. Antenne ,  do Dorsa lorgan ,  E x  E x t r e m i t ~ t e n .  b E m b r y o  
lateral ,  m a  Manschet te ,  po Porns  des Dorsa lo rgans  (do), d D a r m ,  ble Blas tode rmeu t i eu la  

(~ aus  OSCHE 1959) 
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als solehe yon der tiberwiegenden Mehrzahl aller Autoren ffir Pentasto- 
miden stets nut  zwei Paar  ,,Beine" erw~hnt werden, konnte ieh bei den 
Embryonen von R e i g h a r d i a  s ternae drei Extremit~tenpaare naehweisen 1 
und augerdem am vorderen KSrperpol, etwa in H6he der ventral  ge- 
legenen Mund6ffnung, 
ein Paar  dorsolateraler 
Forts£tze, wie sie bis- 
lang noeh yon keinem 
Pentastomidenkeim be- 
schrieben sind (Abb. 5, 
6, 7 und 12b). Diese 
zapfenartig vorspringen- 
den, caudalw£rts gerieh- 
teten und dem K6rper 
eng anliegenden Gebilde 
erinnern in Form und 
Lage sehr an die Anla- 
gen der 1. Antenne vieler 
Arthropoden, weshalb 
ieh sie schon 1959, noch 
mit  einigen Vorbehalten, 
als ,,Antennen" bezeich- 
nete. Diese Deutung ]~gt 
sich dureh weitere Be- 
obaehtungen bestgtigen 
(s. u.). Die drei Extremi.  
t~tenpaare liegen post- 
oral, wobei das erste 
etwas yon dem zweiten 
und dritten Paar  diffe- 
riert, so dag zungchst 
letztere besproehen wer- 
den sollen. Das zweite 
und dritte Extremit~t- 
tenpaar ist ventrolate. 
ral angeordnet und ragt 

,Or bl p z I~ ind 

. ) 
b 

ADb. 6a  u. b. Reighardia sternae, E m b r y o  l~ter~l m i t  
Blastodel~ncuticula.  a 1. An tenne ,  bl L u m e n  des Dor-  
sMorga~ns, D r  Dri isenzel len des Dorsalorg~ns,  E x  I - -  
E x I I I  2. An tenne ,  M~ndibel,  M~xille ; ed P roe tod~eum,  
is Blastodel~mcuticula,  K Kopfvorw61bung ,  md D a r m ,  
p Porus ,  r Mansche t te ,  s C~ud~lpapille (aus OSCHE 1959) 

frei in den dureh die Ventralkri immung entstandenen Raum. Wesentlieh- 
stes und ftir die hier zur Diskussion stehenden Fragen entseheidendes Cha- 
rakterist ikum dieser 0rgane ist ihre deutliehe Gliederung in zwei Teile. 
Einem breit dem KSrper ansitzenden basalen Teil ist ein sehmaler 

1 Zum Verst/~ndnis der Abbildungsunterschriften sei bier sehon darauf hiage- 
wiesen, dab diese .3 Extremit./~tenpaare als 2. Antenne, Mandibel und I. Muxille 
gedeutet werden (s. S. 509). 
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, ,Lappen" angegliederL wobei beide durch eine deutliche Einkerbung 
voneinander getrennt sind (Abb. 6--8). Man kann also deutlich einen 
Coxopodit (oder Basipodit) yon einem Telopodit unterscheiden, ganz so, 
wie es auf friihen Entwicklungsstufen bei vielen Arthropoden der Fall ist. 
Die Frage, ob die Extremitaten der Pentastomiden gegliedert sind oder 
nieht, hat die Forsehung seit Jahrzehnten besch/iftigt und in der Diskus- 
sion um die systematisehe Stellung dieser Tiergruppe verst/~ndheherweise 
eine grote  Rolle gespielt. VA~ BENnDE~ (1849), der als erster die Prim/it- 

V 

md 

Abb.  7 a u . b .  Reighardia sternae, Embryo .  a Dorsalansicht ,  b Ventra lans icht .  Bezeichnung 
vgl.  Abb.  6 (aus OSCHE 1959). 21//1V[und, V S tomodaeuln  

larve eines Pentastomiden sah (ihm lagen solche yon Porocephalus clavatus, 
damals Linguatula proboscoidea genannt, vor), beschrieb deren ,,Beine" 
als geglieder~, eine Beobachtung, die in dieser Form keine Besti~tigung 
fand. Zwar haben verschiedene Autoren versucht, aus dem Aufbau 
des ,,Krallenapparates" an den Beinen fertig ausgebfldeter Prim~rlarven, 
wo s~ch dieser aus einem basalen Stfitzgerfist und den yon einem Ring 
umschlossenen Krallen aufbaut (Abb. 3), auf eine Zweigliedrigkeit zu 
schliel3en (STILES 1891, I~Ln 1899), doeh is~ ein solch indirekter Schlul3 
nicht zwingend. Mit l~echt hat v. HAFFNE~ (1926) darauf hingewiesen, 
dal3 auch die Haken der Myzostomiden eine /ihnliche Gliederung auf- 
weisen und muf3te selbst zu einer Zeit, als er noeh ffir die Arthropoden- 
natur der Pentastomiden eintrat, bezfiglich deren Extremit/~ten zugeben, 
. . . . .  dab eine deutliche,/~uBerhch erkennbare Gliederung bis jetzt nicht 
nachgewiesen werden konnte." In sp/iteren Arbeiten und vor allem yon 
H~Y~o~s wird jedoch betont, dab yon einer Gliederung der Pentasto- 
midenextremit/~ten nicht die l~ede sein kann, weshalb tIEYMO~S sie auch 
stets ,Parapodien" nennt. Da bei den mir vorliegenden Keimen der 
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Kral lenapparat  an den Extremit~ten noeh nieht angelegt war - -  aueh 
Sehnitte zeigten keine Spur yon ihm - -  wiegt der Naehweis einer deut- 
lichen Gliedernng der Extremit/~tenanlagen sehwer, da diese Gliederung 
demnaeh zeitlieh der Ausbildung der Krallen und des St/itzgertistes 
vorausgeht und daher nicht yon diesen induziert sein kann. In  einem 
spgteren Kapitel  soll auf die systematisehe Bedeutung der Gliederextre- 
mit£t  in anderem Zusammenhang noeh eingegangen werden (vgl. aueh 
OSCttE 1959). 

Wghrend das zweite und dritte Extremit~tenpaar / ibere ins t immend 
gebaut  sind, weieht das vorderste Paar  etwas ab. Zwar lgf~t sieh aueh 

Abb.  8, Reighardia sternae, E m b r y o ,  S c h n i t t  d u r c h  Mand ibe l  u ~ d  Maxille,  die typ i sehe  
Gl i ede rung  zei~encl. Vergr .  300fach  

an diesem eine deutliehe Gliederung in Coxopodit und Telopodit er- 
kennen, doeh ist die gesamte Extremitgt  erheblieh kfirzer und der 
Telopodit dureh eine terminale Querfurehe in zwei halbkugelige Vor- 
wSlbungen unterteilt  (Abb. 6, 7 und 9). I m  tibrigen entsprieht jedoeh 
in Lage und Grundbau aueh dieses erste postorale Extremitgtenpaar  
so weitgehend den beiden folgenden, dab kein Zweifel daran bestehen 
kann, dag alle drei Paare homodyname Bildungen darstellen. 

Aueh die Frage, ob die Primgrlarven der Pentastomiden zwei oder 
drei Beinpaare besitzen, hat  sehon heftige Diskussionen heraufbe- 
sehworen, wobei yon unserem heutigen Bliekpunkt aus Iestgestellt 
werden mug, dab diesem Saehverhalt eine Bedeutung zugemessen 
wurde, die ihm naeh dem bisherigen Stand der Kenn~nisse gar nieht 
zukam. Nan  ging bei der Diskussion um die phylogenetisehe Bedeutung 
der , ,Hexapodie" ngmlieh bis heute stillsehweigend yon der Annahme aus, 
dag diese zwei oder drei Beinpaare der Primgrlarve mit  eehten L a u f -  
beinen yon Arthropoden homologisiert werden k6nnten, und glaubte 
daher mit  dem Naehweis yon drei Beinpaaren einen Beweis daf/ir zu 
haben, dab es sieh bei den Primgrlarx~en um einen ,,arthropod hexapod" 
(Noc 1923) handele, den man mit  seehsbeinigen Aearinenlarven 
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vergleichen k6nne (Noc 1923, SAMBO~ 1922). In Wirkliehkeit entsprechen 
diese Extremit/iten, wie sich zeigen wird, keineswegs den Laufbeinen 
etwa der Cheliceraten oder Insekten, so dab ihr Auftreten in zwei oder 
drei Paaren in d i e s e m  Zusammenhang ffir systematische Schlug- 
folgerungen nichts besagt. Der erste Autor der drei Beinpaare fest- 
stellte war FILI~FI (1861), dem ebenso wie mir Embryonen yon Reighar- 
dia sternae vorlagen und dessen Beobachtungen LEUCKItAICT best/itigte. 

Sp/tter haben dann HoYL~ (1887), 
Noc (1923) und SA~IBo~ (1922) 
auch bei den Prim~rlarven von 
Raillietiella drei Beinpaare gese- 
hen, welches Merkmal SA~BON 
neben anderen benutzte, um eine 
urspriingliche Gruppe der Penta- 
stomida (die heutige 0rdnung 
Cephalobaenida), deren Embryo- 
nen drei Beinpaare haben soil- 
ten, yon einer hSher evoluierten 
Gruppe (heutige 0rdnung Poro- 
eephalida), mit nur zwei Bein- 
paaren, abzutrennen. Vorher 
hatte sehon CA~TLIE (1922) dar- 
auf hingewiesen, da6 der Besitz 
yon drei Beinpaaren das Genus 
Reighardia von den bis dahin 
bekannten Gattungen Linguatula 
und Porocephalus unterscheidet. 

A b b .  9. Reighardga sternae, E m b r y o ,  F ron -  Demnach schien es zun~ehst so, 
t a l s c h n i t t  d u t c h  die Ven t ra l se i t e ,  1. A n t e n n e ,  &Is wfirden die ursprtinglichen 
2. A n t e n n e  e ingeke rb t ,  Mand ibe l ,  Maxil le  u n d  
Cauda lpap i l l e  que r  ge t ro f fen .  Vgl.  Abb .  7b  Pentastomiden seehsbeinige Lar- 

yen besitzen. Spi~ter hat jedoeh 
]~EYMONS (1926) naeh Untersuehungen an den Prim~rlarven yon Raillie. 
tiella kochi (Cephalobaenida) die Existenz eines dritten Beinpaaren mit 
allem Nachdruck in Abrede gestellt und konstatiert, dal~ die frfiheren 
Beobachter versehentlieh die beiden Furka~ste des Hinterendes fiir ein 
drittes Beinpaar gehalten haben, welcher Verwechslung Noc in der Tat  
erlegen zu sein seheint. Allerdings hat HEYMONS am Vorderende der unter- 
suchten Larve ebenfalls ein Paar  Anh~nge beobachtet, die er jedoch ffir die 
Anlagen yon ,,Frontalpapillen" hielt und deshalb jede Homologie mit 
Extremiti~ten ablehnte (Abb. 10). Sp~ter haben HEYMONS u. VITZTHU~ 
(1936) auch ffir Reighardia sternae best~tigt: ,,Die Embryonen besitzen 
auger den beiden Beinpaaren noch zwei gro6e Frontalpapillen, die einem 
Gliedmal~enpaare sehr ~hnlich sind." Da I-IwY~o~s weder die Gliederung 
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dieser Anhiinge gesehen hat, noch ihre Lage und Anordnung klar aus- 
machen konnte (er glaubte 1926 dieser ,,Sinnesapparat" l~ge am um- 
gebogenen Rand des Vorderendes, also pr~oral), bleibt verst£ndlich, dab 
er nicht an die Extremit£tennatur  dieser Bildungen dachte. Anderer- 
seits geht aus seiner Abbildung (Abb. 10) und Beschreibung deutlich 
hervor, dai~ er dieselben Anh~nge vor Augen hatte, die auch ich bei 
Reighardia feststellte und die nach Lage und Form im Grunde vSllig 
den folgenden zwei Extremitiitenpaaren entsprechen. Sie sind folglich 
homodyname Bildungen, was 
auch durch den inneren Bau 
des LarvenkSrpers besti~tigt 
wird (s. u.). Niehtsdestoweni- 
ger hat HEYMoNs insofern 
reeht behalten, als diese Bil- 
dungen zu den sp£ter zu be- 
spreehenden, fi~lschlieh sog. 
,,Frontalpapillen" werden, was 
jedoch an ihrer Extremit~ten- 
natur nichts £ndert (s. u.). Ob 
dieses erste Extremiti~tenpaar 
bei den Embryonen aller Ce- 
phalobaenida angelegt wird ist 
allerdings noeh nicht sicher. 
GR~TIZLAT u. BnYaoo (1959) 
haben bei den Primi~rlarven 
yon Raillietiella chamaeleonis 
jedenfalls nur zwei Extremi- 
t~tenpaare beschrieben und 

Abb. 1O. Raillietiella kochi, reifer  E m b r y o  in den 
, ,Eihti l len" nach  HEY~IONS (1935). E x  E x t r e m i -  
tfi ten mi t  Kral len,  ]r Fron ta lo rgan  (=  2. Antcnne) ,  

1u Furca ,  m ~iundSffnung,  st Bohrs taehel  

abgebildet, gehen jedoch auf diese Frage nieht besonders ein. 
Von der fibrigen 0rganisation ist an den mir vorliegenden Stadien 

bei der Beobaehtung lebender oder fixierter Exemplare nicht viel 
zu erkennen. Am Vorderende fi~llt lediglich das Stomdaeum auf; ein 
weniger deutlich abgegrenztes Proctodaeum wird erst naeh Zusatz yon 
Methylgrfinessigs£ure besser erkennbar. Die meisten Autoren (STILES 
a. a.) geben an, dal~ den Prim£rlarven tier Porocephalida Enddarm und 
After fehlen. H~¥~o~s  (1926) g]aubt allerdings bei Raillietiella kochi 
(Cephalobaenida) ein Proetodaeum gesehen zu haben. Es mul~ daher 
vorl~ufig often bleiben, ob Cephalobaenida und Porocephalida sich in 
dieser Beziehung unterseheiden oder ob das sehwer erkennbare Proeto- 
daeum bei den Prim/~rlarven der Porocephalida bislang nur fibersehen 
worden ist. Die ,,mittlere Darmregion" der mir vorliegenden Embryonen 
hob sich im Mikroskop stets dunkel gegen ihre Umgebung ab und ist 
offensichtlieh Dotter erffillt (Abb. 5 b und 6 a). Die ffir die Prim~rlarven 
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aller bislang untersuehten Pentastomiden eharakteristisehste Bildung 
ist das sog. D o r s a l o r g a n ,  auch Rfickenorgan, Opereulum, Mikropyle, 
Fazette oder Rfiekenkreuz genannt, das bereits frfih yon SCHUBXRT 
(1853) entdeckt, yon allen sp/iteren Bearbeitern immer wieder unter- 
sueht wurde, ohne dab es zu einer Klgrung seines Baues und seiner 
Funktion kam, da alle Autoren nur die chitinigen Teile dieses Organs 
ausmachen konnten, den sich ansehhel3enden, aus riesigen Zellen auf- 
gebauten und offensiehtlich sekretoriseh t~tigen, kugelfSrmigen Tell 
dagegen nicht sahen. Da wir auf den Bau des Dorsalorgans bei der Be- 
sprechung der Sehnitte noch ausfiihrlich zu sprechen kommen, sei hier 
darauf verwiesen, zumal ieh bereits frfiher die am intakten Keim er- 
kennbaren Strukturen ausffihrlieh besehrieb (OscItE 1959), ohne sie 
allerdings deuten zu k6nnen. 

II. Inhere 0rganisation 
Alle bisherigen Untersuchungen fiber die Morphologie der Prim~r- 

larven besehr/~nken sieh auf die am intakten, lebenden oder fixierten 
Tier erkennbaren Strukturen, so dab fiber die innere Organisation dieser 
Stadien, die ffir eine Beurteilung yon aussehlaggebender Bedeutung ist, 
bis heute nahezu nichts bekannt geworden ist. Die Kleinheit der Keime, 
die Har~e der Sehale und die Seltenheit des Materials hat, wie immer 
wieder betont wird, eine entspreehende Untersuehung unmSglieh ge- 
maeht. Uberraschenderweise hat  sieh mein Material naeh anf/~ngliehen 
Schwierigkeiten gut sehneiden und f/~rben lassen und erlaubt somit 
Einblieke aueh in die inhere Organisation dieses Larvenstadiums. Da 
die Schilderung der ,,Eih~illen" zweckm~Big im Zusammenhang mit der 
des Dorsalorgans erfolgt, beginne ieh mit der Bespreehung des Keimes. 

Der gesamte Embryo weist eine einschichtige, aus mehr oder weniger 
kubisehen Zellen aufgebaute E p i d e r m i s  auf, die ringsum eine dfinne, 
dem Keim und seinen Anh/~ngen eng anliegende Cuticula abgesehieden 
hat. Die Epidermis ist auf der Ventralseite etwas starker entwiekelt 
und nimmt dorsalw~rts an Dieke ab, um in der unmittelbaren Rficken- 
region die geringste M/iehtigkeit aufzuweisen. Die Anh~nge des KSrpers 
imponieren als hohle Ausstfilpungen und sind yon einer ebenfalls ein- 
schiehtigen, wenn aueh etwas dickeren Epidermis aufgebaut (Abb. l l 
und 12). W/~hrend /~ugerlieh am Keim keine S e g m e n t i e r u n g  naeh- 
weisbar ist (s. o.) und ]ediglich die Anordnung der Extremit~ten auf eine 
solehe sehliegen l/~l~t, erlaubt die innere Organisation durch den Naehweis 

Abb .  1 1 a  u.  b .  R e i g h a r d i a  sternae,  E m b r y o ,  Q u e r s e h n i t t  d u r e h  die Mandibe l reg ion .  blc 
B l a s t o d e r m e u t i e u l a ,  ch a b g e s p r e n g t e s  Chor ion  (man  vergle iehe den  U m f a n g  des I~eimes!),  
toe dol"solaterales Coelom, d D a r m ,  dm dorso la te ra les  Mesoderm,  do Dorsa lo rgan ,  ep Epi-  
dermis ,  gl Gang l i enan lage  (:bIandibeI~fanglion), l m  l a te ra les  Mesodez~a, m a  ~ iansche t t e ,  
md  2¢Iandibel, n m  n e u r a l e r  Mit te ls t re i f ,  po Porus ,  se Sekre t  des Dorsa lo rgans ,  sh Schleim- 

hal le ,  v m  v e n t r a l e s  Mesoderm 
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A b b .  1 1 a  

Abb .  l l b  
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yon Ganglienanlagen und gegliederten Coelomabschnitte klar die Ab- 
grenzung einzelner Segmente. Da die praeoral bzw. fiber dem Stomo- 
daeum liegenden Teile unfibersiehtlicher sind und sehwerer deutbare 
Verh~ltnisse bieten, sei zun~chst die Segmentierung des postoralen 
Keimabschnittes gesehildert. Sowohl auf Frontal- (Abb. 12a und b) als 
aueh au~ Sagittalsehnitten (Abb. 13 und 14) lai~t sieh im Inneren des 

tTr~+ 

lOq  

Abb. 12a  n. b. R e i g h a r d i a  sternae,  Embryo ,  F ron ta l s chn i t t  (Ventralansieht) .  A 1 1. An- 
tenne,  A 2 2. Antenne ,  A l g  Dentocerebra lgangl ion ,  _4 l c  Antenneneoelom,  _4 2c P r a m a n -  
dib~larcoelom, ar Al.ehicerebrnm., blc Blas todermeut icu la ,  cp Candalpapi l le ,  ep Epidermis ,  
m d  )gandibel ,  m d m  1VIandibularmesoderm, m x  ~Ylaxille, m x m  Maxi l la rmesoderm,  pm Post -  
max i l l a rmesoderm,  p r m  prhan tenna le s  l~¢iesoderm (?), sto Stomodaenm,  vo Vent ra lo rgan  

(fiir das Gangl ion der  1. Antenne)  

Embryos in der Region der drei Extremitgtenpaare je ein Ganglienpaar 
und ein Coelompaar deutlich erkennen. Jedes postorale Extremit~ten- 
paar gehSrt demnach einem typischen, durch Coelom nnd Ganglien 
gekennzeichneten Segment an, auch das erste, das dadurch erneut seine 
I-Iomodynamie mit dem zweiten und dritten Extremit~ttenpaar bekundet. 
Im Anschlu~ an das Coelompaar der dritten Extremitat findet sieh 
caudalwarts noch eine weniger entwickelte, als massive Zellanh~ufung 
imponierende Mesodermanlage (Abb. 12a nnd 13), die offensichtlich 
ein viertes postorales Segment repr~sentiert, dem allerdings Extremi- 
taten fehlen nnd bei dem sich auch noch keine Ganglienanlage nach- 
weisen lieB. Der Restabsehnitt des Embryos wird yon der ventralwarts 
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eingekr/immten ,,Caudalpapille" eingenommen, die, vom undeutlieh 
abgesetzten Proetodaeum durehzogen, keine Anlagen yon Mesoderm und 
Nervensystems erkennen 1/~Bt. Der postorale Absehnitt der Prim/~rlarve 
wird demnaeh yon vier Segmenten aufgebaut, yon denen die vorderen 
drei je ein Extremit£tenpaar tragen. Sehwieriger ist der fiber dem 
Stomodaeum und pr/~oral liegende Absehnitt zu deuten, da bier dureh 
die VentrMbiegung des vorderen KSrperpols und die Kleinheit der Keime 
die Verh~ltl~isse unfibersiehtlieher werden. Darfiber hinaus ist die seg- 
mentale Gliederung der prgoralen K6rperabsehnitte bei Artieulaten und 

Abb.  13. Reighard ia  sternae, E m b r y o  la te ra l ,  Schema.  P u n k t i e r t  Mesoderm,  sehra f f i e r t  
Ne rvensys t e ln .  Beze iehnun~en  siehe Abb .  12 a nncl 14 a. ug Urgeschleehtsze l len ,  po Porus ,  

m a  Mansehe t t e  

besonders Arthropoden allgemein bis heute Gegenstand lebhafter 
Diskussionen geblieben; herrseht doeh noeh nieht einmal Einigkeit 
dar/iber, ob die erste Antenne noeh dem Aeron oder sehon einem ersten 
eehten Segment zuzuordnen ist, gesehweige denn darfiber, wieviel 
evenguell weitere ,,pr~antennale Segmente" am Aufbau dieser Region 
beteiligt sind (ausffihrliehe zusammenfassende Diskussion dieser Fragen 
bei WEB~ 1952, B~,TT 1960, MA~TO~ 1960). Man darf nieht erwarten, 
dal~ der Embryo eines abgeleitegen Parasiten erlauben k6nnte, zu diesem 
Problem Stellung zu nehmen, zumal, wie sieh zeigen wird, gerade in 
dieser Region des Keimes bereits dutch den Parasitismus bedingte ge- 
duktionserseheinungen an der Anlage des Nervensystem auftreten. 
Wenn im folgenden die erste Antenne und die ihr zugeordneten neuralen 
und mesodermalen Bildungen als einem Segment zugeh6rig betraehtet 
werden, so sehliege ieh mieh damit der zur Zeit wahrseheinliehsten 
Deutung an (W~BE~, R E M A N E ,  K A E S T N E I ~  U. a . ) .  

Der pr~orMe bzw. fiber dem Stomodaeum gelegene Absehnitt des 
Embryos ist augerlieh dureh die dorsolateralen, in H6he der Mund6ffnung 
gelegenen Antennenanlagen ausgezeiehnet (Abb. 6b und 12b). Diesen 

Z. Morph. I~kol. Tiere, Bd. 52 3 4  



508 G~NTHE~ OSCHE: 

ersten Antennen entspricht im Inneren eine deutlich auszumachende, 
sieh dorsolateral vom Ektoderm des vorderen KSrperpols ableitende 
Ganglienanlage, die fiber dem Stomodaeum liegt. Das dazugehSrige 
Mesoderm erscheint dutch diese Anlage etwas eingedrfickt, weist jedoeh 
eine CoelomhShle auf (Abb. 13, 14, 16 und 22). Wit finden also in diesem 
Abschnitt an sich alle Bestandteile wieder, die aueh den ersten drei 
postoralen Segmenten zukommen, n/~mlieh Coelom, Ganglienanlage 
und KSrperanh&nge, und kSnnen daher, mit den oben angedeuteten 
Vorbehalten, yon einem praoralen bzw. adoralen Antennensegment 
spreehen. Weniger deutlich lassen sieh pr/~antennale Strukturen er- 
kennen. Bei gfinstig liegenden Schnitten haufiger auszumaehen ist eine 
Gruppe vergrSBerter Zellen, die der Epidermis der ,,Stirnbeule" eng 
anliegen (Abb. 17). Diese Zellen weisen auch grSBere Kerne auf und 
liegen in zwei bis drei Schichten fibereinander. Es liegt nahe hier an die 
Differenzierung yon Neuroblasten zu denken, zumal gEY~O~S (1901) 
bei Scolopendra 6ine ~hnhehe unpaare Anlage als ,,Archieerebrum" be- 
schrieben hat. Da ich fiber das weitere Schieksal dieser Bfldung nichts 
aussagen kann, mSchte ich diese Deutung nur mit allen Vorbehalten 
geben. Es bestfinde auch die MSgliehkeit, dab es sieh bei dieser Vor- 
wSlbung vergrSlterter Epidermiszellen um die Anlage des Bohrstaehels 
handelt, was allerdings weir weniger wahrseheinlich ist, da yon den 
anderen chitinigen Larvalorganen, den Krallen der ,,Beine", noeh 
keinerlei Anlagen zu erkennen waren. 

SchlieBlieh zeigt auch das laterale Ektoderm unmittelbar vor den 
Insertionsstellen der ersten Antennen auf manehen Sehnitten eine leichte 
Verdiekung (Abb. 25a), die vielleieht als Rest einer sieh ilieht weiter 
entwickelnden protoeerebralen Anlage angesehen werden darf. Da ich 
entspreehende Bildungen zu selten antraf und fiber ihr weiteres Schicksal 
nichts aussagen kann, bleibt jedoeh aueh dieser Deutungsversuch sehr 
fragwfirdig. Auch die Frage, ob pr&antennale Coelomanlagen bei den 
mit vorliegenden Embryonen auftreten, 1/~Bt sieh nicht sicher beant- 
worten. Zwar habe ieh auf manehen Schnitten in der Region der 
,,Stirnbeule" vor dem Stomodaeum Mesoderm in z. T. sogar epithelialer 
Anordnung gesehen (Abb. 12a und 17a), kann jedoeh bei tier Kleinheit 
der Objekte nicht ausschliel~en, dab es sieh hierbei nut  um welter nach 
vorne verlagerte Teile des Antennencoeloms handelt. Weiter mSchte 
ich auf die nieht mit genfigender Sieherheit zu belegenden pr~tantennalen 
Strukturen nicht eingehen, zumal sie ffir die in unserem Zusammenhang 
interessierende Beurteilung des Keimes nicht yon ausschlaggebender 
Bedeutung sind. 

Ehe im Folgenden Einzelheiten fiber die Ganglien- und Coelomanlagen 
mitgeteilt werden, sei zur Erleiehterung sehon jetzt  eine ,,Deutung" 
des Keimes und eine damit verbundene Benennung der einzelnen Seg- 
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mente durchgeffihrt, wenngleich eine Reihe yon Fakten, die die vor- 
genommene Homologisierung weiter belegen, erst im n~chsten Kapitel 
er6rtert werden kann. Die folgende Dentung setzt voraus, dab es sieh 
bei den Pentastomiden um Arthropoden handelt, was ebenfalls sp~ter 
erst noch zu beweisen sein wird. 

Das Antennensegment eingereehnet, besteht der Embryo yon 
Reighardia sternae aus insgesamt fiinf Segmenten, wobei das erste adoral 
liegt, die Iolgenden vier postoral angeordnet sind. Die Segmente 1 
bis 4 tragen je ein Paar  Anhgnge. Die des ersten Segments ent- 
sprechen den ersten Antenncn, wodurch das dazugeh6rige Ganglion als 
Anlage des Deutocerebrums gekennzeichnet ist. Auf dieses Antennen- 
segment folgt hinter dem Stomodaeum, also postoral, das Segment der 
zweiten Antenne, dessen Ganglion somit die Anlagedes Tritocerebrums 
darstellt. DaB es sich hier wirklich um die zweite Antenne und nicht 
etwa um das Mandibelsegment handelt, erhellt aus dem Schicksal dieser 
Bildung im Verlauf der Postembryonalentwicklung und aus dem Bau 
des Nervensystems des adulten Tieres (s. u.). Im Folgenden wird dieses 
Segment daher sis zweites Antennensegment oder Pr/imandibularseg- 
ment bezeichnet. Folgerichtig miissen die beiden n/~chsten Segmente 
als lV[andibelsegment und Segment der ersten Maxille gedeutet werden, 
yon denen jedes ein Extremiti~tenpaar tritgt. Das letzte, beim Embryo 
nur wenig ausgepri~gte Segment, entspricht dann dem der zweiten 
Maxille ; da es keine Anh/~nge tr/~gt, soll es Postmaxillarsegment genannt 
werden. Diese Deutung der Larvenextremit/~ten sis Antenne 2, Mandibel 
und Maxille. die sp/~ter noch eingehend begrfindet werden soll (s. u.), 
ergibt eine v611ig neue Beurteilung sowohl der Primgrlarve als such der 
adulten Pentastomiden, da man bisher allen Stadien ,,Mundwerkzeuge" 
oder ein Gnathocephalon stets abgesprochen hat (ItsYMONS 1935, 
p. 196, v. H A r r s ~  1926). 

Von nicht sicher zu beurteilenden Strukturen (,,Arehicerebrum" 
u. a., s.o.) abgesehen fehlen dem Keim jegliche Anlagen eines Proto- 
cerebrums, welcher Abschnitt entsprechend auch im Gehirn der adulten 
Pentastomiden nicht ausgebildet ist (s. u.). 

III. Histologie der 0rgananlagen 

1. Ganglienanlage 

Die Anlage der Ganglien ist die einzige Bildung des Embryos, an der 
sich die offensichtlich geringen Unterschiede im Entwicklungszustand 
der mir vorliegenden Keime, wenn such nur wenig, bemerkbar machen. 
So 1/~St sieh auf Sagittalschnitten bei manchen Keimen eine deutliche 
Gliederung des ventralen Nervenstranges in hintereinanderliegende 
Portionen nur gerade andeutungsweise erkennen, w/thrend bei anderen 

34* 
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die Ganglienanlagen deutlieh segmental voneinander abgesetzt sind 
(Abb. 14a). Auch auf Querschnitten sind die Ganglienanlagen unter- 
schiedlieh weir in das Innere vorgew61bt, ja liegen bei manehen Keimen 

g2c do 
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10o,~. 
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Abb .  l i a  u.  b.  R e i g h a r d i a  s iernae,  E m b r y o ,  Sag i t tMsc tmi t t  l a t e ra l .  A l g  Deutoce rebrM-  
gang l ion ,  A l c  A n t e n n e n e o e l o m ,  A 2 2. A n t e n n e ,  A 2c Pr~imandibu la reoe lom,  A 2g Tri to-  
ce reb ra lgang l ion ,  ar A r c h i e e r e b r u m ,  blc B l a s t o d e r n l u t i c u l a ,  d D a r m ,  do Dorsa lo rgan ,  
ep Epide rmis ,  m d  Mand ibe l ,  m x  Maxil le ,  m x g  Maxi l l a rgang l ion ,  m x c  5~[axillareoelom, 

sh Schleimhfi l le  

noeh fast im Niveau der Epidermis. Eine totale Abl6sung der Ganglien- 
anlagen, wie sie v. HAFFNER ffir spgtere Stadien besehreibt (s. u.), ist noeh 
in keinem Falle erfolgt, stets liegen sie noeh eng der ventralen Epidermis 
an. In der Regel konnte ieh auf Quersehnitten einen meist drei Zellen 
breiten ,,neuralen Mittelstrang" yon den beiden ,,neuralen Seiten- 
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str~ngen" unterseheiden (Abb. 11 a, 18 und 24a). Bei manehen Keimen 
(jiingeren 7) war die Ventralseite leieht vorgewSlbt und wirkte wie ein 
einheitlieher ,,Neuralwulst" 
(Abb. 18), jedoeh sind solehe 
Stadien relativ selten. Eine 
deutliehe Sonderung der Zellen 
in Neuroblasten und Neuro- 
eyten lieg sieh nieht erkennen, 
wobei zu bedenken ist, dag die 
Ganglienanlage auf den mir 
vorliegenden Stadien nie mehr 
als zwei bis drei Zellreihen in 
der H6he ausmaeht. Die Gan- 
glienanlagen der vorderen drei 
postoralen Segmente sind ein- 
heitlieh gebaut, dem letzten 
Segment dagegen seheinen sie 
noeh v611ig zu fehlen. Das 
Ganglion des Antennenseg- 
ments(Deutoeerebralganglion) 
nimmt seinen Ursprung nieht 
yon der Ventralseite des Kei- 
mes, sondern, entspreehend 
seiner Lage fiber dem Stomo- 
daeum, yon dem dorsolate- 
ralen Ektoderm des Vorder- 
pols (Abb. 12a, 16 und 22). 
Im Gegensatz zu den Anla- 
gender  Ventralganglien liegen 
die des Deutoeerebrums dem 
Ektoderm nieht breit auf, son- 
dern stehen mit diesem dureh 
einen ,,Strang" in Verbin- 
dung, der sieh auf manehen 
Sehnitten direkt als ,,tasehen- 
artige" Einstfilpung der Epi- 
dermis zu erkennen gibt. 
Nieht nut  die Orientierung 
der Kerne l~gt auf eine solehe 
Einstfilpung der Epidermis 

o~ /t  
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Abb. 15. Reighard ia  sternae, E m b r y o ,  Q~ersehni t t  
kna pp  h in te r  der  Maxille. blc Blastodermc~lticnla, 

d Da rm,  m x  Maxillo, m x c  Maxillareoelom 

mdc A2c A/c 

.... :7: 77.:: O( 

~ 
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Abb.  16. Reighard ia  sternae, Emb ry o ,  med iane r  
Sagi t ta lschni t t  du tch  den Vorderk6rper .  ~4 l c  
Antenneneoe lom,  A l g Dentoeerebralgangl ion,  
A 2c Prf imandibularcoelom,  A 2g Tri tocerebral-  
ganglion,  m d  5~[andibel, rnde ~Iandibulareoelom,  

mdg  Mandibulargangl ion,  sto S t o m o d a e n m  

sehliegen, auf manehen Sehnitten ist 
vielmehr sogar ein feiner Spalt in diesem Epidermisstrang auszu- 
machen, der am AuBenrand der Epidermis in eine kleine Kerbe fiber- 
geht (Abb. 12a und b). Derartige Epidermiseinstfilpungen sind im 
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Zusammenhang mit  der Bildung yon Ganglien als ,,Ventralorgane" yon 
einigen Arthropoden besehrieben, worauf sp~tter noeh n/~her eingegangen 
wird. Am inneren Ende eines solehen ,,Ventralorgans" entwiekelt sieh 
als kugelige Ansehwellung bei den mir vorliegenden Embryonen jeweils 
das Antennenganglion. Auffallend ist, dab ieh derart  entwiekelte Ven- 
tralorgane stets nur am Deutoeerebralganglion, nie jedoeh an den 
postoralen Ganglien naehweisen konnte, was vielleieht auf zeitliehe 
Differenzen in der Ausbildung der segmentalen Ganglienanlagen hin- 
weist. 

2. Mesoderm und Coelom 

Die Bi]dung des Mesoderms ist auf den vorliegenden Schnitten sehon 
zu weir fortgeschritten, um fiber seine Herkunft  noeh siehere Aussagen 

At ~ p r r n  
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Abb. 17a  u. b. Reighardia  sfernae, E m b r y o ,  sehr~g geftil~.ter Fronta l seb~i t t  dureh  die 
vorde r  ]BiSrpelTegion. A 1 1. Antenne ,  A 1c Antenneneoe lom,  A Jg Deutoeerebr~lganglion,  
A 2 2. Antenne ,  A 2c Pr~mandibu la reoe lom,  a r  Arohieerebrum,  md Mandibel,  p rm  pr~- 

antenn~les  Mesoderm ( 7 ), sto SDomodaem~l 

zuzulassen. Auf Querschnitten zeigt sieh das Mesoderm jedoeh stets in 
engem Kontak t  mit  den Ganglienanlagen und der ventralen Epidermis, 
so dab sein Ursprung wohl mit  Recht an der Ventra]seite des Keimes 
gesucht werden darf (Abb. 11 a und 19). Am fibersichtlichsten zeigt sieh 
das Mesoderm in den Segmenten der Mandibel und ersten Maxille, so daft 
zunachst dieses beschrieben werden soll. Auf Querschnitten l~tf3t sich 
bier auf jeder Seite meist eine deutliche Dreiteilung des Mesoderms er- 
kennen (Abb. l l a  und 19). Neben einem ventralen, unmit telbar  den 
Ganglien aufliegenden Tell l~tgt sieh ein ventrolateral gelegener, massiver 
Teil unterscheiden, der offensichtlich KSrpermuskulatur  bildet und sich 
bei manchen Keimen gerade ansehiekt, einen noch wenig hervortreten- 
den, sehwachen Auswuehs in die noch hohle Extremit~tt zu entsenden. 
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Als dritter Absehnitt  impo- 
niert ein dorsolateraler, yon 
einem einsehiehtigen Epithel 
umsehlossener Coelomhohl- 
raum, in den meist bereits 
grebe Urgesehleehtszellen 
eingesehlossen sind (Abb. 19 
und 20). Diese dorsolateralen 
Absehnitte des Mandibel-und 
Maxillensegments seheinen 
auf manehen Sehnitten zu 
einer einheitliehen I-IShle 
verwaehsen zu sein. Das 
Mesoderm des Postmaxillar- 
segments ist noeh wenig ent- 
wiekelt und stellt nur einen 
relativ kleinen, kompakten  
Zellhaufen dar, an dem weder 
eine Aufteilung noeh Coelom- 
h6hlen zu erkennen sind 
(Abb. 12a und 13). Dagegen 
weist das Prgmandibularseg- 
ment  ( =  zweite Antenne) 
ein gut entwiekeltes Coelom 
mit  deutliehem Hohlranm 
auf, jedoeh seheint der 

"::.....:.:: :-.-! ".' 

A b b .  18. Reighard ia  sternae, E m b r y o ,  Q u e r s c h n i t t  
d n r e h  die  M a n d i b e l r e g i o n ,  v e n t r M e r  A b s e h n i t t .  

d D ~ r m ,  g M a n d i b n l a r g a n g l i o n ,  m d  M a n d i b e l ,  
n m  n e n r a l e r  Mi t t e l s t r e i f ,  v m  v e n t r a l e s  N[esoderm 

d 

NO, p. t 
a 

A b b .  1 9 a  u. b. Reighard ia  sternae, E m b r y o ,  Q u e r s e h n i t t  d u r c h  die  Max i l l a r r eg ion .  d D a r m ,  
d m  d o r s o l a t e r a l e s  Mesode~Ta, Im l a t e rMes  M e s o d e r m ,  v m  v e n t r M e s  l~![esoderm, coc dorso-  
l a t e r a l e s  Coe lom,  ep E p i d e r m i s ,  g ~Yiaxillarganglion, m x  lV£axille, n m  n e u r M e r  N[i t te ls t re i f ,  
ug U r g e s c h l e e h t s z e l l e n .  Be i  b ch = a b g e s p r e n g t e s  Cho r ion  (vgl .  A b b .  l l ) ,  blc B l a s t o d e r m -  

cuticula, sh Sehle imhf i l l e  
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dorsolaterale Absehnitt,  der im Mandibel- und Maxillensegment die 
Urgesehleehtszellen umsehlieBt, hier zu fehlen. Die viseerale Wand des 
Prgmandibulareoeloms umkleidet den hinteren Absehnitt  des Stomo- 
daeums (Abb. 13). Das Coelom des ersten Antennensegments liegt, dem 
DeutoeerebrMganglion eng angesehlossen, im wesentliehen fiber dem 
Stomodaeum, umfagt  jedoeh in seinem unteren Teil mit  dem inneren 
Blat t  die ektodermale Wand desselben (Abb. 12a, 14a und 16). Es 
weist eine deutliehe H6hlung auf, die allerdings dureh das Antennen- 
ganglion zum Tell eingeengt wird. Ebenso wie das Antennenganglion 
dureh das Ventralorgan ist aueh das Antenneneoelom dureh einen Fort- 
satz mit  der Stelle der Epidermis verbunden, yon der aueh das Ventral- 
organ seinen Ursprung nimmt. Aueh dem Antenneneoelom fehlt ein 
abgegliederter dorsolateraler Absehnitt;  dementspreehend habe ieh aueh 
im Antennensegment nie Urgesehleehtszellen gefunden. 

3. Die Urgeschlechtszellen 

waren stets nachweisbar und liegen in zwei Lgngsreihen zu beiden Sdten  
des Keimes in den dorsolaterMen Absehnitten des Coeloms (Abb. 19, 20, 
21, 22b und 2Q. Auf jeder Seite linden sieh bis zu etwa ffinf Ur- 
geschleehtszellen hintereinander. Sie sind an ihren groSen, chromatin- 
reichen Kernen und dem sieh stgrker anfgrbenden Zellplasma stets 
leieht zu erkennen und fallen vor allem auf Frontalschnitten in der 
Dorsalregion und auf Querschnitten sofort auf. Ihre Anordnung in 
zwei Lgngsreihen bezeugt die ursprfinglioh paarige Anlage der Gonaden, 
die bei den adulten Pentastomiden dagegen meist unpaar  entwickelt 
sind (s. u.). 

4. Der Darmtralct 

])as S t o m o d a e u m  imponiert  auf den meisten Sehnitten Ms eine 
yon einer dfinnen Cuticula ausgekleidete, einschichtige Einstfilpung des 
Ektoderms,  die etwa bis zum Hinterrand des Prgmandibularsegments 
reicht (Abb. 13, 16 und 22). Der ansehliegende D a r m a b s e h n i t t  1/~Bt bei 
manehen Keimen bereits ein undeutlioh abgesetztes Entoderm erkennen, 
wirkt in den meisten Fgllen jedoeh wie eine diffuse Zellanhgufung, bei der 
sieh Entoderm und Dotterzellen nieht sieher trennen lassen (Abb. 19 
und 20). l~ber die Entstehung des Entoderms erlaubt das mir  vor- 
liegende Stadium keine Aussagen. Das P r o e t o d a e u m  ist nur wenig 
entwiekelt und auf Sehnitten hie so deutlich zu erkennen wie das 
Stomodaeum. 

Der Versueh das bislang Bekanntgewordene mit  den hier vorgelegten 
Befunden zu vergleichen, bleibt sehr unbefriedigend, da fiber die innere 
Organisation der Primgrlarven nahezu keine Angaben vorliegen. STILES 
(1891) hat  bei den Pr imgr larven-yon Porocephalus clavatus (Abb. 3) 
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festgestellt, da~ der , ,Mitteldarm" blind endet, worauf oben sehon 
hingewiesen wurde. Des weiteren hat  er an der Ubergangsstelle yon 
Stomodaeum und , ,Mit te ldarm" zwei kleine Zellanh~ufungen gesehen, 
die er fiir die Anlagen des gesamten Nervensystems hielt, bei denen es 
sich jedoch bestenfMls um die Pr~mandibu]arganglien handeln kann. 
Welter erw£hnt STILES einige ,,Riesenzellen" ~, die sich bei der Bewegung 
der Prim£rlarve versehieben und die meiner Ansicht nach nur Ur- 

Abb. 20. Reighardia sternae, altes Vireibchen quer.  Sektor  des U te rusb l indsackes  mit 
Embryonen. blc Bl~stodermcuticula, ch abgesprcngtes Chorion, cut C~iticula, do Dorsal- 
organ, Eu Epithel des Uterusblindsackes, Ex Exkretkonkrement, 8h Schleimhfille, 

st SLomodae~, ug Urgeschlechtszellen 

geschlechtszellen sein k6nnen, wenn STILES auch betont, da3 er Genital- 
anlagen nicht auffinden konnte. Noc (1923) beschreibt ffir die Prim£r- 
larve yon Armill i /er  armillatus . . . . .  un double ganglion nerveuse", 
das, soweit es sich den Abbildungen entnehmen l~I~t, vor dem ersten 
,,Beinpaar" liegt und wom6glich dem AntennM- oder Priimandibular- 
ganglion entspricht. Ferner sah er . . . . .  deux grandes cellules genitMes..." 
was nach HE¥~ONS (1935) jedoch noch der Nachprfifung bedarf. HE¥- 
~o~s  (1926b) fand bei der Primhrlarve yon Raillietiella kochi , , . . .  eine 
dunkelk6rnige Masse, die unmit telbar  unter den FrontMpapillen nach- 
weisbar ist und als Ganglion dieses Sinnesorgans anzusprechen sein 
dfirfte. .  ,", eine Bildung also, die dem hier beschriebenen Pr~mandibu- 
larganglion entsprechen k6nnte. Wenngleich Mle genannten Autoren 

1 Siehe Anhang, S. 589. 
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nur wenige und immer nur einzelne der hier besehriebenen Organe und 
Anlagen beobaehtet haben und die Deutung ihrer Angaben oft sehwierig 
ist, spricht doch vieles daf/ir, dab die Primi~rlarven der versehiedenen 
Pentastomiden auch in ihrer inneren Organisation im wesentliehen wohl 
iibereinstimmend gebaut sind. 

IV. Das primiire Dorsalorgan and die ,,Eisehalen" 
Die volumin6seste Bildung des Reighardia-Keimes stellt das Dorsal 

organ dar, dessen Bau und Funktion an I-Iand der Schnitte zun/ichst 
besehrieben sei, ehe die wenigen 
aus der Literatur vorliegenden 
Angaben besproehen werden. 

Das Dorsalorgan liegt an der 
R/iekenseite des Embryos und 
stellt eine aus grogen Zellen auf- 
gebaute, kugelf6rmige Drfise dar, 
die sieh vom Pr/imandibularseg- 
ment bis zum Postmaxillarsegment 
erstreekt (Abb. 5b, 6, 7 und 22). 
Sie wird aus insgesamt etwa 80 
grogen, flasehenf6rmigen und dieht 
aneinanderliegenden Zellen aufge- 
baut. Jede Driisenzelle besitzt 
einen in der Basalregion gelegenen, 
relativ groBen Zellkern, ihr Plasma 
erseheint hyalin. Im sieh distal 
verj/ingenden Absehnitt jeder Zelle 
finder sieh zentral im Plasma stets 

eine loekere Anh/~ufung von Se- 

3-bb.  21. Reighardia sternae, E m b r y o ,  kretgranula, die unmittelbar unter 
F r o n t a l s c h n i t t  d ~ r c h  die Dorsa l reg ion .  do der dis talen Zel lwand zu einer 

I )o r sa lo rgan ,  ug Urgesch lech tsze l len ,  
vgl .  hbb. 25a~ einheitliehen, sich gelblieh bis 

braun anf/~rbenden Sekretmasse 
zusammenflieGen (Abb. 22, 23 und 24). Die so gebildete ,,Sekretkappe" er- 
~fillt das gesamte distale Ende jeder einzelnen Driisenze]le. Da si~mtliehe 
Driisenzellen einen exzentriseh gelagerten tlohlraum (= ,,Lumen") 
umstellen, wirken die aneinanderstogenden Sekretkappen wie eine 
geschlossene ,,Membran". FrontMsehnitte durch den distalen Teil des 
Dorsalorgans zeigen, dab die einze]nen Zellen im Querschnitt prim/ir 
mehr oder weniger rund sind, sieh dureh ihre diehte Lagerung jedoch 
bienenwabenartig zusammenschliegen, wodureh das Bild einer poly- 
gonalen Felderung entsteht (Abb. 21, 25a und b). Auf median geffihrten 
Quer- und L~ngssehnitten dureh das Dorsalorgan sind stets aeht bis 
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neun Zellen zu erkennen (Abb. 6b, 23 und 24), so dag es sieh wohl um 
ein weitgehend zellkonstantes Gebilde handeln dfirfte. An den I ~ n d e r n  
gehen die Zellen des Dorsalorgans unmittelbar  in die hier relativ donne 
Epidermis des Riiekens fiber. Das gesamte Dorsalorgan kann als eine 

A b b .  2 2 a  u. b. Reighardia sternae, E m b r y o ,  m e d i a n e r  S a g i t t a l s c h n i t t ,  D Deu toce reb ra l -  
gang l ion ,  Sto S t o m o d a e u m ,  do D o r s a l o r g a n  m i t  5 I ansche t t e  (ma), sk S e k r e t k a p p e ,  segr 
S e k r e t g r a n u l a ,  blc B l a s t o d e r m e u t i e u l a ,  ug Urgesehleehtsze l len ,  vgl .  Abb .  13 u n d  23 

Einstfilpung des dorsalen Blastoderms aufgefaBt werden, dessen 
Zellen sieh stark vergrSgert haben. Dementspreehend weist der K6rper 
des Embryos  an dieser Stelle einen ,,Porus" auf, der aueh die sog. 
,,innere Eisehale" durehbrieht. Diese ,,inhere Eisehale" ist, das beto- 
nen aueh sehon frfihere Beobaehter,  eine Bildung des Blastoderms 
und wird daher im Folgenden stets als Blastodermeutieula bezeiehnet. 
Sie ist relativ mgehtig, strukturlos und wird dutch Eisenhgmatoxylin 
intensiv blau-sehwarz angef/trbt. Da das Blastoderm naeh Ausbildung 
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des sich sehr frfih anlegenden Dorsalorgans (s. u.) an dieser Stelle often- 
siehtlich keine Cutieula zu bilden vermag, entsteht der Porus in der 
Blastodermeuticula gewissermagen als ,,Aussparung" genau fiber der 
~f indung des Dorsalorgans. Vom kreisrunden Rand dieses Porus r a f t  
eine zylinderfSrmige ,,Manschette" in das Dorsalorgan vor und gewinnt 
AnsehluB an das Lumen desselben. Sie entspringt yon der ,,Mittel- 
schieht" der relativ dieken Blastodermeutieula, wirkt chitinSs, besteht 
jedoch offensichtlieh aus einer anderen Substanz als diese (Abb. 22, 23 

~ @ @  (~ "" 

~.bb. 23. Reighardia sternae, E m b r y o ,  Dor sa lo rgan .  blc 
B l a s t o d e r m c u t i c u l a ,  drz Driisenzel len,  ep Epide rmis ,  K 
K e r n ,  ma 5Iansehe t t e ,  /90 P o r u s ,  se Sekre t f~den ,  segr 

Sekretgrannla~, sek S e k r e t k a p p e  (vgl. Abb .  24~ u.  b) 

und 24a) 1. Wahrend 
letztere auf meinen 
Sehnitten stets blau- 
sehwarz gefarbt ist, 
farbt  sich die Man- 
sehette mit  Eisenh~- 
matoxylin nieht an, 
bleibt vielmehr glas- 
artig durchsichtig, t r i t t  
aber dureh ihre starke 
Liehtbreehung deut- 
lieh hervor (Abb. 22 
und 24a). Aueh bei 
Beobaehtung der le- 
benden, ungefarbten 
Embryonen lgBt sieh 

dieser Untersehied feststellen. In  diesem Falle ist die Blastodermcuti- 
eula farblos, w~hrend die Manschette gelblieh wirkt (Abb. 5b). 

L~l~t schon der Bau des Dorsalorgans und die Art der Einsehlfisse in 
den einzelnen Zellen keinen Zweifel daran aufkommen, daI~ es sich hier 
um eine Drfise handelt, so wird dieser Eindruck durch die auf sehr zahl- 
reiehen Sehnitten nachweisbare Funktion voll best~tigt. Diese besteht 
offensichtlieh in einer ~uBerst regen Sekretionst~tigkeit. Das produzierte 
Sekret t r i t t  in relativ dicken Stri~ngen am dista]en Po lde r  Drfisenzellen 
aus, erffillt zuni~chst das Lumen des Dorsalorgans, um sich dann massiv 
aus dem Porus zu ergiel~en (Abb. l l a  und b, 22, 23 und 24b). W~hrend 
sieh in der Sekretmasse im Lumen und im Bereieh des Porus vie]fach 
noeh die einzelnen, zu den Zellen fiihrenden Stri~nge gegeneinander 
abgrenzen lassen (Abb. 23 und 24b), zerfliel3en sie aul~erhalb des Porus 
zu einem einheitlichen, z£hen Sehleim, der um die Blastodermeuticula 
des ganzen Keimes eine zweite ,,Hfille" bildet, wobei zwisehen dieser 
und der Blastodermcutieula stets ein Zwisehenraum erhalten bleibt 
(Abb. 4, 11 a und b, 24 a und b). Die ,,Sehleimhfille" des Pentastomiden- 
embryos, yon allen Autoren bisher ffir die ,fiuBere Eihfille" gehalten, 
ist also, und das kommt  fiberraschend, ein Sekretionsprodukt des Dorsal- 

1 Siehe Anh~ng S. 590. 
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organs und damit  eine vom Keim selbst produzierte Bildung. Sie ist 
beim lebenden Tier weitgehend farblos und hyMin, f£rbt sich mit  Eisen- 
hgmatoxylin jedoeh gelbliehbraun an. Auf vielen Sehnitten waren in 
der Sehleimhiille eigenartige Blasen zu erkennen (Abb. 4, 21 und 22), 

Abb.  24a  u. b. Reighard ia  sternae, E m b r y o ,  Querschn i t t  din'oh die Mandibu la r reg ion  ra i l  
DorsMorgaI1 u n d  Urgeschleehtszel len.  Vergl.  Abb.  l l a ,  19a u n d  23. Bei  b is t  die Blasto-  
de rmcu t i eu la  4ltrch den Schn i t t  anfger issen,  blc Blas todermeut i cn la ,  g Gangl ion,  K I~2ern 
e iner  Dorsalorganzel le ,  m a  Manschet te ,  PO Porus ,  sek Sekre tkappe ,  sh Schleimhiil le,  vm yen-  

t ra lcs  Mesoderm,  n m  neura le r  Mi t te l s t re i f  

was fiir einen Quellungsvorgang sprieht, doeh bin ieh nieht sieher, ob 
es sieh dabei nieht um Fixierungsartefakte handelt. W/~hrend die 
Sehleimhtille bei den mit  Bouin und Formol fixierten Keimen stets gut 
erhMten blieb und aueh die ansehliegende Alkoholbehandlung dann 
gut fiberstand, hat  sie sieh bei unmittelbarer Fixierung mit  70 % Alkohol 
weitgehend aufgelSst. 
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Abb.  25a n. b. a (oben) Reighard ia  sternae, E m b r y o ,  
Fron ta l schn i t t  dnrch  die Dorsalregion, Ygl. Abb.  21. 
1t l g  Dentoeerebralgangl ion,  d Da rm,  do Dorsalorgan,  
dc dorsolaterales Coelom, ep Epidermis ,  md  ~Iandibelan- 
satz,  m x  1Ylaxillenansatz, iom Pos tmaxf l l a rmesoderm,  ug  
Urgesehleehtszellen.  b (nnten)  Sektor  arts de m Dorsal- 
organ,  dorsal  gefi ihrter  Fronta l sehni t t ,  vgl.  Abb. 25a. 
dz Drtisenzelle l~ngs, dzqu  Drfisenzelle quer,  K K e r n  der  

Driisenzelle, segr Sekre tgranula  (vgl. Abb.  23) 

Der Nachweis, dag 
die sog. ,,augere Ei- 
schale" ein Sekretions- 
produkt  des Dorsalor- 
gans darstellt, ffihrt 
natfirlich sofort zu der 
Frage, ob denn eine sol- 
che (d. h. ein wirkliches 
Chorion) ausgebildet 
wird und wenn j a, wo 
sie verblieben sein mag. 
Bei der Untersuchung 
der jfingeren Weibchen 
yon Reighardia sternae 
lie[3 sich zun~chst zeigcn, 
dab deren Eier, die im 
Uterus noch nicht mit  
der Furchung begonnen 
haben, yon einer deut- 
lichen, leicht gelblichen 
Eischale umschlossen 
sind (Abb. 26). Wo die- 
ses Chorion gebildet 
wird, kann ich nicht 
mit  Sicherheit sagen. 
I m  Ovar, das sich bei 
diesen jungen Weibchen 
im Zustand regster Ei- 
produktion befindet, 
sind die reifen kugeli- 
gen Eier, die um 4 4 #  
messen, zun/~ehst nur 
yon einer dfinnen Dot- 
te rmembran umgeben 
(Abb. 51). Die im Ute- 
rus liegenden, noeh un- 
gefurehten Eier sind 
bereits deutlieh gr6ger 
(70--83 # lang, 37--41 # 
breit), haben eine l~ngs- 
ovale Form und sind 
yon dem erw/ihnten 
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Chorion umgeben (Abb. 27). Da die yon der Blastodermeutieula um- 
gebenen Embryonen wiederum ganz erheblich grSger als die bereits im 
Uterus liegenden Eier sind (die Embryonen sind 200~230 # lang) 
mug im Laufe der Embryonalentwieklung ein erstaunliehes Waehstum 
erfolgen, dem das Chorion offensiehtlich nur in Grenzen zu folgen vermag 
(Abb. 27). Im Uterus des alten Weibehens, der dicht mit den be- 
sehriebenen Embryonen angef/illt war (Abb. 2), gelang es mir dann aueh 
die abgesprengten eehten Eisehalen (Chorion) aufzufinden. Sie liegen 
als eigenartig ,,eingerollte" Gebilde in groGer Zahl meist in den Zwiekeln 
zwischen den aneinanderstogenden Sehleimhtillen der Keime (Abb. 2, 
5a, l l a  und b, 19b und 20). Diese Schalen messen in der Lgnge um 
100 bis 125 ,u, was beweist, dab sie gegenfiber dem Chorion der un- 
gefurchten Eier, wohl durch Dehnung, etwas an GrSGe gewonnen 
haben. Quersehnitte dureh die abgeworfenen Eisehalen zeigen immer 
dasselbe Gild, das gestattet  den Vorgang der Sprengung des Chorions 
zu rekonstruieren. Dieses reiGt offensiehtlich (in der Dorsalregion ?) 
der Lgnge naeh auf und wird dann abgeworfen, wonaeh die freien Binder ,  
dank der Elastizit/~t der Sehale, sieh stark einrollen (Abb. 11 a und b). 
Da das Dorsalorgan naehweislieh sehon friih in der Embryonalent- 
wieklung, vor der Differenzierung des Embryos, angelegt wird (s. u.), 
ist es wahrseheinlieh, dab sieh das yon ihm produzierte Sekret zwisehen 
Blastodermeutieula und Chorion ansammelt und, vielleieht im Verein 
mit dem Waehstum des Keimes, zur Sprengung der Eisehale ffihrt. 
Daffir sprieht aueh, dab die abgeworfenen Sehalen niemals innerhalb der 
Sehleimhiillen liegen, was auf den zahlreiehen Sehnitten stets klar zu 
erkennen war. 

Alle bisher in der Literatur  vorliegenden Angaben fiber die Eisehalen 
der Pentastomiden sind demnaeh unriehtig, da die wahre Natur  der 
Sehleimhiille, als Produkt  des Dorsalorgans, nie erkannt und letztere 
folglieh stets f/Jr die ,,/~uGere" oder, indem wohl die beiden Grenz- 
fl/~ehen gezghlt wurden, gar fiir die ,,guGere und mittlere Eisehale" gehal- 
ten wurde (vgl. Abb. 10) i .  Die wahre EischMe, das Chorion, das dem em- 
bryonierten Ei bereits fehlt, wurde dagegen nie beobaehtet. Lediglieh 
~ILIPPI (1861) land, just ebenfalls bei Reighardia sternae, Gebilde im 
Uterus, die er richtig ftir die abgesprengten, seiner Deutung nach 
gugersten Eischalen hielt, und folglich hat er den Pentastomiden vier 
Eischalen zugebilligt. Naehdem STIn~s (1891) diese Beobaehtung be- 
zweifelte und nieht besti~tigen konnte, ist sie v6]lig in Vergessenheit 
geraten und in spgteren zusammenfassenden Darstellungen nie mehr 
erwghnt worden. 

i Siehe Anhang, S. 589. 
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Absehliegend sei noeh einmal festgestellt, dab bei den Pentastomiden 
das Chorion bereits im Verlauf der Embryonalentwieklung im Uterus 
abgesprengt wird, die vom Weibehen abgelegten ,,Eier" daher die yon 
der Blastodermeutieula und der Sehleimhfille (als Produkt  des Dorsal- 
organs) umgebenen Primi~rlarven darstellen. 

Uberrasehend bleibt der Tatbestand, dab wghrend der Embryonal- 
entwieklung, im wesentliehen wohl naeh der Sprengung des Chorions, 
ein so betr~tehtliehes GrSBenwaehstum des Keimes erfolgt und dieser 
auBerdem noeh in der Lage ist, die ffir seine geringe GrSBe erstaunliehe 

Abb .  26. Reighardia sternae, u n g e f u r c h t e  Eier  im U t e r u s b l i n d s a c k  

Menge yon Sekret zur Bildung der Schleimhfille zu produzieren. Es 
sprieht ni~mlieh niehts daffir, da6 die Keime im Uterus irgendwie er- 
n~hrt werden kSnnten. GmLmLI (]927) vermutete zwar, dab die 
,,£uBere Sehale" ( =  Sehleimhfille) des Keimes nieht nur eine Sehutz- 
funktion fibernimmt, sondern auch eine N~hrsubstanz darstellt, yon der 
der Embryo zehrt und die daher im Laufe der Embryonalentwicklung 
abnehmen soll. Da die Schleimhfi]le jedoeh, wie gezeigt, ein Produkt  des 
Keimes ist, kann diese Vermutung nieht zutreffen. Auch eine Ern~hrung 
seitens der Uteruswand ist unwahrscheinlieh. Zwar weist der Uterus 
bei den mir vor]iegenden jungenWeibehen ein deutlieh zelligesEpithel 
auf (Abb. 1), das bei dem alten Weibchen (mit Embryonen im Uterus) zu 
einer unstrukturierten dfinnen ,,Elastiea" geworden ist (Abb. 2), doch 
darf daraus wohl noch ~fieht auf eine anfi~ngliche trophisch-sekretorische 
Funktion der Uteruswancl gesehlossen werden. Wfirde sie sekretorisch 
t~tig sein, so bliebe immer noeh die Frage often, wie der Keim ein derart 
produziertes ,,Nghrsekret" aufnehmen sollte. Da die dieke Blastoderm- 
cutieula sieher nieht durchl£ssig ist, k~me eine Aufnahme nur fiber den 
Porus in Frage, der jedoch durch austretendes Sekret stets verstopft ist. 
Es ist daher naeh Lage der Dinge ~uBerst unwahrseheinlich, dab tier 
Keim w~hrend der Entwicklung durch den mfitterliehen Organismus 
ern~hrt wird. 
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l'~berblieken wir absehlieBend die bislang fiber das Dorsalorgan der 
Pentastomiden vorliegende Literatur,  so zeigt sieh, dag weder fiber 
seinen Bau, noeh fiber die Funktion Klarheit  herrsehte. Sthon frfih yon 
SCHU~X~T (1853) entdeekt, ist es zwar alien weiteren Bearbeitern auf- 
gefallen, doeh konnten wesentliehe Einblieke nieht gewonnen werden. 
Vor allem ist das eigentlieh sekretorisehe, aus grogen Drfisenzellen auf- 
gebaute Driisengewebe bisher immer der Beobaehtung entgangen, so 
dab sieh alle Besehreibungen auf die ,,ehitinigen" Gebilde (also im wesent- 
lichen auf die bier als ,,?¢[ansehette" und ,,Porus" bezeiehntten) be- 
sehrgnken. Diese werden 
meist , ,Faeette" und,,Rfik- 
kenring" genannt (HEY- 
NONS 1926 und 1935). Bei 
der mangelhaften Kenntnis  
des Baues blieb natfirHeh 
aueh die Funktion des 
Dorsalorgans rgtselhaft, 
was AnlaB zu zahlreithen 
Vermutungen gab. So 
glaubte FILIPPI im Dorsal- 
organ eine Mikropyle oder 
t in der I~espiration und 
Ern~hrung des Keimes 
dienendes Gebilde sthen 
zu diirfen. Aber aueh als 

b 

e 

A b b .  2 7 a - - c .  Reighardia sternae, a E ize l l e  m i t  K e r n  
a u s  4 e m  O v a r ,  v g l .  A b b .  51 n n d  1. b u n d  c u n g e -  
f m ' e h t e s  E i  a u s  d e m  U t e r u s ,  b l~ngs ,  e q u e r  (vgl .  

3_bb. 26) 

Organ zur Befestigung des Embryos  an der, , inneren Eisehale" ( = Blasto- 
dermeutieula), als After und als Stigma wurde es zu deuten versueht. 
W/~hrend HEY~ONS zun~ehst (1926 a) annahm, das Dorsalorgan k6nne bei 
der Sprengung der ,,inneren Eisehale" beim Sehl/ipfen der Prim~rlarve 
eine Rolle spielen, indem dank der festen Verbindung zwisehen Larve und 
Sehale letztere rein meehaniseh zum EinreiBen gebraeht wiirde, kam er 
sp/~ter (1926b) naeh Untersuehungen an Railietiella kochi zu dem Sehlug 
. . . . .  dag es sith bei dem Dorsalorgan in erster Linie um ein sekretoriseh 
t/~tiges Gebilde handeln mug . . ." Auch wits er darauf hin, dag es sehon 
frtihzeitig, ehe ein Embryo  erkennbar ist, angelegt wird. ItEYMONS sah 
unter dem ,,t~fiekenring" ffinf his seehs groBe Zellen in zwei regelm/igigen 
Reihen nebeneinanderliegen und hielt diese f/it Dr/isenzellen, deren 
Zusammenhang mit  dem ,,Rfiekenring" er allerdings nieht feststellen 
konnte. Seiner Besehreibung naeh kann es sieh dabei jedoeh nut  um 
Urgesehleehtszellen gehandelt haben;  die eigentliehen Driisenzellen sind 
somit aueh ihm entgangen. Aueh HEYMO~S hat  den Zusammenhang 
zwisehen Sekretproduktion des Dorsalorgans und den yon ihm so ge- 
nannten , ,mit t lertn" und ,,£uBeren Sehalenhfillen" nieht gesehen, 

Z. 2¢Iorph. 0kol .  Tiere, Bd. 52 35 
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glaub~e vielmehr, die yon ihm nar  vermutete  Sekretproduktion wfirde 
nach Art  der Hiiutungsdriisen den Sehlfipfvorgang der Primiirlarve er- 
leichtern. 

Versuche das Dorsalorgan der Pentastomiden mit  vergleichbaren 
Bildungen yon Ar~hropoden zu homologisieren, sind schon frtih unter- 
nommen worden, doch soll darauf erst in einem anderen Zusammenhang 
eingegangen werden. 

AbschlieBend seien einige MaBe des geschilderten Pentastomiden- 
Keimes (Reighardia sternae) gegeben: 

L/inge des Embryos ---- 180--230 #. 
HShe des Embryos  yon der Ventral- zur Dorsalseite ~ 80--90/z. 
Breite des Embryos  ~ 110--137/t .  
HShe des Dorsalorgans = 44--46/z.  
Breite des Dorsalorgans ~ 53--65/z. 
L~nge der Mansche~te --~ 14--16 #. 
Porus-Durehmesser ---- 11--12/z. 
Dieke der Blastodermeutieula ~ 4 - -5  ~. 

C. Die weitere Entwieklung der Embryonalanlagen 
I )a  mir  aul3er den beschriebenen Embryonen keine weiteren Stadien 

vorliegen, erlaubt mein Material keine Aussagen fiber die Postembryonal-  
entwicklung, so dal3 sieh die folgenden Ausffihrungen ganz auf die leider 
oft unvollst~ndigen Angaben aus der Li$eratur und auf eigene Unter- 
suchungen vor ahem am Nervensystem der bereits adulten Tiere be- 
schr~nken mfissen. Dennoch ist eine solche ErSrterung nfitzHch, da sie 
nicht unwesentlich zum Versti~ndnis der Organisation des Keimes bei- 
tr~gt und mithflft, einige der oben bereits vorweggenommenen Deu- 
tungen und Homologisierungen zu begrfinden. 

Die Postembryonalentwicklung ist lfickenlos nur fiir eine Pentasto- 
midenart,  n~mlich ffir Linguatula serrata durch LEUCKARTs Unter- 
suchungen bekannt.  Sie vollzieht sich bei den meisten, wahrscheinlich 
bei allen (vg]. BA]~ 1952) Pentastomiden in einem Zwischenwir~, in 
welchem die Prim/~rlarve schliipft, den Darmt rak t  dank ihrer Hilfs- 
organe durchbohrt,  um sieh in best immten Organen des Zwisehenwirtes 
in die ruhende, encystierte , ,Sekund~r]arve" zu verwandeln. Diese maeht  
mehrere H5utungen durch (bei Z;inguatula serrata 9, bei Porocephalus 
crotali 6, nach ESSLI~GER 1962 a), in deren Verlauf sich eine Reihe yon 
Umwandlungen vollzieht, ehe als dritte Larvenform die sog. ,,Staehel- 
larve" oder ,Wanderlarve" (auch ,,Nymphe" oder ,Termina]larve" 
genannt) ausgebildet wird. Diese besitzt bereits wohl entwickelte Go- 
nadenanlagen und ist fiir den Endwirt  infektiSs. Bei den h6her evoluier- 
ten Poroeephalida gleieht diese Entwieklung im Zwischenwirt beinahe 
einer ,ttolometabolie", weshalb manehe Autoren die Sekund~rlarve 
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direkt als , ,Chrysalis-Stadium" bezeiehnet haben (GIGLIOLI 1927). Bei 
den primitiveren Cephalobaenida dagegen scheint sich die Prim~rlarve 
sukzessive zum adu]ten Tier zu verwandeln (s. u. und Abb. 42), also 
weniger einschneidende Wandlungen durchzumaehen; doch ist gerade 
fiber die Entwieklung dieser Formen noch relativ wenig bekannt.  

I. Die KSrperanhiinge 

Bei den Porocephalida verliert die Prim~rlarve durch die erste H~u- 
tung im Zwischenwirt viele ihrer typischen Charaktere, so den Bohr- 
stachel, die Extremit/~- 
ten mit  ihren Krallen, 
das Dorsalorgan und, so 
vorhanden, die Furka.  
Daher blieb zun~chst ,/ 
selbst die Frage offen, 
ob die, bei Linguatula 
serrata z .B.  erst nach 
der sechsten H/~utung 
bei der Sekund/~rlarve 
auftretenden und ffir 
alle Pentastomiden typi- 
sehen, v i e r  H a k e n  am 
Vorderende den krallen- 
bewehrten Extremit~ten 
der Prim/~rlarve ent- 
sprechen. STILES (1891) 
lehnte es ab, die Haken 
der adulten Pentasto- 
miden als Ext remi ta ten  
aufzufassen, da sie erst 
yon der Sekundarlarve 
praoral angelegt werden 
und hielt sie vielmehr Abb. 28. Cephalobaena tetrapoda, Vorderende ,  naeh  HEY- 

Mo~s (1935). E x  E x t r e m i t ~ t e n  m i t  Haken ,  /r Fronta l -  
ffir Bildungen sui gene- organ, gc5 GeschlechtsSffnung, m X~iund 
ris, worin sieh ibm IItLE 
(1899) anschloB. Auch DAWYDOFF (1928) betont, dab die Haken der Adul- 
ten, die bei der Sekund~rlarve angelegt werden , , . . .  sont d'ailleurs tout  
fait ind@endants des appendices de la larve primaire." Noc (1923) dagegen 
lehnte zwar eine Homologisierung dieser Haken mit  den Cheliceren der 
Che]iceraten ab (die im Zusammenhang mit  der vermeintlichen Zugeh6rig- 
keit tier Pentastomida zu den Aeari diskutiert worden war, s. u.), glaubte 
jedoch, dab sie den ,,Beinen" der Prim~trlarven entsprechen. Erst  nach der 
Entdeckung der ursprfingliehen Gattung Cephalobaena, deren Haken auf 

Z. 3/[orph. (}koI. Tiere, Bd. 52 350, 
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vom K6rper  abstehenden Forts/~tzen postoral hintereinander angeordnet 
sind (Abb. 28), wurde allgemein anerkannt,  dab die vier Haken der 
adulten Tiere als Extremit/~ten zu werten nnd den entspreehend an- 
geordneten Anlagen der Primgrlarven morphologisch gleichzusetzen sind 
(H~YNoss 1935). Aueh bei anderen Cephalobaenida (z. B. aueh bei 
Reighardia), deren t taken nieht auf Forts/itzen stehen, sondern unmittel- 
bar am KSrper inserieren, sind diese I taken in zwei hintereinander- 

stehenden Paaren postoral 
A2 

T~ A2 

md 

\ ~ ~dp md 
o (I o = 0 

.ge~' 

t o /  
o o 0 o o 0 0 ~ ,  

m x  

Abb. 29. Reighardia sternae, N ~ p h e  nach 
FAUST (1927). A 2  2. Antenne, dp Drfisenporen, 
ge6 Geseh]echtsSffn~n~', m M~nd, md M~ndibel, 

mx ~ax i l l e  (Bezeichn~ngen ~on mir) 

angeordnet (Abb. 34). Ihre 
Verlagerung in die Mund- 
region, ja z . T .  neben die 
MundSffnung und ihre Anord- 
nung in einer flaehen Bogen- 
linie nebeneinander ist dem- 
naeh eine nut  den Poroeepha- 
lida zukommende Erseheinung 
(Abb. 41 und 50). Beim Ver- 
gleieh entspreehender Arten 
1/~gt sieh diese zunehmende 
Vorverlagerung der t Iaken  
innerhalb der Poroeephalida 
Sehritt ffir Sehritt verfolgen. 

Bei den Vertretern der ur- 
sprfingliehen Gattung Raillie- 
tiella sehlieglieh behalten die 
Sekund~rlarven die Beinstnm- 
mel und Krallen der Prim/~r- 
larve offensiehtlieh bei und 

gehen allmghlieh in das Adultstadium fiber. Sie seheinen so direkt die 
Umwandlung der Larvalextremit/i ten in die Haken der Adulten zu 
demonstrieren (vgl. zusammenfassend bei }IE¥•o•s 1935 nnd Abb. 42). 

W~Lhrend fiber die Entwieklung der meisten Cephalobaenida noeh 
niehts bekannt  geworden ist, liegen glfieklieherweise gerade fiber Rei- 
ghardia sternae Beobaehtungen yon FAUST (1927) vor. Er  fand Wander- 
larven (Nymphen) dieser Art in der Lunge und der Pfortader einer Flul~- 
seesehwalbe (Sterna/luviatilis). Diese Wanderlarven maBen 4,5--9 mm 
in der L/~nge, waren also im Vergleieh zum adulten Tier, das etwa 40 mm 
lang wird, noeh sehr klein. Dennoeh konnte FAUST am Vorderende 
drei (!) I-Iakenpaare naehweisen, yon denen zwei auf sehwaehen lateralen 
Erhebungen hintereinander postoral angeordnet sind, w/~hrend das dritte, 
wesentlieh kleinere Paar  mehr median v o r  der Mund6ffnung steht 
(Abb. 29). Diese Beobaeht, nng ist ffir uns in mehrfaeher Itinsieht 
interessant. Sie beweist erstens den Zusammenhang zwisehen den 
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Extremit/~ten der Prim£rlarve und den Haken des adulten Tieres; ist 
es doeh bezeiehnend, daf~ beide bei dieser Art in Dreizahl auftreten und 
bei beiden Stadien das vorderste Paar  deutlieh sehw/ieher entwiekelt ist. 
Zweitens demonstriert dieser Fund die schon erw/~hnte Tendenz zur 
Vorverlagerung der Extremit£ten im Laufe der Postembryonalentwick- 
lung, steht die erste Extremit/~t der Prim/~rlarve (die Antenne I I )  bei 
Reighardia naeh unseren Untersuehungen doeh deutlieh postoral (s. o.), 
w/ihrend sie bei der Sekund£rlarve bereits an den vorderen KSrperpol 
gerfiekt ist. Schlieglieh erlauben die Faustschen Beobaehtungen auch 
den Naehweis, dab dieses, wenn aueh nut  sehwaeh entwiekelte vorderste 
Hakenpaar ,  das den adulten Tieren in 
dieser Form fehlt, seiner Lage ent- 
spreehend zum frontalen Sinnesorgan 
(,,Frontalorgan") wird, eine Umwand- 
lung, die offensiehtlieh im Ver]auf der 
n~ehsten H/~utungen erfolgt. 

Wit  k6nnen also feststellen, dal~ 
von den drei Extremit£tenpaaren der 
Prim/~rlarve, die des Pr/~mandibular- 
segments zu einem Paar  der sog. ,,Fron- 
talpapillen" werden, w/~hrend sieh aus 
denen des Mandibularsegments und 

/Dcg 

A b b .  30. Cephalobaenatdrapoda,  ]Kopf 
n a c h  ]gF~Yn~ONS (1935).  A 1  1. A n t e n n e ,  
A 2  2. A n t e n n e ,  bcg Bucca lge r t i s t ,  m 
M u n d 6 f f n n n g ( B e z e i c h n u n g e n  y o n  m i r  ) 

des ersten Maxillensegments die Klammerhaken der adulten Reighardia 
bilden. Das zweite Maxillensegment, das schon beim Embryo  keine Ex- 
tremit~ten tr/igt, weist auch beim adulten Tier keine Anh~tnge auf und 
ist auch dort nur durch das Studium der inneren Organisation nach- 
weisbar (s. u.). 

Zu kl~ren bleibt noch, was aus den bei der Prim~rlarve nachge- 
wiesenen Anlagen der ersten Antenne wird, da FAI;ST fiber ent- 
spreehende Bildungen keine Angaben macht.  Da am Kopf  der ver- 
schiedenen Pentastomiden-Arten ,,Sinnespapillen" in grSBerer Zahl 
nachgewiesen sind (v. tIAFFSEI~ 1926, HEY•ONS 1935), die meist nur 
schwach entwickelte Gebilde darstellen, fiber deren Anzahl und An- 
ordnnng noeh nicht in allen F~tllen Klarheit  herrseht (s. u.), ist es schwer 
Vergleiehe zu ziehen. Am fibersichtliehsten sind die Verh~ltnisse wieder 
bei den ursprfinglichen Cephalobaenida, deren Sinnesorgane wenigstens 
teilweise relativ gut entwickelt sind und noch regelrechte ,,Anh£nge" 
des Kopfes bilden, die als , ,Frontalpapillen" und ,,Dorsolateralpapillen" 
vielfach beschrieben sind. So stellt HE¥~O~S (1935, p. 77) das Vorder- 
ende von Cephalobaena tetrapoda dar, an dem deutlieh zwei Paar  Anh/inge 
zu erkennen sind, die H E ¥ ~ o s s  in ihrer Gesamtheit  als , ,Frontalpapillen" 
bezeichnet (Abb. 30). Lage und Form dieser Bildungen lassen unschwer 
erkennen, dab der vorderste groBe und am weitesten lateral stehende 
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Anhang offensichtlich der yon uns am Reighardia-Embryo nachge- 
wiesenen ersten Antenne entspricht, w/ihrend der knapp dahinter 
liegende, mehr ventral angeordnete Anhang der zweiten Antenne des 
Embryos vergleichbar ist. Diese weist beim Embryo eine dentliehe Ein- 
kerbung auf (Abb. 7 und 9), wie sie HEYMO~S (1926) auch an dem yon 
ihm ,,Frontalorgan" genannten vorderen Extremit/~tenpaar der Prim£r- 
larve yon Raillietiella kochi abbildet (Abb. 10). Da sich eine ent- 
sprechende Aufteilung auch an der hinteren Papille des Cephalobaena- 
Kopfes findet (Abb. 30), besteht daher wohl kaum Zweifel, dab der, 
nach HEYMO~S mit je einer Sinnesborste und Sinneszellen im Inneren 
versehene ,,Frontalpapillenkomp]ex" der ersten und zweiten Antenne 
unseres Reighardia-Keimes entspricht und wiederum die schon oben 
nachgewiesene Vorverlagerung des Pr/~mandibnlarsegmentes ( =  zweite 
Antenne) demonstriert. Bei den st/irker abgeleiteten Formen aus der 
Ordnung Porocephalida, deren Sinnespapillen /~ugerlich nur wenig ab- 
gesetzt sind, hat schon LEUCKART, allerdings ohne n/~here Begrfindung, 
das unmittelbar vor den ersten tIaken liegende Paar ffir reduzierte 
Antennen gehMten. 

Die fibrigen in der ,,Kopfregion" auftretenden nnd auch dem t~nmpt 
zukommenden ,,lateralen Sinnespapillen" (v. I-IAFF~ER 1926) leiten sich 
nicht von Anh/~ngen des Embryos ab, sondern stellen Hautsinnesorgane 
dar, die jedoch in einem anderen Zusammenhang ffir unsere 1)ber- 
legnngen noeh wichtig werden (s. u.). 

Abschliel~end mug im Hinblick auf die sich von den Anh£ngen des 
Keimes ableitenden Bildungen (Sinnesorgane und I-Iaken) gesagt werden, 
dab gerade hier dutch den Parasitismus starke Abwandlungen zu er- 
warren und auch aufgetreten sind. So lassen sich fiber die Rolle der 
Sinnesorgane im Leben dieser Parasiten nur Vermutnngen anstellen, 
und entsprechend ist anch die Bedeutung der Metamorphose dieser 
Bildungen im Laufe der Evolution der Pentastomiden nur schwer zu 
beurteilen. Festzustellen bleibt, dal~ tIAFF~E~ (1926) durch histologische 
Studien an den ,,FrontMpapillen" Sinnesorgane in Form von Sinnes- 
stiften und Nervenzellen naehweisen konnte, die sehr an entspreehende 
Bildungen yon Arthropoden erinnern und auf Grund dieser Ergebnisse 
vermutet,  dag die ,,Frontalpapillen" sowohl ehemisehe als aueh meeha- 
nisehe t~eize perzipieren (vgl. IIEg~ONS 1935, p. 77), was der hier vor- 
genommenen Homologisiernng (als erste and zweite Antennen) dureh- 
aus entsprieht. 

DaB die tIaken der adulten Pentastomiden als der Befestigung und 
Fortbewegung im Wirt dienende Bildungen in ihrer Anordnung und 
Ausbildung wesentlieh dureh die parasitisehe Lebensweise beeinfluBt 
sind, ist selbstverst/~ndlich. Sie haben daher im Laufe der Evolution 
sicher so weitgehende Abwandlungen erfahren, dag es mfigig ist, an ihnen 
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nach erhaltengebhebenen Charaktaren einer Ahnenform zu suchen. 
Alle Bemfihungen eine eventuell vorhandene Gliederung dieser t taken 
naehzuweisen, sind daher wenig befriedigend (H~YMo~s 1935). Auch 
die bei der adulten Cephalobaena tetraptera zu beobaehtenden Haken 
tragenden lateralen Forts/~tze (Abb. 28) sind sicher nicht als ,,noch" 
erhaltengebliebeue, wohlentwickelte Extremit~ten zu deuten, wie 
H~YMoNs (1935) vermutet,  sondern stellen wohl ebanfalls sekund£re 
Anpassungen an die Klammerfunktion dar. 

Der bei vieleu Prim/~rlarven am Hinterende zu beobachtenden 
F u r c a  (Abb. 3 und 10) dfirften die ,,Terminalanh£nge" der adulten 
Pentastomidan aus der Ordnung Cephalo- 
baenida (typisch ffir Raillietiella) entspreehen 
(Abb. 31). Da solehe Tarminalanh£nge dan 
Porocephalida fehlen, bei ihren Prim/£rlarven 
jedoch vie]fach eine Furea entwiekelt ist, 
sieht H~YMo~s in diesem Tatbestand eine 
,,Rekapitulation" und h/~lt entspreehend die 
Terminalanh/~nga ffir ursprfingliche Bildun- 
gen. Die yon LA RO~:SS~ gegebene Abbil- 
dung einer frfihen Sekund/~rlarve yon Rail- 
lietiella (Abb. 42) zeigt deutliehe Terminal- 
anh/~nge am Hinterende eines bereits geglieder- 
ten Rumples. Da sic noeh sehr an die bei den 
Raillietiella-Prim~rlarven wohlentwickelte 
Furca erinnern, ist as wohl erlaubt, in letzterer 
die Anlage der Terminalanh/~nge des adulten 
Tieres zu sehen. 

-.u', 

Abb .  31. Raillietiella/urcocer- 
ca, t t i n t e r e n d e  m i t  Te rmina l -  
a n h ~ n g e n ,  n a c h  H E R O N S  

(1935) 

Nachdem sieh, wie gezeigt, die £uGeren Anh£nge des Embryos relativ 
gut, wenn aueh nur an wenigen Beispielen, in ihrer Postembryonal- 
entwicklung bis zum adulten Tier verfolgen lassen, mfissen wir uns bai 
einer entspreehenden Diskussion fiber das Schieksal der inneren Organ- 
anlagen (Iqervensystem, Coelom) im wesentlichen auf die Verh/~]tnisse 
bei den adulten Tieren stfitzen, da nur wenige Angaben fiber die weitere 
Ontogenese dieser Bildungen vor]iegen. 

II. Das Nervensystem 
Das Nervensystem ist bei dem studierten Embryo yon Reighardia 

sternae in vier Ganglienpaaren angelegt und reicht yore Antennenseg- 
ment bis zum ersten Maxillensegment; dem Postmaxillarsegment fehlt 
auf diesem Stadium eine Ganglienanlage offensichtlich noeh (s. o.). 
Untersuehungen fiber das Nervensystem sp/~terer Larvenstadien liegen 
nur yon v. HAF~]~R (1924) vor, der 0,2--0,5 mm lange Larven yon 

Z..~'Vforph. OkoI. Tiere, Bd. 52 3 5 5  



530 GffNT~R OSCar: 

Porocephalus armillatus in Schnittserien untersuchen konnte. Er  land 
vor dem 0sophagus ein Paar  Anschwellungen, die er ffir Obersehlund- 
ganglien hielt und hinter dem 0sophagus zwei durch eine Lfieke getrennte 
Ganglienpaare, die durch Konnektive verbunden sind und yon denen 
lateral je ein Paar  ansehnlicher Nerven entspringt (Abb. 32). Caudal- 
w/irts setzt sich das Nervensystem dieser Larven in zwei umfangreiche 
St~mme fort, die keine gang]ion~ren Auschwellungen tragen, aber deut- 

R e ~  

Abb.  32. Porocephalus  armil latus ,  Nerven-  
s y s t e m  einer  0,2 m m  langen  L a r v e  n a c h  
v .  HA:FFNER (1924). ~t l g  Deutocerebral -  
ganglion,  K K o n n e k t i v ,  mdg  Mandibulaa.- 
ganglion,  m x g  Maxil larganglion,  ne 1, ne 2 
die z u m  1. bzw. 2. I t a k e n p a a r  z iehenden  
Nerven ,  oes 0sophagus  (Bezeic lmungen 

yon  mi r )  

lich yon der darunter liegenden, ven- 
tralen Epidermis getrennt und ab- 
gehoben sind. Insgesamt sind dem- 
nach bei den Larven dieser Art nur 
drei Ganglienpaare entwickelt, yon 
denen das vor dem 0sophagus ge- 
legene ,,Oberschlundganglion" sicher 
der Ganglienanlage des ersten An- 
tennensegments, also dem Deuto- 
cerebrum entspricht, w/~hrend die 
beiden postSsophagealen Ganghen- 
paare, deren Nerven wahrschein- 
lich die I-Iaken innervieren wer- 
den, wohl denen des Mandibelseg- 
ments und des ersten Maxillenseg- 
mentes des Reighardia-Keimes 
gleichzusetzen sind. Das Pr/~mandi- 
bularganglion w/irde bei Porocepha- 
lus armillatus demnach fehlen, was 
mit der Tatsache fibereinstimmt, 
dab bei den Prim/~rlarven der Poro- 
cephalida bislang hie den zweiten 
Antennen entspreehende Anh/~nge 

gefunden wurden (s. o.). Die adulten Porocephalida zeigen ein durch 
Reduktion und Konzentrat ion hSehst abgewandeltes Nervensystem, 
in dem s/tmliche Ganglienpaare, wieviele ist nicht sicher bekannt, zu 
einem umf/ingliehen ,,Unterschlundganglion" konzentriert sind, dessen 
beide Seiten dutch eine fiber den 0sophagus ziehende, nut  Fasern und 
keine Ganglienzellen aufweisende Kommissur verbunden werden. Freie 
Ganglien fehlen den Poroeephalida vOllig (vgl. HwYMO~S 1935). 

Glficklicherweise haben die Cephalobaenida auch im Hiublick auf 
das Nervensystem einen ursprfinglicheren Zustand bewahrt, so dab wir 
diese zum Vergleieh heranziehen kSnnen, was auch insofern gfinstiger ist, 
als die yon uns untersuchte Reighardia zu den Cephalobaenida geh6rt. 

Uber die Anatomie des Nervensystems der Cephalobaenida liegt eine 
grfindliche Untersuchung yon HEYMO~S (1935) an Raillietiellct medi- 
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terranea vor (Abb. 33), deren Ergebnisse ich in nahezu allen Punkten 
durch das Studium an jungen, adulten Weibehen yon Reighardia sternae 
bestgtigen und naeh der histologisehen Seite bin erg~nzen kann. In der 
~ul~eren Gliederung und Form entspricht das Nervensystem yon Reighar- 
diadem yon Raillietiella vollkommen (Abb. 34 
und 35). Es l£1~t sich ein im Kopf, im Bereieh 
des vorderen Hakenpaares, gelegenes ,,Ge- 
h im"  yon einem ansehlieBenden Bauehmark 
unterseheiden, welch letzteres bis in den 
Anfang des l~umpfes reieht und drei durch 
Kommissuren und Konnektive verbundenen 
Ganglienpaare enth~tlt. Das erste Hakenpaar 
wird veto ,,Gehirn" aus innerviert, das hin- 
tere t Iakenpaar veto ersten freien Ganglien- 
paar. Das ,,Gehirn" liegt im wesentliehen 
ventral und lateral veto 0sophagus (Abb. 36). 
Seine lateralen Partien sind im vorderen 
Bereieh durch eine schmale, briickenartig 
fiber den 0sophagus hinwegziehende Kom- 
missur verbunden, die aul~er Nervenfasern, 
wenigstens im vorderen Teil, auch gro6e 
Ganglienzellen aufweist (Abb. 37). Es l~l~t 
/~ul~erlich eine Gliederung in drei Absehnitte 
erkennen, die HEYMO~S (1935) als Lobi 
pharyngeales, Cerebralganglion und Lobi 
postcerebrales bezeichnete, wobei die beiden 
letzteren dutch dorsale VorwSlbungen im- 
ponieren. Diese drei Abschnitte lassen sich 
auch bei Reighardia deutlich unterscheiden 
(Abb. 38). It~Y~o~s kommt auf Grund sei- 
ner Untersuchungen an Raillietiella zu der 
Uberzeugung, dab in der ,, Gehirnmasse" drei 
Bestandteile entha]ten sind, ein cerebraler 
Abschnitt, dem auch die dorsale Kommissur 

~f 

/ 

Abb.  33. Raill iet icl la mediter- 
ranea,  Gehirn n n d  B a u c h m a r k  
nach  HEYMONS (1935). Gehi rn  
p lmkt ie r t ,  B a u c h m a r k  m i t  drei  

freien Ganglien 

angehSrt, ein weiter vorne und ventral gelegener pharyngealer Ab- 
schnitt ( ~  Lobi pharyngeales) und das Ganglion des ers~en tIakenseg- 
ments. Er  betont, da~ diese drei Abschnitte nicht hintereinander in einer 
Ebene angeordnet sind . . . . . .  weil die Hirnmasse gekniekt und zusammen- 
gesehoben ist." HEYMOI~S selbst hglt einen Vergleieh des Nerven- 
systems mit dem der Arthropoden und Anneliden far  m6glich und 
fiihrt einen solehen mit dem Gehirn der Polyehaeten dureh. Auf diese 
Weise kommt er zu einer I-Iomologisierung des cerebralen Absehnittes des 
Pentastomiden-Gehirns mit dem ,,Vorderhirn" (0berhirn) der Anneliden, 
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wAhrend er den ,,pharyngealen Abschnitt" dem vie]fach auch ,,Trito- 
cerebrum" genannten ,,Itinterhirn" der Anneliden gleichsetzt; es soll 
bei den Pentastomiden einem KSrpersegment entsprechen, desscn Ex- 
tremitatcn r/ickgebildet sind. 

Nach Kenntnis der Anlage des _ _ ~ ~ , , , ~  
Ncrvensystems bei der Primgrlarvc 

/Te/ 

. . . .  j ' - " ,  

Abb.  34 Abb.  35 
Abb.  3~. Reighard ia  sternae, adul tes  Weibchen,  Vorderende m i t  Ne rvensys t em.  bcg Buccal- 
geriist, d ]:)arm, ge Gehh'n, einschliel~lich Mandibulargangl ion,  welches die vo rde ren  H a k e n  
(vh) innerv ier t ,  m Mund,  m x g  M~xillarganglion, inne rv ie r t  die h in te ren  H~k en  (hh), oe 0so-  

phagus,  10h P h a r y n x ,  ping Postmaxi l la rgangl lon  

Abb.  35. Reighard ia  sternae, a4ul te  Weibchen,  Gehirn  u n d  vorderes  B a u c h m a r k  m i t  
e inigen abgehenden  Nerveu ,  Ventra lans icht .  ge Gehirn einschlieltlich Mandibulargangl ion,  
m x g  Maxillarganglion,  ne 1 N e r v  z ~  vo rde ren  t t a ke n ,  ne 2 N e r v  z u m  h in te ren  H a k e n ,  

ping Postmaxi l la rgangl ion  

yon Reighardia, kommc ich zu folgcnder Deutung des Zentralncrven- 
systems der Cephalobaenid~. Ein Protoccrebrum ist nicht entwickelt, 
was dem Fehlen der Augen cntspricht. Die am wcitesten dorsal go- 
legenen, mit tinct supraSsophagealen Kommissur vcrbundcnen Teile 
gehSren, eben dicser Lage wegen, dem ersten Atennenscgment an und 
stellen das Deutocerebrum dar, dessen Kommissur dcr sog. zweiten 
Kommissur des typisehen Arthropodengehirns entspricht und demnach 
supraSsophageal liegt (Abb. 37). Ihr Ganglicnbesatz stellt den Rest 
einer offenbar reduzierten, direkt dorsal gelegcncn Pattie dar. Der 
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darunter liegende und naeh vorne verlagerte ,,pharyngeale Teil" (naeh 
H~Y~ms) ist dem zweiten Antennensegment (Prgmandibularsegment) 
zuzuordnen und daher als Tritoeerebrum zu bezeiehnen. Seine, auf den 
Sehnitten dentlieh naehzuweisende Kommissur (Abb. 40) liegt, wie aueh 

Abb. 36. Reighardia sternae, ad. ~Veibchcn, Querschni t t  dm'ch die vorders te  Gehirnpar t ic  
(Tri tocerebralrcgion,  Lobi pharyngeMes).  I m  Z e n t r u m  der P h a r y n x  m i t  chit inisicrter  

I n t i m a .  Ganglicnzellen in ciner g~l~cren Schicht, im In n e ren  Ncuropi lem 

Abb. 37. Reighardiasternae, ad. Vc~eibchen, Querschni~t dm'ch die Doutoccrebr~lkommissur ,  
im Z e n t r u m  der 0sol)hagus,  da run t e r  Tr i toce rebrum 

die Tri~oeerebralkommissur der Arthropoden, sub5sophageal. Von den 
vorderen Lappen des Tritocerebrum (Abb. 36) entspringen auf jeder 
Seite zwd Nerven (sensibler und motorischer Ast ?), die sich an den 
Seiten des Pharynx entlang nach vorne ers~recken (Abb. 38) und wahr- 
scheinlieh die Frontalpapillen, die den zweiten Antennen entsprechen, 
und den Pharynx innervieren, Die weite Vorverlagerung des Trito- 
cerebrums entsprieht der sehon oben festgestellten Verlagerung der 
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Abb. 38. Reighardia sternae, ad. \Veibchen,  Gehirn 
in Dorsalansicht .  Deut Dentoce reb rum,  Tr Trito- 
cerebrum,  dk Deutocerebra lkommissur ,  mdg iVIandi- 
bnlargangl ion,  K K o n n e k t i v  z um Maxil larganglion,  

oes 0sophagus ,  ph P h a r y n x  

# 

Abb. 39. Reighardia sternae, Gehirn lateral ,  
Bezeiehn'ungen wie Abb.  38, d D~rm 

zweiten Antenne (s. o.) und 
ist auch von manehen 
Arthropoden (Insekten) be- 
kannt (vgl. TIEGs, BVTT). 

Deutoeerebrum und Tri- 
tocerebrum bauen demnach 
allein das eigentliche Gehirn 
auf, das wegen des engen 
Ansehlusses des Tritoeere- 
brutus nach der fiir Arthro- 
poden fibliehen Terminologie 
(vgl. WEBER 1952) als ,,se- 
kund/tres Syncerebrum" auf- 
zufassen ist. Diesem Synee- 
rebrum eng angesehlossen 
ist das Ganglion des Mandi- 
bularsegments, welches das 
vordere Hakenpaar inner- 
viert und allein das ,,Unter- 
sehlundganglion" repr/~sen- 
tiert. Seine subSsophageale 
Kommissur liegt unmittel- 
bar hinter tier des Tritocere- 
brutus, so dab auf leicht 
schr~g geffihrten Querschnit- 
ten z .T.  beide zu erkennen 
sind (Abb. 40). Die Schlund- 
konnektive sind dutch die 
Ventralversehiebung des Tri- 
tocerebrums stark verktirzt, 
so dab ein geschlossener 
,, Sehlundring" entsteht. Das 
Ganghon des ersten Maxil- 
lensegments, das alas hintere 
( =  zweite) Hakenpaar in- 
nerviert (Abb. 34), ist nicht 

in das ,,Untersehlundganglion" einbezogen, sondern imponiert als erstes 
freies Ganglion des ,,Bauehmarks". Ihm folgen zwei weitere freie 
Ganglienpaare, von denen das vordere an der Kopf-l~umpf-Grenze 
liegt und dem Postmaxillarsegment (=  zweite Maxille) angehSrt, das 
sehon beim Keim keine Extremit/ttenanlagen mehr trggt (Abb. 34). 
Das letzte Ganglienpaar findet sieh bereits im vordersten Teil des 
Rumpfes und gehSrt einem Segment an, das den von uns untersuehten 
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Primgrlarven noeh fehlt und erst in der PostembryonMentwieklung 
angelegt wird. 

Im ttinbliek auf das Nervensystem von Reighardia (und wohl aller 
Cephalobaenid~) l£Bt sieh daher feststellen, dab alle vier bei der Prim~r- 
larve angelegten Ganglienpaare (Abb. 13) sieh im Kopf der adulten 
Tiere naehweisen lassen, wobei die ersten drei zur einheitliehen ,,Gehirn- 
masse" ( =  Syneerebrum plus ,,Untersehlundganglion") als ,,Sehlund- 
ring" zusammengelagert sind, w/thrend das vierte Ganglienpaar und das 
beim Keim noeh nieht 
angelegte fiinlte ge- 
t rennt  bleiben. Daraus 
ist zun/~ehst zu sehlie- 
Ben, dab sieh der Kopf 
der Pentastomiden aus 
vier bis f/inf Segmenten 
aufbaut, je naehdem 
welehem Tagma man 
das an der Kopf-Rumpf- 
grenze liegende f/infte 
( =  zweite freie) Gan- 
glienpaar zureehnen will. 
Die Ganglien des Baueh- 
marks yon Reighardia 
liegen jeweils in der 
Medianen weitgehend 
versehmolzen (Abb. 34) dieht beisammen. Sie weisen um ein zentrMes Neu- 
ropilem eine gugere Ganglienzellsehieht auf (vgl. aueh Abb. 36, 37 und 40). 

Abb.  40. Reighardia sternae, adul tes  ~¥eibchen. Quer- 
schni t t  d~u'ch den prox imalen  Gehi rnabschn i t t  m i t  
Tri tocerebral-  n n d  Mandibula rkommissur ,  dari iber  tier 

¢)sophagus, Vergr.  160fach 

III. Der Kopf 
Da der Kopf (Caput, vgl. HE¥1VIONS 1935) der Pentastomiden, vielfach 

fglsehlich aueh als ,,Cephalothorax" bezeichnet, im Gegensatz zum 
Rumpf guBerlich keinerlei Gliederung in Segmente erkennen lgBt 
(Abb. 50), war die Frage aus wieviel Metameren er sieh aufbauen mag 
stets in der Diskussion. LEUCKA]aT hat bereits eine Zusammensetzung 
aus vier Segmenten vermutet, doeh widersprach ihm zungehst HEYMo~s 
(1923), der feststellte, dab der Kopf . . . . .  nieht aus vier, sondern nur aus 
drei Segmenten besteht, einem ,,Oralsegment" und zwei Haken tragenden 
Segmenten." Spgter hat ttnYMo~s (1935) am Kopf der Pentastomiden 
zwei Komponenten (nicht Segmente!) unterschieden, den ,,Urkopf" 
( =  Archicephalum), der die vordere Region repriisentiert und auBer der 
Mund6ffnung auch stets ein Paar Sinnesorgane (Frontalpapillen) auf- 
weist, und den ,,Krallenkopf" (OnychocephMum), der die zwei Itaken- 
paare tr£gt und sich dadurch als aus zwei Segmenten zusammengesetzt 
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erweist. Das Arehicephalum versuehte HEYMONS mit dem Prostomium 
tier Anneliden zu vergleichen, betonte jedoch, da6 seiner Ansieht naeh 
, , . . .  im Arehieephalum wenigstens noch ein KSrpersegment enthalten 
ist, dessen Extremit/~ten freilieh reduziert sein mfissen, oder schon ganz 
f e h l e n . . . " ,  wobei er sich auf seine oben zitierten Untersuchungen am 
Nervensystem yon Raillietiella stiitzt. Dieses yon H~yMo~s geforderte 
zus~tzliche KSrpersegment ist das yon uns am Reighardia-Keim naeh- 
gewiesene Pr/~mandibularsegment, dessen Extremit/£tenanlagen H~Y- 
Mo~s nicht anerkennen wollte (s. o.). Somit ist auch tt]~y~ro~s zu der 
Uberzeugung gelangt, da$ der Pentastomiden-Kopf aus vier ,,Seg- 
menten"  aufgebaut wird. 

• k,.ge~" 

a 

I 

h~ 
o 

i 

c 

A b b .  41. a u.  b Porocephalus clavatus, V o r d e r e n d e  m i t  S i n n e s p a p i l l e n  n a c h  v .  HAFFNER 
(1926). a V e n t r a l a n s i e h t ,  b l a t e ra l ,  e Kiricephalus coaretatus, V o r d e r e n d e  l a t e r a l  h a c k  
v .  HAFFNER (1926). Schwarze  P u n k t e  v e n t r a l e  S i n n e s p a p i l l e n ,  k l e ine  ]SYreise l a t e r a l e  

S i n n e s p a p i l l e n ,  ha H a k e n ,  ge6 G e s e h l e c h t s S f f n u n g ,  m M u n d  

Vorher haben schon v. ttAFF~E~ (1926) andersartige Beobachtungen 
zu einem entsprechenden Ergebnis geffihrt. Er  entdeckte bei Porocepha- 
lus und Kiricephalus (= Porocephalida) ,,laterale Sinnespapillen", die 
pro Rump/-Segment in einem Paar  (auf jeder Seite eine Papille) vertreten 
sind, also eine streng segmentale Anordnung zeigen. Entspreehende 
,,laterale Sinnespapillen" land v. HAFF~ER jedoch auch an den Seiten 
des/~ul~erlich einheitliehen Kop/es und zwar vier hintereinanderliegende 
an jeder Seite (Abb. 41). Eine fiinfte Papille steht auf einem nur undeut- 
lich vom Kopf  abgetrennten ersten Rumpfsegment.  Aus dieser Vertei- 
lung der ,,lateralen Sinnespapillen" zieht v. tIAFF~v=~ auch folgerichtig 
den SehluB, daf~ sieh der Kopf  der untersuchten Pentastomiden aus 
mindestens vier Segmenten zusammensetzen mul~. Der Ansehlul~ eines 
fiinften Segments in die Kopfregion, scheint sieh naeh diesen Beobach- 
tungen ,,anzubahnen", wie auch I-IEYMONS (1935) hervorhebt, daI~ die 
hintere Kopfgrenze ,,labil" ist. Sp/~ter land HEYMONS (1939) bei Raillie- 
tiella (also einer Cepha]obaenide) hinter dem zweiten IIakensegment  eine 



Die systematische Stellung und Phylogenie der Pentastomida 537 

Papille, die ihrer Lage nach zur l~eihe der aueh hier am igumpf entlang- 
ziehenden Lateralpapillen geh6rt und schlie~t daraus ..... dal~ ein 
vorderes Rumpfsegment schon dem Kopf eingeschmolzen nnd als freier 
Ring nicht mehr kenntlich ist." 

Ans all diesen yon verschiedenem Material ausgehenden Unter- 
suchungen geht fibereinstimmend hervor, da~ der Kopf der Pentasto- 
miden aus vier Segmenten besteht, denen sich ein fiinftes Segment mehr 
oder weniger deutlich anschliei~t. Diese Segmente sind: Das dem Acron 
angesehlossene Antennen- nnd Pr~mandibularsegment, die zusammen 
das ,,Procephalon" aufbauen und zwei ,,GnathaIsegmente" (= zwei 
I-Iakenpaare), denen sich ein di'ittes (= l~ostmaxillarsegment) mehr oder 
weniger anlagert (-Gnathocephalon). 

IV. Das Coelom 

Absehliegend sei noeh naeh dem Verbleib der Coelomanlagen beim 
adulten Tier gefragt. Weder im Kopf noch im Rumpfabschnitt  adulter 
Pentastomiden ist je ein segmental gegliedertes Coelom nachgewiesen 
worden. Da die Embryonen vier Paare deutlicher Coelomanlagen be- 
sitzen (s. o.), mtissen diese im Laufe der PostembryonalenLwicklung auf- 
gel6st werden, weshalb wir die LeibeshShle der Zungenwfirmer als 
typisches Mixocoel bezeichnen dfirfen. Welche Organe aus dem embryo- 
nalen Mesoderm hervorgehen, ist nie direkt verfolgt worden, doch 
diirfte kein Zweifel daran bestehen, dal3 die Muskulatur sowie binde- 
gewebige Itfillen (,,Mesenterien") sich davon ableiten. DaB die Gonaden 
von einem Absehnitt des Coeloms aufgebaut werden, das lgBt schon die 
Lagebeziehung der Urgeschlechtszellen zu den dorsolateralen Abschnitten 
der Coelomanlagen bei der Prim/~rlarve erkennen (s. o.). Ungewil3 ist, 
ob die an den Frontalorganen und I-Iaken mfindenden, vor allem bei den 
Porocephaiida voluminSsen Driisen mesodermalen Ursprungs sind, was 
ftir manche Fragen yon einiger Bedeutung w/ire (s. u.). 

V. Die Primiirlarve als oligomerer Kopfkeim 
~berblicken wit das in den vorhergehenden Absehnitten geschilderte 

Schicksal der beim Keim ausgebildeten Anlagen im Verlauf der weiteren 
Entwicklung, so zeigt sich, da/~ alle fiinf (bzw. vier) bei der Prim/~rlarve 
angeleg~en Segmente (Abb. 13) in die Kop/region des adulten Tieres ein- 
bezogen werden. Wir mfissen daher den Embryo der Pentastomiden als 
typischen ,,oligomeren Kurzlceim" oder ,,Kop/keim" antfassen, dessen 
Differenzierungszentrum offensichtlich welt hinten liegt, so dab der 
Rumpf erst sp/tter yon einer Segmentbildungszone aus dnrch Sprossung 
entstehen mu8 (s. u.). Auffallend ist, dal3 ein solcher ,,Kopfkeim" bei 
den Pentastomiden als freie erste Larvenform anftritt. Derartig segment- 
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arme (oligomere) Larvenformen kennen wit als Nauphus und Meta- 
nauplius yon den Crustaceen und als Protaspis yon den Trilobiten, wo 
ebenfalls s~mtliche Larvalsegmente spgter in den Kof einbezogen werden. 
Auch die Protonymphon-Larve der Pantopoda w~tre in diesem Zu- 
sammenhang zu nenncn. Bei den Pcntastomiden dtirfte die Oligomerie 
der Prim/~rlarve mit der parasitischen Lebensweise in Beziehung stehen, 
da sehr zahlreiche und daher relativ dotterarme Eicr gebildet werden, 
wie es bei Parasiten die Regel ist (s. u.). 

Mit Ausnahme der ersten Antenne stehen Mle Extremit/tten des 
Pentastomidenkeimes postoral, so dab ihre Homologisierung mit den 
zweiten Antennen, Mandibeln und Maxfllen zun/~chst befremden mag. 
Jedoch werden die entspreehenden Anhgnge, ja manchmal selbst die 
erste Antenne, bei den Arthropoden vielfaeh postoral angelegt und be- 
kommen erst dutch Vorverlagerung (und Rfickverlagerung des Mundes) 
w/ihrend der weiteren Embryogenese ihre sp~tere pr/~orale bzw. adorale 
Lage. TinGs hat bei seinen embryologischen Studien an Myriapoden 
eine solche Umwachsung des Mundes und des Acrons dutch postorale 
Segmente im embryonalen Ekto- und Mesoderm direkt nachweisen 
kSnnen (vgl. auch W~B~R 1952). BUT~ (1960) mSchte ein Entwicklungs- 
stadium, bei dem das Pr/~mandibularsegment (Tritocerebralsegment) 
und folglich auch die Gnathalsegmente noeh deutlieh postoral hegen, als 
,,Peripatus-Stadium" bezeichnen, da bei den Onyehophoren eine sp/~tere 
Vorverlagerung des Pr~tmandibularsegments unterbMbt. Er weist darauf 
hin, dag entsprechende ,,Peripatus- Stadien" yon TINGS bei Pauropoden, 
Symphylen, ja selbst bei dem K/~fer Calandra gcfunden wurden, geht 
jedoch meiner Ansicht nach zu weir, wenn er da r aus  schlieBt, dab 
. . . . .  this phylogenetie stage in the development of these forms might 
indicate a Peripatus-like ancestor for the arthropods" (vgl. auch MANTOS 
1960). 

Die Vorverlagerung der Extremit/~ten scheint vor allem bei den primi- 
riven Pentastomiden nicht in vollem Ausmag zu erfolgen. Zwar wandern 
aueh hier die Anh£nge des Pr/~mandibularsegments als ,,Frontalpapillen" 
weir naeh vorne und kommen so pr/~oral zu liegen, jedoeh bleiben groge 
Teile des Tritoeerebrums in ihrer subSsophagealen Lage. Sehlieghch 
stehen bei den Cephalobaenida die ttaken stets postoral (Abb. 28 und 34), 
erfahren also keine Verlagerung in die Mundregion, zu welcher es dagegen 
bei den Porocephalida kommt (Abb. 41 und 50). Diese Untersehicde in 
der Lage der ttaken am Kopf steben wahrseheinlieh mit deren Haft- 
funktion in Zusammenhang. 

¥I. Die Anamorphose 
Da sKmthche Larvalsegmente, wie gezeigt, in den Kopf eingehen, 

muB der gesamte t~umpfabschnitt (aueh als ,,Abdomen" bezeichnet) der 
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Pentastomiden, der bei den verschiedenen Arten 16 bis fiber 100 Seg- 
mente ausmaeht, demnach erst in der mit zahh'eiehen tIi~utungen ver- 
bundenen Postembryonalentwieldung (im Zwisehenwirt) gebildet werden 
(=  Anamorphose). Detaillierte Untersuchungen fiber das Waehstum 
des Rumples liegen leider bislang nieht vor, doeh spreehen einige Fakten 
daffir, dab dieses dureh eine ,,teloblastische 
Sprossung" erfolgt, wit in den I{umpfsegmente 
also Tritometamere (im Sinne REMANEs)vor 
uns haben. Allein eine Betraehtung der jungen 
,,Sekund~rlarve" yon RaiUietiella (Abb. 42), 
deren Vorderk6rper noeh ganz dem ,,Gesamt- 
kSrper" der Primgrlarve entspricht und deren 
Terminalanhi~nge sich wohl yon der Furea 
(also dem IIinterende) der Prim/trlarve ab- 
leiten lassen, vermittelt den Eindruck, dag 
die vor dem Terminalabsehnitt gelegenen, 
eranialw/~rts an GrSBe zunehmenden Seg- 
mente ihre Entstehung einer vor dem After 
gelegenen Sprossungszone verdanken. Eine 
solehe Entstehung der Rumpfsegmente ent- 
sprgehe aueh dnrchaus den Verhgltnissen 
bei den Artieulaten, denen die Pentastomi- 
den doeh ohne jeden Zweffel zuzuordnen 
sind (s. u.). 

Im folgenden Kapitel soll auf diese Frage, 
sowie auf die wahre Segmentnatur der 
gumpfabsehnitte noch eingegangen werden. 
Hier kSnnen wit jedoeh sehon feststellen, 

Abb. ~2. Raillietiella spec. 
Larve aus dem Zwischenwirt, 
Bach LA-]~OUSSE ~lls HEYMONS 
(1935). T e  TerminalanJa~nge 

dab es naeh alledem nicht zutrffft, wenn BEKLEMISC~EW (1958, p. 143) 
die Pentastomida als oligomere Articulaten bezeichnet, die keine post- 
larvalen Segmente ausbilden. 

D. ¥ergleieh der Pentastomiden mit anderen Articulaten 

Nachdem in den vorhergehenden Kapiteln das dureh das Studium 
des Embryos yon Reighardia neu sieh bietende Material besproehen und 
die daraus ffir die Beurteilung mancher Adulteharaktere sieh ergebenden 
Konsequenzen diskutiert wurden, soll im Folgenden ein Vergleieh aller 
ffir die Beurteilung der Pentastomiden wiehtigen Eigensehaften mit 
denen anderer Artieulaten durchgeffihi~ werden. Neben einer Reihe yon 
Spezialarbeiten habe ieh dazu vor allem die umfangreiehen zusammen- 
fassenden Darstellungen fiber Bauplan und Organisation der Arthropoda 
yon BEKLEMISCIIEW, REMANE, SCI~SDEt¢, SNODGI~ASS, VAXDEL und  

~¥]~BE~, sowie die Arbeiten yon I5I~s, MA~TO~ und TinGs zu Rate 
Z 5[orph. (~kol. Tiere, Bd. 52 36 
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gezogen. Die in diesen 13bersiehten verarbeitete Spezialliteratur wird 
hier nur dann zitiert, wenn ich mich eingehend damit zu beschi~ftigen 
habe. Ansonsten muB auf die umfangreichen LiteraVurangaben in den 
genannten Darstellungen verwiesen werden. Eine Zusammenschau der 
neueren Arbeiten zur Phylogenie der Arthropoden finder sieh bei Gff~- 
THEg (1962, p. 373--389). 

Um dem Leser eine Beurteilung des nun durchzufiihrenden Vergleichs 
zu erleiehtern, sei schon bier vorausgesehiekt, dab die Organisation der 
Pentastomiden im wesentlichen allein mit der der Arthropoden fiberein- 
stimmt und innerhalb dieses Subphylums vor allem die ,,Myriapoda" 
und Entognatha (Collembolen, Proturen, Dipluren) viele gemeinsame, 
meist ursprfingliche Ziige (Symplesiomorphien) mit den Pentastomiden 
aufweisen. 

I. Embryonal- und Larvalcharaktere 

1. Furchung 
Nach den von LEUCXAI~T angestellten Untersuchungen und Ergeb- 

nissen, die spi~ter von v. I t A F F ~  besti~tigt wurden, furcht sich das Ei 
der Pentastomiden total und ann/ihernd £qual, was HEYMONS auf den 
geringen Dottergehalt zurfiekfiihrt. Irgendwelche Ankli~nge an eine 
Spiralfurchung sind nieht beobaehtet worden. 

= o ~ ~ @ - o ~  i o ~ o - I  

:51 - . 'Y  

Totale und /~quale Furchung ist 
innerhalb der Articulaten mit  dotter- 
armen Eiern verbreitet. Unter  den 
Arthropoden kommt sie selbst noch 
bei den Antennaten, so bei den My- 
ripoda (Pauropoden, Symphylen, man- 
che Diplopoden) und Entognatha vor 
und finder sich, wenngleich sekund~r, 
aueh noch bei manchen parasitischen 
Insekten (Hymenopteren). Der syste- 
matische Wert dieses ,,Merkmals" ist 
ffir unseren Fall daher relativ gering. 

2. Keimstrei/en 
Abb.  43. Porocephalus spec. Ventra le r  
Ke ims t r e i f  n a c h  v .  HAFFNER (1924) Wenngleich fiber die Frfihent- 

wicklung der Pentastomiden nahezu 
nichts bekannt ist, konnte doeh v. HA~V~R (1924) bei Armilli/er armil- 
latus Stadien finden, bei denen ein ventraler Keimstreifen mit der Anlage 
yon Kopflappen zu erkennen ist (Abb. 43). Sparer hat aueh tt~Y~ONS 
(1935, p. 121) bei Sebekia oxycephala Eier mit einem /~hnlich ausgebil- 
deten ventralen ,,Primitivstreifen" gefunden. Wenngleich H]~YMONS 
(1935), der sich immer wieder gegen die Arthropodennatur der Pentasto- 
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miden ausgesproehen hat, auch hier glaubte, geringffigige Untersehiede 
gegenfiber der Arthropodenentwieklung feststellen zu mfissen, wobei er 
sieh allerdings, wie er selbst zugibt, auf nur , , . . .  sehr unvollkommene 
B e o b a e h t u n g e n . . . "  stfitzen kann, sprieht die Ausbildung eines ventralen 
Keimstreifens meiner Meinung naeh eindeutig ffir die ZugehSrigkeit der 
Pentastomiden zu den Arthropoda. 

3. Keimhiillen 

Bei den Pentastomiden kommen keine Keimhfillen (Amnion, Serosa) 
zur Entwieklung. Die Frage ob man im prim~ren Dorsalorgan den 
,,Vorlgufer" eines Amnions oder einer Serosa sehen darf (wie H~YMO~S 
allgemein vermutet, vgl. aueh JOHA~SE~ U. BUTT 1941), ist in diesem 
Zusammenhang ohne Belang und w~rd uns sp/~ter noeh kurz beseh£ftigen. 

Aueh den Artieulaten fehlen Keimhfillen meist. Sie sind erst inner- 
halb der pterygoten Insekten in typiseher Form entwiekelt worden, gehen 
daher aueh den Entognatha noeh ab. 

4. Das primdire Dorsalorgan 

Eine auBerordenthch charakteristische Bildung aller Pentastomiden- 
Keime ist das drfisige Dorsalorgan, das im Zusammenhang mit der Aus- 
bildung einer Blastodermcuticula schon frfih, vor der Differenzierung 
des Embryonalk6rpers, angelegt wird. Das von ihm produzierte Sekret 
bildet nicht nur eine Schleimhfille um den Keim, sondern seheint auch 
an der frfih erfolgenden Sprengung des Chorions beteiligt zu sein (s. o.). 

Dem Dorsalorgan der Pentastomiden vergleiehbare, j a z. T. vSllig ent- 
spreehende Bildungen kommen in versehiedenen Klassen der Arthro- 
poda, jedoch n u r  bei diesem Subphylum vor; den Annehden fehlen 
sie vSllig. Der Besitz eines typisehen Dorsalorgans sprieht daher ganz 
entsehieden ffir die Zugeh6rigkeit der Pentastomiden zu den Arthro- 
poden. 

Da das Dorsalorgan der Arthropoden allgemein, obgleich es nur beim 
Embryo auftritt ,  dutch Arbeiten der ]etzten Jahre (vor allem yon 
TIEGs) eine gewisse theoretische Bedeutung erlangt hat, sei der ver- 
gleichenden Betraehtung bier ein etwas breiterer Raum zuerkannt, zu- 
real die Verh/~ltnisse bei den Pentastomiden auch einige allgemeine 
Sehlfisse erlauben. 

Unter dem Begriff ,,Dorsalorgan" oder ,,l~iiekenorgan" sind in den 
letzten 100 Jahren reeht versehiedene Bildungen beschrieben worden, 
die im Laufe der Ont~ogenie bei Vertretern der diversen Arthropoden- 
gruppen auf~reten und fiber deren Homologie noeh nicht in allen F/~llen 
Klarheit herrscht, ebensowenig wie fiber die Funktionen dieser nur kurze 
Zeit existierenden Organe. Ubereinstimmung besteht nur darin, dag 

36* 
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es sich um relativ frfih in der Embryogenese auftretende, meist in der 
Dorsalregion gelegene Gebilde handelt, die in der Regel noch vor Ab- 
schlul~ der Embryonal- oder Larvalentwicklung wieder abgebaut werden. 
Meist unpaar, treten sie bei manchen Gruppen dagegen paarig auf; 
auch kSnnen deren mehrere im Laufe der Ontogenese eines Individuums 
nacheinander angelegt werden. Schon frfih hat man die ,,Dorsalorgane" 
der pterygoten Insekten, die niehts anderes als Involutionsformen der 
Keimhfillen (Amnion und Serosa) darstellen und folglich erst relativ 
sp~t auftreten, ohne weitere Funktionen zu fibernehmen (also keine 
eigentlichen ,,Organe" reprKsentieren) als sog. ,,sekund~ire Dorsalorgane" 
yon den ,,prim#iren Dorsalorganen" abgetrennt (DAwYDOFF 1928, 
JOHANNSEN U. ]3UTT 1941). Letztere finden sieh nahezu ausschlie~lich 
bei solchen Arthropoden, die ke ine  Embryonalhfillen besitzen und 
treten meist schon nach Ausbildung des Blastoderms, als dessen partielle 
Differenzierung sie aufgefal~t werden mfissen, auf, um sich bei den 
einzelnen Gruppen wahrend der Embryogenese unterschiedlich lange 
zu halten. Die yon Hv.¥Mo~s, I)AWYDOFF U. a. ge~ul3erte Vermutung, 
die prim~ren Dorsalorgane kSnnten ,,Vorl~ufer" der phylogenetiseh 
sparer (erst bei den Pterygota) auftretenden Keimhfillen sein, ist wenig 
fiberzeugend und wh-d aueh vielfach abgelehnt (TIEGs 1942). Freilich 
stellen sowohl die prim~ren Dorsalorgane als auch die Keimhfillen em- 
bryonale Differenzierungen des Blastoderms dar, die im Laufe der Om 
togenese in den Keim ,,iibernommen" und abgebaut werden, doch 
dfirfte diese Gemeinsamkeit allein nicht ausreichen, beide Bildungen 
im engeren Sinne zu homologisieren (vgl. unten). In unserem Zusam- 
menhang interessieren daher ausschliel~lieh die p r i m g r e n  Dorsalorgane, 
denn nut solehe treten bei den Pentastomiden auf. Leider sind auch 
die unter dieser Bezeichnung beschriebcnen Bildungen z.T.  so ver- 
schieden, dal~ selbst bei ihnen fraglieh ist, ob sie alle als homolog be- 
traehtet werden dfirfen (vgl. unten). Einige davon stellen bestenfalls 
,,Rudimente" vielleicht ehemals gut entwiekelter Organe d~r. Soweit 
die Dorsalorgane jedoch wohl ausgebildet sind, kommt ihnen sieherlieh 
aueh jeweils eine Funktion zu, fiber die allerdings noch vielfach Un- 
klarheit herrseht, wenn auch mehrere Autoren eine Sekretproduktion 
naehgewiesen haben oder vermuten. 

Das Dorsalorgan der P e n t a s t o m i d e n ,  obwohl bisher in den 
wesentliehen Teilen ungeniigend bekannt (s. o.), ist sehon frfih yon 
LEUCKART (1860) und FILIPPI (1861) mit dem maneher Crustaeeen- 
Embryonen (vor allem Gammariden) vergliehen worden, wenngleieh 
aueh das der Crustaeeen zu jener Zeit wenig erforseht war und daher 
nieht viel mehr als die ahnliehe Lage an der Dorsalseite des Keimes als 
I-Iomologiekriterium dienen konnte. Spgtere Autoren haben die Frage 
naeh der I~Iomologie, wohl wegen der herrsehenden Unklarheiten, nieht 
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mehr beriihrg. Da wit ein detailliertes Bild vom Bau und der Funktion 
des Dorsalorgans der Pentastomiden geben konnten (s. o.), aus letzter 
Zeit zudem noeh gute Darstellungen der Dorsalorgane anderer Arthro- 
poden vorliegen (vor allem yon TIEGs), sei hier ein eingehender Vergleieh 
dieser Bildungen angestellt. Bei den Crustaeeen k6nnen dabei, wegen 
der zahlreichen Angaben, nur typische Beispiele herausgestellt werden, 
ohne dag Vollstgndigkeit angestrebt werden soll. 

Bei folgenden Arthropodengruppen treten prim/~re Dorsalorgane auf : 

a) Chelicerata. Innerhalb der Chelieerata sind typische Dorsalorgane 
selten und kommen in vergleiehbarer ~'orm nut" den Xipltosuren zu. 
Itier hat  IWANOF]r (1932) bei Limulus moluccanus-Keimen zwei (!) an 
den Seiten (!) des K6rpers gelegene ,,Seiten- oder Dorsalorgane" be- 
obaehtet, die aus dem Ektoderm vor der Ausbildung der Blastoderm- 
cuticula entstehen. Die Zellen dieser Organe haben dr/isigen Charakter 
und produzieren ein Sekret, das sieh sp/~ter unter die Blastodermeutieula 
ergiel3t. Bei der Ausbildung einer zweiten Cutieula werden die 0ffnungen 
der DorsMorgane ausgespart, so dag deren Sekret weiterhin unter die 
erste Blastodermeutieula gelangt. Im Verlauf der EmbryonMentwiek- 
lung kommt es bei Limulus zu drei I-I~utungen, die alle in Beziehung zu 
den Dorsalorganen stehen, welehe IWA~OFF entsprechend als ,,embryo- 
nale IIgmtungsdrfisen" bezeichnet. Ob diese paarigen Bildungen, deren 
histologischer Bau ghnlieh dem des Dorsalorgans der Pentastomiden ist, 
mit letzterem homologisiert werden dfirfen, muB fraglieh bleiben. Allein 
ihre laterale Lage und ihr paariges Auftreten spreehen dagegen, nnd aueh 
ihre Funktion ist offensichtlich eine andere. Mit den tt/~utungen hat 
das Dorsalorgan der Pentastomiden offenbar nichts zu tun, lediglieh die 
Sprengung des Chorions dfirfte dureh die Sekretproduktion mit bedingg 
sein. Am Rande sei hier erw£hnt, dag ScHuLz~ (1937) versueht hat, die 
Atemplatten der Zeeken (Ixodiden) mit den Dorsalorganen yon Lim~lus 
zu homologisieren. 

b) Crustacea. Bei den Krebsen sind primare Dorsalorgane in mannig- 
faeher Ausbildung relativ verbreitet. Neben unpaaren, dorsal gelegenen, 
kommen aueh paarige ,,Lateralorgane" vor, so z .B.  bei Mysis und 
Idotea. Bei diesen stiilpt sich die Blastodermeutieula in die Lumina der 
,,Lateralorgane" ein und erm6glieht so dem produzierten z~hen Sehlehn 
den Austritt. Naeh NUSSBAUM und SCtt~IBE~ (1898) sollen die Em- 
bryonen dureh die Lateralorgane an ihren tIfillen befestigt werden. 
Bleibt fiir all diese paarigen Organe die Homologie zu den typisehen 
Dorsalorganen aus den oben sehon ffir Limulus angeffihrten Grfinden 
aueh fraglieh, so liegen bei den unpaaren, im Folgenden zu bespreehenden 
Bildungen z. T. so fibereinstimmende Verh~ltnisse vor, dal3 eine Homolo- 
gie sehr wahrseheinlieh is~. 



544 Gt~TH~l~ 0SCItE : 

So hat  PYATAKOV (1926) yon Argulus ]oliaceus-Keimen zwei Dorsal- 
organe beschrieben, yon denen das zuerst auftretende streifenfSrmig 
am Rfieken des Keimes entlangzieht und einen L~ngsspalt in der sich 
bald ausbildenden ersten Blastodermcuticula bildet. Es hat keine 
Ahnlichkeit mi t  dem uns interessierenden ,,prim~ren Dorsalorgan", 
wird jedoch yon einem zweiten, ebenfal]s an der Dorsalseite liegenden 
und mit  einer zweiten Cutieu]a zusammenh~ngenden abgelSst, das in 
Lage und Bau dem yon uns ffir Reighardia besehriebenen Dorsalorgan 
sehr gleicht (Abb. 44). Aueh eine deutliche Mansehette (PYATAKOV 

Abb.  ~4. Argulus  ]oliaeeus (Crustaeea),  Quer- 
sehni t t  drench alas 2. Dorsa lorgan nach  PYATAKOV 
(1926). 1 C 1. Cuticnla,  2 C 2. Cuticula,  se Sekret  

sprieht von ,,outlet par t")  ist 
ausgebildet und gestat tet  dem 
yon dieser Drfise produzierten 
Sekret den Austritt.  Dieses 
Sekret ergieBt sieh in den 
Spalt zwisehen erster und 
zweiter Cuticula und spielt bei 
der ,,H~utung" eine l~olle. 
Dabei reiBen Chorion und 
erste Blastodermcutieula dor- 
sal der Lgnge nach auf. Dem- 
nach dient es auch bei A rgulus, 
wie bei den Pentastomiden, 
unter anderem der l~uptur 
des Chorions, und als einziger 
Unterschied bleibt nur beste- 

hen, dal~ der Argulus-Keim zwei Cuticularhfillen ausbildet und folglich 
das Sekret nicht direkt unter das Chorion sondern unter die zuerst 
abgehobene Blastodermeuticula gelangt. Auch das yon BULLAI~ (1878) 
ffir den parasitischen Isopoden Cymothoa beschriebene und yon N~ss- 
]3Av~ u. SCH~EIBE~ (1898)best£tigte Dorsalorgan ist ein kugelfSrmi- 
ges Gebilde, dessen Lumen durch einen Kanal  mit  der ,,Eihaut" in 
Verbindung steht, und dfirfte dem ffir Argulus besehriebenen ,,zweiten" 
Dorsalorgan im wesentliehen entsprechen. 

Bei dem D e e a p o d e n  Panulirus ]aponicus konnte Tv, RAO (und 
neuerdings auch SHI~O 1950) drei hintereinanderliegende Dorsalorgane 
nachweisen, yon denen das vordere zuerst entsteht und am l~ngsten e r  
halten bleibt. Diese Organe sind weitestgehend gleich gebaut  und weisen 
grol~e Ahnlichkeit mi t  dem Dorsalorgan der Pentastomiden auf (Abb. 45). 
Auch hier kommt  es zur Bildung eines Sekretes, das sieh unter  die 
Blastodermcuticula ergieBt. •ber die Funktion sehreibt TE~Ao (1929): 
,,the dorsalorgans serve as agencies to separate the embryonic exuvia 
from the egg surface by  the intervention of its secretion, so tha t  these 
organes m a y  be par t ly  regarded as moulting glands of the embryo."  
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Bei den meisten Deeapoden sind Dorsalorgane jedoeh nur sehwaeh 
ausgebildet und stellen in Form von ,,Dorsalplatten:'  oder ,,Apikalplat- 
ten" entwiekelte Verdiekungen des Blastoderms dar, die bestenfalls als 
l~udimente typiseher Dorsalorgane angesehen werden dfirfen, wenn 
sie fiberhaupt (was allerdings wahrseheinlieh ist) mit  diesen Bildungen 
homolog sind (vgl. WEYGOLDT 1961). 

Am lgngsten sind typisehe Dorsalorgane yon den A m p h i p o d e n be- 
kannt,  we sie z. B. ffir Gammarus und Orchestia sehon frfih besehrieben 

f.c 
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Abb. ~5. Panu l i ru s  japonicus  (Crustaeea) ,  Sehn i t t  du reh  das vordere  Dorsa lo rgan  n a e h  
TERAO (1929). 1 C 1. Cut ieula  Ms E x u v i e ,  se Sekre t  (vgl. Abb.  23 u n d  2{b)  

wurden (ULIANIN 1881). Mit denen yon Gammariden haben daher aueh 
L~UCKA~T und FILII'PI die Dorsalorgane der Pentastomiden verg!iehen. 
In  neuester Zeit hat  W~¥GOLDT (1958) wieder Angaben fiber das Dorsal- 
organ yon Gammarus pulex gemaeht.  Es wird bereits sehr frfih angelegt, 
bevor sieh die Zellen des Blastoderms zum Keimstreifen zusammenlegen. 
I m  Gegensatz zur Ausbildung bei den Pentastomiden (s. o.) versehwinden 
die Grenzen zwisehen den einzelnen grogen Drfisenzellen, und aueh ein 
typisehes Lumen seheint naeh den yon WEYGOLDT gegebenen Abbil- 
dungen nieht aufzutreten. Es kommt  jedoeh aueh hier zur Bildung eines 
Sekrets, das sieh unter der Oberfl~ehe des Chorions etwas ausbreitet. 
,,Wir k6nnen fiber seine Funktion bisher nur Vermutungen a n s t e l l e n . . .  
offenbar dient hier das Dorsalorgan dem Embryo  als I-Iaftorgan an der 
Eihfille und hilft sp~ter beim Sprengen des Chorions mit, indem es dieses 
an der Haftstelle etwas ver/indert hat" (WEYGOLDT 1958, p. 67). Wenn 
auch im Bau des Dorsalorgans der Pentastomiden und yon Gammarus 
nicht so weitgehende l~bereinstimmungen auftreten, wie wir sie bei 
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Argulus konstatieren konnten, so besteht doch gro~e Xhnlichkeit auch 
in der Funktion. Fiir Gammariden liegen auch die ersten entwicklungs- 
physiologischen Experimente durch RA]~PAPO~T (1960) vor, die ergaben, 
dal~ die immigrierenden Zellen auf eine einzelne Ze]le (EF) zuriickgehen, 
deren ZerstSrung sich im Fehlen des Dorsalorgans und der Kopflappen 
auSert. 

c) Myriapoda. Bei den Myriapoden ist das prim£re Dorsalorgan 
recht unterschiedlich entwiekelt und offensichtlich im Abbau begriffen. 
WKhrend es vor allem bei den Symphylen, abet auch bei den Pauropoden 
gut ausgebfldet ist, finder es sich bei den Chilopoden und Diplopoden 
nur noch als Rudiment, den ,,Dorsalplatten" und ,,Apikalplatten" 
maneher Decapoden ~hnlieh (s. o.), so da$ manche Autoren (TIEGS U. a.) 
Zweifel daran hegen, ob diese Bildungen fiberhaupt einem Dorsalorgan 
entsprechen. 

Fiir C h i l o p o d e n  hat HEYMO~S (1901) an Scolopendra eine dorsal 
gelegene Verdiekung der ,,membrana dorsalis" nachgewiesen, in deren 
engen Bereich das Epithel mehrsehiehtig wird. Die untersten Schichten 
dieser Plat te werden sparer ins Innere des Embryos verlagert und degene- 
rieren. Allein dieses Verhalten und die Lage der , ,Platte" stiitzen die 
Ansieht, dal3 sie den Rest eines Dorsalorgans darstellt. 

Xhnlich liegen die Verh£1tnisse bei den D i p l o p o d e n ,  wo SEIFE~T 
(1960) bei Polyxenus lagurus ein ,,Dorsalorgan" beschrieb. Es handelt 
sieh dabei um vier bis seehs groSe Blastodermzellen (Kerne) an der 
Dorsalseite des Keimes, die ebenfalls spater in den Embryo aufgenommen 
werden und dort die Funktion yon Vitellophagen iibernehmen. 

Das wohl entwickelte prim~re Dorsalorgan der S y m p h y l a  hat  
TIEGS (1941) ffir Hanseniella ausfiihrlieh beschrieben. Sein erstes Auf- 
treten in der Embryogenese ist gewissen individuellen Sehwankungen 
unterlegen, jedoch wird es stets re]ativ frfih durch eine VergrSSerung 
yon Blastodermzellen angelegt. Es ist nieht yon der sich sparer aus- 
bildenden Blastodermeuticula bedeekt, so dab eine kreisfSrmige Miin- 
dung (Porus) entsteht. I~aeh TIEGs wachsen die apikalen Partien der 
grol3en Zellen des Dorsalorgans als Filamente (,,tendrils") zwisehen die 
Blastodermcuticu]a und das Chorion aus und erstrecken sieh bis zum ent- 
gegengesetzten Eipol (Ventralseite). Das Plasma der Ze]lausl~ufer nimmt 
fibrill£re Struktur an. Naeh den yon TIEGS gegebenen Abbildungen 
stimmt das Dorsa]organ yon Hanseniella in seinem Bau weitestgehend 
mit dem yon Reighardia iiberein. Auch bin ieh iiberzeugt, dal3 es sieh 
bei den aus dem Porus austretenden ,,Filamenten" nicht um Zellans- 
wiiehse, sondern um zahe, daher nicht (wie bei den Pentastomiden) zu 
einer einheitliehen Sehleimhfille zusammenfliel3ende Sekretfaden handelt, 
wobei jeder Faden (tendril) das Sekretionsprodukt einer Drtisenzelle 
des Dorsalorgans darstellt (vgl. unten Collembolen). Bei der Besprechung 
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der noeh fraghchen Funktion des Dorsalorgans der Symphylen stellt 
TIrGs auch selbst die Frage: . . . . .  are the tendrils perhaps a visible 
product of excretion ?" 

Auch ffir die P a u r o p o d a  hat  TINGS (1947) ein Dorsalorgan naeh- 
gewiesen. Wiederum schwankt der Zeitpunkt seines ersten Auftretens 
in der Entwicklung individuell, auch bleibt es nut  kurze Zeit erhalten, 
ist also offensichtlich im Abbau begriffen. Dennoch 1/~$t sich eine 
kurzfristige Ausscheidung yon Sekret beobachten, das sieh unter der 
Blastodermcuticula ausbreitet und naeh T~EGS womSglich zur An- 
heftung des Keimes an derselben client. 

d) Zntognatha. Bei den Entognathen treten prim£re Dorsalorgane auf, 
die wohl die grSl~te £hnlichkeit mit denen der Pentastomiden besitzen. 
Am l~ngsten bekannt sind sie fiir die C o l l e m b o l e n ,  fiber die Unter- 
suchungen yon CLAYrOL~ (1898), P~ILIrTSC~'KO (1912) und TInGs 
(1942) u .a .  vorliegen. Bei Isotoma kommt es naeh P~IrTSCHEN~O 
sofort nach tier Entwieklung des Dorsalorgans, aus dem Blastoderm der 
Rfickenregion, zur Ausbildung einer Blastodermcuticula und bald danaeh 
zu einer Ruptur  des Chorions, das in zwei Kappen abspringt. Die Zellen 
des Dorsalorgans weisen ein vakuohsiertes Plasma nnd je einen grol]en 
Kern auf. ,,Die in den Zellen hervorgebrachte Substanz tr i t t  naeh auf~en 
und zwar in Gestalt eines Bfindels yon hSchstwahrscheinlich klebrigen 
F£den, welche gleichsam eine Fortsetzung der Zellen des Dorsalorgans 
darstellen, und befestigt sieh an tier inneren, bei sehr intensiver Aus- 
scheidung an der/~uSeren Hfille des Embryos" (PHILIPTSC~KO 1912, 
p. 555) (Abb. 47). P~IL~TSC~NKO h~lt das besehriebene Organ ffir 
ein embryonales Exkretionsorgan, dessen Exkrete gleichzeitig der 
Befestigung des Embryos an der Hfille dienen. 

Eine /~hnliche Beschreibung des Dorsalorgans der Collembolen gibt 
TInGs, der Vertreter aus den drei Famihen Poduridae, Entomobryidae 
und Sminthuridae untersuehte. Wiederum deutet  er, wie schon bei den 
Symphylen (s. o.), die austretenden Sekretf/~den als filamentSse Aus- 
wfichse tier Zellen, die er his zur Ventralseite des Embryos verfolgen 
konnte (Abb. 46). Auch bei diesen Formen reiSt das Chorion frfihzeitig, 
so da$ der Keim nut  yon der ersten Blastodermcutieula umschlossen 
ist, unter tier sich die Sekretf£den entlangziehen. Sp£ter kommt es dann 
zur Ausbildung einer zweiten Blastodermcutieula. 

W/~hrend ffir die Proturen entspreehende Untersuchungen noeh 
ausstehen (Embryonalentwieklung unbekannt), sind wir fiber das Dorsal- 
organ der D i p l u r e n  wiederum dureh Untersuchungen yon TIEGS (1944) 
an Campodea gut unterriehtet. Hier bildet sich das Dorsalorgan relativ 
sp/it, nachdem die Extremit/~ten angelegt sind. Auch bei Campodea 
hat TIEGs ,,filament5se Zellauswfiehse" zwisehen Embryo und Blasto- 
dermcutieula festgestellt (alas Chorion bleibt hier erhalten), die nach der 
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Abb.  ~ 6 a - - c .  Dorsalorgane bei Collembolen n~ch TIEGS (1942) (vereinfacht) .  a t~seudo - 
sinella alba, E m b r y o  yore  Chorion (ch) wnschlossen,  b ~. c. t t y p o g a s t r u r a  armata ,  Dorsal- 
organ,  b Langsschn i t t ;  c Aufsicht  (vgl. daz~ Abb.  23 u n d  25). blc Blas todermcut icula ,  
ch Chorion, do Dorsalorgan,  dz Driisenzellen des Dorsalorgans,  dzqu  Querschnit te  drtrch die 
Driisenzellen des Dorsalorgans,  K Zellkern,  se Sekre t faden  (die , , tendri ls"  nach  TrEGS) 
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Degeneration des Dorsalorgans zu einer visk6sen Masse zusammen- 
fliegen. Dies sprieht meiner Meinung nach wieder daffir, dab die sog. 
,,Zellauswfiehse" niehts anderes als kompakte Sekretf~den sind, wie sie 
nnmittelbar naeh Austritt  aus den Zellen aueh bei Reighardia noeh iso- 
lierbar sind (Abb. 23), dann jedoeh zu einer Sehleimhfille versehmelzen. 

s e  Z}c 
,, / 

Abb.  ¢7. I s o t o m a  cinerea (Collembola), Dorsalorg~n naeh  PHILIPTSCt{ENKO (1912). bc Blasto- 
derment ieu la ,  ekt  Hfi l lenektoderm,  8e Sekret  

e) Pterygota. Bei den pterygoten Insekten ist bislang noeh kein 
typisehes, prim/~res Dorsalorgan nachgewiesen, t i ler begegnen wit nur 
den ,,sekundgren Dorsalorganen", die als Involutionsformen der Keim- 
hfi]len mit den bier interessierenden prim£ren offensichtlieh nichts zu 
tun haben; sie kommen in ~hnlieher Form aueh den Thysanuren zu 
(Lepismatiden, siehe WOO])LA~D 1957). Lediglieh bei einigen Pterygoten, 
so bei Donacia crassipes, ist eine friihzeitig degenerierende Patt ie des 
dorsalen Ektoderms beobaehtet worden, die H rRsc~L~  (1909) flit ein 
Homologon des prim&ren Dorsalorgans h~lt, doeh sincl diese Bildungen 
zu wenig differenziert, um einen solehen Sehlul3 zwingend zu belegen. 
Liegt wirklieh Homologie vor, so hgtten wir aueh bei Pterygoten noeh 
letzte ,,Reste" eines urspriingliehen prim/kren Dorsalorgans erhalten. 

l)berblieken wir die im Vorstehenden gesehilderten prim/kren Dorsal- 
organe der Crnstaeeen und Antennaten, soweit es sieh um wohldiffe- 
renzierte Bildungen handelt (die ,,I{udimente" seien wegen der be- 
stehenden Unsieherheit hierbei nieht berficksiehtigt), so likgt sieh eine 
reeht erstaunliehe ~bereinstimmung in Bau und Funktion konstatieren. 
Freilieh herrseht vor allem fiber die Funktion maneher dieser Bildungen 
noeh keine Klarheit. ~ltere Autoren sahen in den Dorsalorganen der 
Crustaeea (die der fibrigen Mandibulaten wurden erst sp/~ter bekannt) 
vielfach . . . . .  rudiments of some ancestral structure, and no longer of 
any use to their posesso r s . . . "  (BuT,LA~ 1878). Aueh ULJA•I• (1881) 
erkennt dem Dorsalorgan der Amphipoden ,,keine spezielle physiolo- 
gisehe F unk t i on . . .  aber eine hohe morphologische B e d e u t u n g . . . "  zu. 
Entsprechend haben D o ~ N  (1870) und andere Autoren auch versucht, 
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die Dorsalorgane der Crustaceen als ~Jberreste des l~fickenstachels eines 
,Zoea-Stadinms" zu deuten. ULJA~IN (1881) dagegen homologisiert 
das Dorsalorgan der Amphipoden gar mit der ,,Sehalengrube" der Mol- 
lusken. All diese Homologisierungsversuche k6nnen als verfehlt be- 
t raehtet  werden. DaB den wohldifferenzierten Bfldungen jedoeh eine 
Funktion im Embryonalleben zukommt, dfir~te heute auger Zweifel 
sein. Die meisten Autoren besehreiben eine Driisenfunktion und ver- 
tauten einen Zusammenhang entweder mit der AblSsung der Eisehale 
(Chorion) oder der Sprengung einer embryonalen Cutieula. Vielfaeh 
wird aueh an eine Haftfunktion zur Befestigung des Keimes an der 
H/ille (vgl. oben) gedacht. TI]~Gs (1942) h/~lt das Dorsalorgan der Collem- 
bolen in ~bereinstimmung mit SLIFE~ fiir ein Wasser absorbierendes 
Organ, gibt jedoeh zu: . . . . .  the function of dorsal organ is at present 
abseure." Meiner Meinung naeh diirfte zumindest die ursprfingliehe 
Funktion des Dorsalorgans aller Mandibulaten im Zusammenhang mit 
der Abhebung oder Sprengung yon I-I/illen, seien diese dutch das Chorion 
oder die ]31astodermeuticula repr/~sentiert, zu sehen sein. Es erscheint 
mir namlieh ~uBerst bemerkenswer~, dag nahezu alien Formen, bei 
denen wohldifferenzierte prim/~re Dorsalorgane bekannt sind, eine fr/ih 
sich ausbildende Blastodermeutieula zukommt. 

Da das Dorsalorgan selbst eine Differenzierung des Blastoderms dar- 
stellt, h/~ngt es vom Zeitpunk~ seiner Anlage ab, in welehen Raum sieh 
das sparer produzierte Sekret ergiegt. Wird das Dorsalorgan v o r  der 
Abseheidung einer ersten Blastodermeutieula angelegt, dann bleibt bei 
deren sp/~teren Bildung eine 0ffnung als Porus erhalten, und das Sekret 
kann unmittelbar unter das Chorion gelangen, wie dies z .B.  bei den 
Symphylen und bei den Pentastomiden der Fall ist. Kommt  das Dorsal- 
organ dagegen erst naeh der Abseheidung, einer Blastodermeutieula im 
darunterliegendenBlastoderm zurAusbildung, dann steht es vielfaeh im 
Konnex mit einer diinnen zwei~en ]~lastodermeutieula und ergiegt sein 
Sekret unter die erste Blastodermeutieula und nieht unter das Chorion, 
wie z. B. bei den yon TI]SGs untersuehten Collembolen (Abb. 46). Der 
sieh so ergebende und yon TInGs (1942) herausgestellte Untersehied 
seheint mir yon untergeordneter Bedeutung zu sein, beruht er doeh allein 
auf einer , , t teteroehronie" zudschen der Entstehung der Blastoderm- 
eutieula und der Bildung des Dorsalorgans. Diese Heteroehronie wird 
um so verstgndlieher, als die Dorsalorgane bei den diversen Gruppen zu 
versehiedenen Zeiten der Embryonalentwieklung angelegt werden, ja 
ihr zeitliehes Auftreten selbst bei den Keimen ein und derselben Art 
individuellen Sehwankungen unterliegen kann (s. o.). Steht die urspr/ing- 
liehe Funk~ion des Dorsalorgans im Zusammenhang mit der Abhebung 
yon Ei- oder Keimhiillen, so sehliegt dies nat/irlieh nieht aus, dab im 
Lanfe der Phylogenie bei den versehiedenen Gruppen noeh weitere 
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Funktionen hinzukommen konnten, ja dab vielleieht sogar ein totaler 
Funktionsweehsel eintrat. Bei den Pentastomiden hat das Sekret des 
Dorsalorgans in Form einer allseitig gesehlossenen Schleimhtille sicherlieh 
aueh eine Sehutzfunktion (gegen Austroeknung z. B.) ftir die abgelegten 
Keime und bewirkt deren Verklebung zu ,,Paketen", so eine massive 
Infektion des Zwisehenwirtes erm6gliehend. Dies ist sieher eine sekun- 
d~re, ira Zusammenhang mit dem Parasitismus erworbene Funktion, die 
eine gesteigerte Sekretproduktion erforderlich maeht. Derartige ge- 
sehlossene Sehleimhiillen als Produkt des Dorsalorgans sind bisher yon 
noch keiner weiteren Tiergruppe bekannt. Ihnen nahe kommen lediglieh 
die vom Dorsalorgan gebildeten zahlreiehen, einzelnen Sekretfaden die 
bei den Symphylen und manehen Collembolen fast den ganzen Keim 
umsehlieBen, jedoeh unter der ersten Blastodermeutieula (Collembolen) 
oder unter dem Chorion (Symphylen) verlaufen (TI•CS, s. o. und Abb.46) 

Absehliegend mug noehmals die Frage gestellt werden, inwieweit die 
bei so versehiedenen Arthropoden auftretenden primaren Dorsalorgane 
wirklieh homologe Bildungen sind und fiir phylogenetisehe Speku- 
lationen ausgewertet werden k5nnen. Nach H~YMO~S sind die Dorsal- 
organe der Onyehophoren, Myriapoden und Apterygoten homolog und 
,,Vorl~ufer der Serosa" der Pterygoten (vgl. Itmsci~am 1928). Damit 
hat HEYMONS aueh jene sehwer deutbaren Bildungen in die Homologi- 
sierung mit einbezogen, die als wenig differenzierte ,,Platten" im dorsalen 
Blastoderm liegen, aber in ihrem Bau keine Beziehung zu den wohl- 
ausgebfldeten Dorsal-Organen,  yon denen oben die l~ede war, zeigen. 
So liegen fiir die Onychophoren bislang nur die Beobaehtungen yon 
SEDWICK (1885) an Peripatus capensis vor, wonaeh in der Embryonal- 
entwieklung dorsal paa r i ge  Ektodermverdickungen auftreten, wobei es 
sehr fraglieh ist, ob diese mit prim/~ren Dorsalorganen vergleiehbar sind, 
zumal sp~ttere Autoren (PrLIJGS~LDm~, MAI~TON), die andere Onyehopho- 
ren-Arten untersuehten, keine diesbez/iglichen Beobachtungen mitteilten. 

Aber selbst wenn wir uns auf die hoehdifferenzierten ,,primaren Dor- 
salorgane" besehranken, bleibt deren Homologie noch etwas unsicher. 
W~YGOI~DT betont in diesem Zusammenhang mit Recht, dag die ,,dis- 
junkte" Verbreitung s t r u k t u r e l l -  und, wie wir hinzuf/igen kSnnen, 
offensiehtlieh auch funktionell - -  vergleiehbarer Bildungen bei so ver- 
sehiedenen Arthropodengruppen zu der Uberzeugung f/ih~ . . . . . .  dag 
die F/thigkeit, solch ein Organ auszubilden, eine alte Eigensehaft der 
Arthropodenembryonen ist, die vielleicht sehon bei den Vorfahren der 
heutigen Arthropoden vorhanden w a r . . . "  (WE~rGOI~DT 1961, p. 263). 
Er betont jedoch gleiehzeitig, dab die paarigen, ansonsten aber sehr 
ahnlieh gebauten ,,Lateralorgane" gewisser Crustaeeen (z. ]3. Hemimysis) 
andererseits aneh die mehrfaeh unabhangige Entstehung solcher Bil- 
dungen wahrseheinlieh maehen. Es ist daher in der Tat sehwierig zu 
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einer definitiven Entseheidung dieser Frage zu kommen, zumal histo- 
logische Ubereinstimmungen fiir eine Homologisierung nur mit Vorsieht 
herangezogen werden dfirfen, da der Feinbau eines Organs, in unserem 
Falle einer Drfise, vielfaeh zu sehr funktionsbedingt ist und daher leieht 
,,Konvergenzen" auftreten k6nnen. So sind z .B.  die bei manehen 
Lepidopteren-Embryonen (und anderen Insekten) wohl entwiekelten 
Driisen auf den Beinanlagen des ersten Abdominalsegments (die sog. 
,,Pleuropodien") im histologisehen Bau den Dorsalorganen /~uBerst 
ahnlich, obgleieh es sieh hier bestimmt um Bildungen anderen Ur- 
sprungs handelt (vgl. I~SCHLE~ 1928, p. 756, 757). Ja  bei den Pentasto- 
miden selbst linden sieh in der t t au t  der Adulten verstreut zahlreiehe 
,,Stigmendrfisen" (vgl. v. HAFF~ER), die histologiseh ebenfalls grebe Uber- 
einstimmung mit den Dorsalorganen zeigen (Abb. 2, st), so dal~ HEY- 
Mo•s (1935, p. 122) die Dorsalorgane der Larven gar als embryonale 
Vorl/iufer dieser Stigmendrfisen ansah, was sieher nieht zutrifft. Unter 
diesen Umst~tnden erseheint es etwas gewagt, wenn TIEGS (1942) aus 
der ~hnlichkeit der Dorsalorgane der Symphylen, Collembolen und 
Dipluren (s. o.) auf eine nahe Verwandtschaft dieser Gruppen sehlieBt. 
Dies um so mehr, als die yon TIEGS ausgesproehene Vermutung, die Dor- 
salorgane der genannten drei Gruppen - -  wegen ihrer Spezialeharaktere 
spater ,,Tiegs-Organe" genannt (REMI~OTO~ 1954, vgl. auch TuxEz~ 
1956 und 1960) - -  waren dureh . . . . .  the most singular featur of this 
type of organ, the system of extraembryonie f i l a m e n t s . . . "  (TIEGs 1947) 
ausgezeiehnet, zweifelhaft bleiben muB (s. o.). Offensichtlieh handelt es 
sieh bei diesen ,,Zellauswfiehsen" doeh nur um ein ,,fadenf6rmiges" 
Sekret, womit wiederum grol~e/Jbereinstimmung mit den Dorsalorganen 
der iibrigen Arthropoden, z. B. aueh denen der Krebse bestehen wfirde, 
von denen TIEGS die Organe vom , ,Symphylen-Typ" (die der Sym- 
phylen, Collembolen und Dipluren) gern unterschieden sehen m6ehte. 
Diese Feststellung sehlieSt jedoeh keineswegs aus, dab die bei den 
Myriapoden (Symphylen) and Entognathen entwiekelten typisehen 
Dorsalorgane wirklieh im engsten Sinne homolog sind, was auch ieh ffir 
wahrseheinlieh halte, zumal noch andere Kriterien fiir die ,,Verwandt- 
sehaft" dieser Gruppen spreehen. 

So bleibt absehliel~end keine andere Wahl, als zuzugeben, dab das 
Dorsalorgan, wie immer man es aueh beurteilen mag, zwar eine typische 
Bildung aussehliel~lieh der Arthropoden und vor allem der Mandibulaten 
darstellt, insofern also systematiseh verwertbar ist, bei der Beurteilung 
der Verwandtschaftsverhaltnisse engerer Gruppen jedoch nur mit einer 
gewissen Unsieherheit belastete Sehliisse erlaubt, da mit Konvergenzen 
gerechnet werden muG, bzw. Symplesiomorphien im Sinne II~.Nz~IOS 
vorliegen k6nnen. 
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Dem Dorsalorgan der Pentastomiden /ihneln in Feinbau (Spezial- 
eharaktere) und Funktion weitaus am meisten die gesehilderten Bil- 
dungen der Collembolen (Abb. 46 und 47) und Symphylen. Nut  bei diesen 
Gruppen kommt es aueh zu einer vergleiehbar starken Sekretproduk- 
tion, die zu einer vSlligen Umhtillung - -  sei es in Form einer gesehlossenen 
Sehieht (Pentastomiden) oder einzelner F~den (Symphylen, Collembolen) 
des Keimes fiihrt (Abb. 46a). Mit der sieh naeh den oben genannten 
Sehwierigkeiten empfehlenden Vorsieht kann man daher gewisse phylo- 
genetisehe Beziehungen zwisehen den Pentastomiden, Myriapoden und 
Entognathen vermuten, ein Sehlug der dureh weiteres Material noeh zu 
belegen sein wird. 

5. Die Blastodermcuticula 

Die starke innere Hiille, die den Pentastomidenkeim unmittelbar 
umgibt und ihm auch naeh der Geburt Schutz gew~hrt, ist eine Blasto- 
dermeuticula (s. o.). Die friihe Ausbildung einer schiitzenden Cutieula 
dureh das embryonale Blastoderm ist bei den Arthropoden welt ver- 
breitet, fehlt jedoeh in dieser Form den Anneliden. 

Da h/~ufig ein Zusammenhang zwisehen der Ausbildung eines pri- 
maren Dorsalorgans und der Bildung einer Blastodermeutieula besteht 
(s. o.), ist die Mehrzahl der Arthropodengruppen, bei denen eine wohl- 
entwiekelte Blastodermeutieula vorkommt, im vorhergehenden Absehnitt 
sehon genannt worden. Es handelt sieh dabei um zahlreiehe Crustaeeen, 
Myriapoden und Entognathen. Erg/~nzend seien genannt die Onyeho- 
phoren, yon denen PFLUCFELDEa (1948) die Ausbildung einer ent- 
spreehenden Cutieula z .B.  yon Paraperipcttus amboinensis besehreibt, 
ferner unter den Chelieeraten Limulus (IwA~OFF) und vor ahem die 
Aeari (Itydraehnelliden, Sareoptiformes, Ixodiden), bei denen h£ufig 
eine Blastodermeutieula zu beobaehten ist. 

Die Ausbildung einer Blastodermeutieula steht wiederum mit einer 
Eigent/imliehkeit in der Entwieklung maneher Arthropoden in Zusam- 
menhang, ngmlieh mit der friihzeitigen Sprengung der Eisehale. 

6. Die/riihzeitige Ruptur des Chorions 

Eine solche ist fiir die Entwicklung der Pentastomiden typisch und 
war bislang nur nicht erkannt worden. Es ist verst~ndlich, dab dem sieh 
weiter entwickelnden Keim nach der Absprenung der Eischale eine neue 
Schutzh/i]le geboten werden mug, und diese wird yon der Blastoderm- 
cuticula und der yore Dorsalorgan produzierten Schleimhiille gestellt. 
Bei den ebenso wie die Pentastomiden viviparen O n y c h o p h o r e n  hat  
PFLUGFU, Lm~t~ (1948) fiir Paraperipatus eine friihzeitige Ruptur  des 
Chorions nachgewiesen. 
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Unter  den C h e l i c e r a t e n  ist ein entsprechendes Verhalten z. B. ffir 
Limulus (IwA~oFF 1932) und Pseudoscorpione (WE:~GOLDT 1962) be- 
kannt  und bei den A c a r i  nicht selten, we man yon dem ,,Schadonophan- 
Stadium" oder der ,,Priilarve" spricht, wenn der Embryo nach der 
Ruptur  des Chorions seine Entwicklung in der Blastodermcuticula 
vollendet (HUGH~S 1959). J~hnlich liegen die Verhgltnisse bei manchen 
D i p l o p o d e n  und P a u r o p o d e n  die ebenfalls in einem sog. ,,Pupoid- 
Stadium" im Schutze der Blastodermcnticula und nach Sprengung der 
Eischale ihre Embryonalentwicklung abschliel~en. 

Bei den C o l l e m b o l e n  kommt es in der Regel zu einer frfihzeitigen 
Ruptur  des Chorions in zwei Teile, die dem yon der Blastodermeutieula 
umgebenden Keim kappenartig aufsitzen (UzEL 1898 und alle spiiteren 
Autoren). Die Blastodermcuticula kann bier bei manchen Arten eine 
Skulptur in Form dornenartiger Fortsgtze aufweisen, was fibrigens auch 
bei manchen Pentastomiden (z. B. Sambonia, Waddycephalus, vgl. 
HEYMOI#S 1935) vorkommt. Typisch fiir die Entwicklung vieler Collem- 
helen ist weiter, dab die Keime nach der Sprengung der Eischale deutlich 
an GrS~e zunehmen (PAcnT, SEDLAG), wit wires  auch bei Reighardia in 
starkem Mal3e feststellen konnten (s. o.). 

7. Die Anlage der Extremitdten 
Die Extremiti~ten sind beim Pentastomidenkeim als hohle, latero- 

ventrale Ausstfilpungen angelegt, auf dem uns vorliegenden Stadium 
deutlich in Coxopodit und Telopodit gegliedert und bei der fertig aus- 
gebildeten Primi~rlarve mit je zwei Krallen versehen. Alle diese Eigen- 
schaften und vor allem die Gliederung sprechen fiir die Arthropoden- 
zugehSrigkeit der Pentastomiden und linden sich in dieser Form nicht 
bei Anneliden. Deren Parapodien werden im Gegensatz zu den Extremi- 
t~ten der Arthropoden stets lateral angelegt, ein Unterschied, den vor 
allem S~oI)G~Ass (1938 und 1958) besonders betont, sind in einen dor- 
salen und ventralen Absehnitt geteilt, jedoch nie gegliedert und tragen 
,,versenkte Borsten", jedoch nit  typisehe Krallen. Bei der Anlage dieser 
Parapodien werden zuerst die Borsten ausgebildet, the der Lappen aus- 
w~chst, w~hrend bei den Arthropoden - -  und auch den Pentastomiden 
die Krallen erst viel spiiter angelegt werden (S~oDG~ASS 1938, MARCUS 
1958). 

RaG gerade Parasiten, wie die Pentastomiden, noch dazu kurz- 
fristig w~hrend der Embryonalentwicklung eine Gliederung der Extremi- 
t£tenanlagen als ,Autapomorphie" (spezielle Bildung) erworben haben 
sollten, ist denkbar unwahrscheinlich. Es darf daher hierin eine echte 
,,Rekapitulation" gesehen werden, um so mehr als gerade die Gliederung 
der Extremiti~tenan]agen in der Embryogenese der Arthropoden ent- 
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sprechende Stadien durchl£uft, die S~ODG~ASS (1958, p. 44) ftir phylo- 
genetische ,,Wiederholungen" hglt. 

W~BEa (1949) hat in der phylogenetischen Entwieklung des Arthro- 
poden-Beines drei Stufen unterschieden, das ,,Lobopodium" der lobo- 
poden Anneliden als einfachen, lappenf6rmigen Anhang ohne Gliede- 
rung und Krallen, das ,,Oncopodium", das bereits mit Krallen versehen 
ist, aber eine Gliederung vermissen l~gt (bei Tardigraden und Onycho- 
phoren) und schlieBlich das ,,Arthropodium" als gegliederte und mit 
Krallen versehene Extremit~t. WE~E~ selbst hat die Pentastomiden- 
Extremitgt als Oneopodium aufgefagt und folglieh die Zungenw/irmer 
mit den Tardigraden und Onyehophoren als ,,0neopoda" vereinigt. 
Der Naehweis einer deutliehen Gliederung der Extremit/~tenanlage der 
Pentastomiden zwingt uns jedoch diese Bildung als ,,Arthropodium" 
zu werten. 

8. Die Anlage des Nervensystems 
W/~hrend an den postoralen Ganglienanlagen des untersuch~n Penta- 

stomiden-Keimes keine hier interessierenden Einzelheiten zu erkennen 
waren, entwiekelt sieh das Antennenganglion offensichtlich fiber ein 
V e n t r a l o r g a n  (s. o.). 

Als erster beschrieb KE~EL (1886) bei Peripatus taschenf6rmige 
Einstfilpungen des ventralen Ektoderms, aus denen sich sp/tter die 
Ganglien entwickeln, unter der Bezeichnung ,,Ventralorgan", die, wenn- 
gleich nicht zutreffend (es handelt sich ja noch nicht um 0rgane), bei- 
behalten wurde. Aueh anderen Onychophoren kommen entsprechende 
Bildungen zu, wie PFLVG~ELDE~ (1948) nachweisen konnte. In dieser 
typischen Form treten sie bei keiner Arthropodengruppe auf, geben sich 
jedoch bei manchen noch durch schwache, grubenfSrmige Einsenkungen 
des Ektoderms oder Verlagerung der Kerne a]s ,,Einwanderungszonen" 
der Ektodermze]len zu erkennen. Derartig gebaute Ventralorgane hat 
TINGS ffir Pauropoden und Symphylen nachweisen k6nnen und SEIr~T 
(1960) aueh bei dem Diplopoden Polyxenus gefunden. W~hrend TInGs 
Iestste]lt, dag Ventralorgane nur bei Onychophoren und Myriapoden 
vorkommen und daraus auf die n/~here Verwandtschaft dieser beiden 
Gruppen schliegt, erw/thnt B]sI~MIsc~Ew (1958) Ventralorgane auch 
ffir die Pantopoda und sieht in ihnen ein ,,PrimitivmerkmM". Darin 
folgt ihm Smswi~G (1960), der diesen Bildungen demzufolge auch keine 
systematische Bedeutung zuerkennt. 

AbschiieBend bleibt jedoch festzustellen, dab Ventralorgane wiederum 
nut bei Protarthropoden (Onychophoren) und Arthropoden vorkommen, 
den Anneliden dagegen offensichtlich fehlen. 

Auffallend bei der Entwicklung des Nervensystems der Pentasto- 
miden ist welter, dab keine Anlage fiir ein Protocerebrum zur Ausbildung 
kommt, eine Tatsache, die uns sp/~ter noch besch/~ftigen soll. 
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Dal] das PrKmandibularganglion postoral angelegt wird, entspricht 
durehaus den Verh/~ltnissen bei allen fibrigen Arthropoden. Seine Ver- 
lagerung in die pr/iorale Region erfolgt erst sp~ter, wie es ebenfalls bei 
vielen Arthropoden beobaehtet wurde (s. o., vgl. TInGs 1947). BUTT 
(1960) ist sogar der allerdings umstrittenen Ansieht, da$ das Pr/~mandi- 
bularsegment bei manehen Arthropoden am Aufbau der Oberlippe 
(Labrum) beteiligt ist. 

9. Die Anlage des Coeloms 

Der untersuchte Pentastomiden-Keim zeigt in allen Segmenten (mit 
Ausnahme des letzten) ein wohlausgebfldetes, in deutliehe paarige Coe- 
loms/ickchen gegliedertes Mesoderm. Das Coelom ist dreiteilig, aus einem 
dorsolateralen, lateralen und ventralen Abschnitt zusammengesetzt. Die 
CoelomhShlen sind vor allem im dorsolateralen Abschnitt gut ent- 
wiekelt und beherbergen z. T. die Urgesehlechtszellen. Aus solchen paari- 
gen Anlagen dfirfte die beim adulten Tier meist unpaare, dorsal gelegene 
Gonade hervorgehen. Im Verlauf der Postembryonalentwicklung wird 
das Coelom aufgel6st, wodurch ein Mixocoel entsteht. 

Ein /~hnlich segmental angeordnetes Coelom finder sich als Anlage 
bei vielen Articulaten; bei den Anneliden bleibt es meist zeitlebens er- 
halten. Bei den Tardigraden werden ffinf Coelomsaekpaare angelegt, die 
jedoeh bis auf das letzte (~  Gonadenanlage) sp/iter aufgelSst werden. 
Unter den Arthropoden zerf/~llt bei den Embryonen der Crus taeeen  
der Mesodermstreif meist frfihzeitig, so dab weder eine deutliche Seg- 
mentierung desselben zn beobaehten ist, noeh CoelomhShlen gebildet 
werden. 

Bei einigen Krebsen jedoeh, so bei Cyclops, Lernaea, Artemia u. a. 
entsteht noch ein richtiges metameres Coelom (vgl. B~KL~MISC~EW 
1960). Bei den Acari (Milben) unterbleibt die Bildung yon Coelomh6hlen 
in den Mesodermanlagen. Bei den Onychophoren, Symphylen (TIEGS 
1941) und Chi]opoden (H~¥Moz~s 1901) wird ein wohlentwickeltes Coelom 
angelegt, das eine entspreehende Gliederung in dorsale, laterale und 
ventrale Abschnitte aufweist, wobei die dorsalen zur Gonadenh5hle 
werden. Die CoelomhShlen sind bei den Onychophoren, Myriapoden 
(mit Ausnahme der Pauropoden, Tiv, Gs) und Entognathen stets relativ 
grol~ (vgl. TINGS 1947). Bei den genannten Gruppen kommt es meist 
auch in den Kopfsegmenten (und nur solehe liegen beim Pentastomiden- 
Keim vor, s.o.) zur Entwieklung deutlieher Coelome. So gibt es ein 
gut ausgebfldetes Pr/imandibularcoelom (im Segment der zweiten 
Antenne) bei den Symphylen und Pauropoden, woes  im Verlauf der 
weiteren Entwicklung zu einer Orfise wird (TI~as 1941 und 1947), 
ferner bei Seolopendra (H~Y~oz~s 1901) und den Collembolen (HoFF- 
Z~AZ¢~ 191], TIE(~S). Bei den h5heren Insekten wird es stets aufgel5st. 
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Ein Mandibularcoelom ~st bei allen Myriapoden naehgewiesen (TIEGS 
1947), und auch ein Maxillareoelom kommt  allen Myriapoda und Ento- 
gnatha zu. 

I m  ttinbliek auf die Coelomanlagen lassen sieh die Pentastomiden 
demnaeh mfihelos den Arthropoden eingliedern, wobei eine Zugeh6rig- 
keit zu den Crustacea wegen der dort herrschenden: abwe~ehenden Ver- 
h/~ltnisse (s. o.) weitgehend ausseheidet. 

10. Die Larvalsegmente 
Bei den Articulaten lassen sich in der ontogenetischen Entwieklung 

larvale und postlarvale Segmente (IwA~OFF) untersehe~den. Die 
Larvalsegmente oder Deutometameren (RLMA~E 1949) entstehen in 
besehr~tnkter Zahl dureh gleichzeitige Aufgliederung eines einheitliehen 
Mesodermstreifens. Ihnen werden im weiteren Verlauf der Ontogenie 
sog. Tri tometameren (REMASE, = postlarvale Segmente) angefiigt, die 
ihren Ursprung einer pr/~analen Sprossungszone verdanken. Die Anzahl 
der Deutometameren ist bei den einzelnen Arthropodengruppen z .T .  
verschieden und wurde vielfach ffir phylogenetische ErSrterungen heran- 
gezogen, so vor allem v o n  IWA~OFF,  dessen Arbeiten y o n  BEXLEMISCHEW 

(1958, p. 203) ausffihrlich diskutiert werden. Beim Vergieieh der yon 
versehiedenen Autoren angegebenen Zahlenwerte ist unbedingt zu be- 
rticksichtigen, weiche Teile des Larvenk6rpers jeweils als eehte Segmente 
anerkannt  werden. So wertet BEKLEMISCHEW die erste Antenne nicht 
als Segment und z/~hlt daher erst ab der zweiten Antenne, w/~hrend 
W~BER (1952) das Antennensegment und sogar ein Pr/iantennalsegment 
mitz/ihlt und somit stets zwei Segmente mehr angibt als BEKLEMI- 
SCHEW. Bei der zur Zeit noeh herrschenden Unsicherheit in der Deutung 
pr/~oraler Segmente (s. o.) erscheint es mir am zweekm/~Bigsten bei der 
Z/~hlung mit  der 1. Antenne (inklusive) zu beginnen, die fraglichen 
pr~tantennalen Segmente also nieht zu berticksichtigen, zumal sich so 
auch am leiehtesten Vergleiche mit  dem Pentastomiden-Keim an- 
stellen lassen. 

Da die friihe Embryonalentwicklung der Pentastomiden nicht be- 
kannt  ist, l/~l~t sieh die Entscheidung, inwieweit beim Keim Deutometa- 
meren vorliegen, nur indirekt treffen. Da es just nur Kopfsegmente 
sind, die bei den Arthropoden als Larvalsegmente angelegt werden, und 
aueh bei den Antennata  nach WEBER (1952) die Tri tometameren mit  dem 
ersten Rumpfsegment  beginnen, ist es wahrscheinlieh, da~ alle oben 
ffir den Reighardia-Keim besehriebenen Segmente, die, wie wir sahen, in 
den Kopf  einbezogen werden, larvale Segmente oder Deutometameren 
darstellen, die ersten Tri tometameren demnach erst dureh Sprossung im 
Verlauf der Postembryonalentwicklung entstehen. Wenn dem so ist, 
liegen bei den Pentastomiden ffinf Larvalsegmente vor (Abb. 12a undl3) ,  
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eine Zahl, wie sie sowohl fiir Chelieerata als auch fiir Antennata ange- 
geben wird und aueh sehon den Onyehophoren und Tardigraden (letztere 
entwiekeln aueh postembryonal keine weiteren Segmente) zukommt 
(s. B~KL~MlSCHEW 1958, dort stets vier Segmente, da Antenne nieht 
mitgez~Lhlt). Es besteht jedoeh ein deutlieher Untersehied zu den 
Crustaeeen, bei denen stets nut  drei larvale Segmente (erste Antenne, 

a zz zweite Antenne und Mandibel des Nauplius) 
" md auftreten (BEKLEMISOItEW 1958). Auf diese 

Weise lieBen sieh die Crustaeeen als ,,Ahnen" 
der Pentastomiden aussehhe•en, wofiir aueh 
sehon die Befunde an den Coelomanlagen 

tax spraehen (s. o.). 
W/~hrend BEKLEMISOHEW die Anzahl der 

7h Deutometameren als wesentliehes Merkma] 
anerkennt, melden andere Autoren gewisse 
Bedenken an. So r/it VANDEL (1949) wegen 
der bestehenden Unsieherheiten ab, die An- 
zahl der Larvalsegmente ffir phylogenetisehe 
Uberlegungen zu benutzen, worin sieh ihm 
SiEwn~o (1960) ansehlieBt. Letztgenannter 
Autor betont mit  l~eeht, dab Diskrepanzen, 
die sieh bei gewissen Arthropodengruppen 
ergeben (z. B. bei den Insekten, bei denen 
naeh MANTON 1948 gar keine Larvalseg-. 
mente auftreten sollen, worin ihr BEKLEMt- 

Abb.  48. Pla tygas ter  herricki i  SCHlgW widersprieht), darin ihren Grund ha. 
( H y m e n o p t e r a ) ,  L a r v e  nach  
KULAGIN aUS IMM8 (1957). ben k6nnten, dab bei diesen keine wenigseg- 
a Antenne ,  A b  Abdomen ,  m mentigen (oligmeren) Larven mehr auftre- 
Mund, md  Mandibel,  m x  Maxil- 
le, ThWhoraxmitBeinanlagen ten, die dem Nauplius oder der Protaspis- 

Larve der Trilobiten vergleichbar waren. 
,,Die Zahl der aus dem Larvalmesoderm hervorgehenden Somite mug 
Jm Zusammenhang mit  dem Bau der Larven und den ver~nderten Ab- 
l~ufen der Ontogenese gedeutet werden" (SIEWlNG 1960). In  diesem 
Sinne erseheinen unsere Befunde am Keim der Pentastomiden in einem 
gfinstigeren Lieht, da deren Primgrlarve in der Tat  eine solche segment- 
arme Larvenform darstellt, dem Nauplius und der Protaspis in dieser 
Beziehung vergleiehbar. Diese Segmentarmut kSnnte bei den Pentasto- 
miden zwar ein ,,Primitivmerkmal" sein, treten doch selbst noeh bei 
ursprfingliehen Insekten sog. ,Kurzke ime"  auf, an denen der Hinter- 
kSrper nur wenig Anteil hat, steht jedoch wahrscheinlieh in Beziehung 
zum Parasitismus und der dadureh bedingten Viviparie (s. o.). Es sei 
hier nur daran erinnert, da[~ aueh bei manehen parasitischen Hymeno- 



Die systematische Stellung und Phylogenie der Pentastomida. 559 

pteren (z.B. Platygasterinen, Proctotrupiden) die ,,protopode Phase" der 
Embryonalentwieklung bis in die Postembryonalzeit  erhalten bleibt. 
Solehe ,,protopoden Larvenformen",  vielfaeh als ,,Cyclopoidlarven" be- 
zeiehnet, stellen quasi , ,Kopfkeime" dar, bei denen nur Mundgliedmagen 
und allenfalls rudimentgre Thorakalbeine ausgebildet sind, wghrend das 
kurze Abdomen v611ig ungegliedert bleibt (Abb. 48). Aueh die Extremi- 
tgten des Kopfes sind weitgehend rudimentgr, vielfaeh ist nur die Man- 
dibel hakenf6rmig entwiekelt (W~B]~ 1933). Bei diesen parasitisehen 
Hymenopteren t r i t t  demnaeh eine Larvenform auf, die eine gewisse 
/~ugere )[hnliehkeit mit  den Primgrlarven der Pentastomiden aufweist, 
worin selbstverstgndlieh hSehstens eine Konvergenz infolge parasitiseher 
Lebensweise zu sehen ist. 

11. Die Viviparie 

Die Pentastomiden sind vivipar, da die vom Weibehen abgesetzten 
,,Eier" schon eine fertig ausgebildete und sehlfipfreife Primgrlarve ent- 
halten, die das Chorion bereits abgestreift hat  (Abb. 4 und 10). Be- 
sondere Einriehtungen zur Ernghrung des Keimes im Uterus fehlen 
jedoch. Erstaunlieh ist, dab es zur Ausbildung eines ehitinigen Chorions 
kommt,  das bereits intrauterin abgesprengt werden mug, was nur 
als Reminiszenz an ein frtiheres, ovipares Ahnenstadium zu ver- 
stehen ist. 

Die Viviparie der Pentastomiden darf als Anpassung an den Parasitis- 
mus gedeutet werden. Aueh bei anderen parasitisehen Arthropoden 
kommt  sie dem entspreehend vor, so z .B.  bei den entoparasitisehen 
Aeari (vgl. HUGHES 1959). 

12. Die Anamorphose 

Die Postembryonalentwieklung der Pentustomiden ist nach unseren 
bisherigen Kenntnissen eine Anamorphose und ffihrt durch ,, Sprossung" 
fiber zahlreiehe Hgutungen zu einer gr6geren Anzahl yon Tritometa- 
meren (s. o.), die den Rumpf  ~ufbauen (Abb. 42). Entwicklung dureh 
Anamorphose ist bei den Artieulaten weir verbreitet und stellt bei den 
Arthropoden ein , ,Primit ivmerkmal" dar. Unter  den Mandibulaten 
kommt  eine solehe Entwicklung bei den Crustaceen und den Myria- 
poden, mit  Ausnahme eines Teiles der Chilopoda (den Epimorpha),  
vor und hat sich selbst innerhalb der Entognatha bei den Proturen 
noch erhalten. 

Naeh Bespreehung der wghrend der Entwicklung and am Keim der 
Pentastomiden ~uftretenden Charakteristika, wollen wir uns nun dem 
Bau der adulten Tiere zuwenden, um auch hier VergMche anzustellen. 
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IL Imaginalcharaktere 

1. Tagmosis 
Der K6rper der Pentastomiden ist in zwei Tagmata  geteilt, die als 

Kopf (Caput) und Rumpf  (Abdomen) zu bezeichnen sind. 
Da die Zahl der in den Kopf  aufgenommenen Segmente der der Mandi- 

bulaten entspricht, kommen fiir einen diesbezfiglichen Vergleich nur 
diese in Frage (s. u.). Innerhalb der Mandibulaten kommt  eine ent- 
sprechende Tagmosis nur bei den ,,Myriapoden" vor, deren K6rper, wie 
der der Pentastomiden, in einen Kopf und einen an Segmenten relativ 
reichen Rumpf  gegliedert ist. 

2. Der Kop/ 
enth~lt bei den Pentastomiden nachweislich zwei Antennensegmente 
(mit reduzierten Sinnesorganen), denen sich ein Gnathocephalon an- 
schlieBt. Dieses besteht ans drei bereits beim Embryo angelegten 
Gnathalsegmenten, die wir als Mandibel-, Maxillen- und Postmaxillar- 
segment zu bezeichnen haben. Insoweit herrseht Ubereinstimmung 
mit  den Mandibulaten. Das Postmaxillarsegment verdient insofern 
besondere Beachtung, als es sowohl beim Keim, als aueh bei den adulten 
Pentastomiden keine Anh/inge trgg~ und vielfaeh ( i m m e r )  nieht, oder 
nut  unvollkommen in den Kopf  einbezogen wird. Meist stellt es bereits 
das 1. gumpfsegment  dar (s. o.). In  dieser Beziehung ergibt sich somit 
eine auffallende Ubereinstimmung mit  den Diplopoda (.~) und Pauropoda, 
denen naeh TIEGS (1947) ebenfalls die zweite Maxille fehlt und die dieser 
Autor daher als , ,Dignatha" den/ibrigen Myriapoden und den Insekten 
gegenfiberstellt. Diesen kommt  eine zweite Maxille zu und sie sind daher 
als , ,Trignatha" zu bezeichnen (TINGS 1947). Naeh den Untersuehungen 
yon TINGS, vor allem an Pauropus, tr/~gt demnaeh das Segment der 
zweiten Maxille bei den Dignathen keine Anh/~nge - -  auch embryonal 
werden sie nieht angelegt - -  und wird aueh nieht in den Kopf einbezogen. 
Es stellt vielmehr als beinloses ,,Collum" das erste l~umpfsegment der 
Dignathen dar. Hier mug jedoeh betont werden, dag die Frage, ob das 
Gnathoehilarium der Diplopoden nicht doeh aueh Elemente der zweiten 
Maxille enth/~lt, wie PFLVGF~LJ)ER (1932) glaubt, noeh nieht restlos 
entsehieden ist (vgl. SIEWING 1960 und die ausftihrliehe Diskussion 
dieser Frage bei SEIgE~T 1960). Wie dem auch sei, die ,,Labilitgt" des 
zweiten Maxillensegments im Hinblick auf den Einbau in die Kopfregion 
und die Reduktion seiner Anhgnge bleibt eine bemerkenswer~e lJber- 
einstimmung der Pentastomiden mit  den Pauropoden und Diplopoden (?). 

Die Umwandlung der Mandibeln und ersten Maxillen in K[ammer- 
haken und deren wechselnde Stellung am Kopf stellen Anpassungen der 
Pentastomiden an den Parasitismus dar. Als solehe iiberrasehen sie 
nicht weiter, sind doeh auch bei den sehon erwghnten Cyelopoidlarven 
parasitiseher Hymenopteren z. B. die Mandibeln hakenartig entwiekelt. 
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Ob das ehitin6se ,,Buecalgerfist", das den Mund der Pentastomiden um- 
gibt und sieh ein Stfiek in den muskul6sen Pharynx erstreekt (Abb. 34), 
eventuell als Hypopharynx aufzufassen ist oder eine Bildung sui generis 
darstellt, soll bier nicht entschieden werden. 

Die bei den Pentastomiden auftretenden F r o n t a l -  und I t a k e n -  
d r i i s e n ,  die an den ,,Frontalpapillen" ( =  Antennen) und den beiden 
Hakenpaaren ( ~  Mandibeln und erste Maxillen) mfinden und vor allem 
bei den hoehevoluierten Poroeephalida teilweise extrem ent,wiekelt sind 
und weir in den gumpf  reiehen, sind noeh zu wenig untersueht (Genese 
und Funktion weitgehend unbekannt), um einen detaillierten Vergleieh 
m6glich zu maehen. Es erseheint mir jedoeh wahrscheinlich, dab sie 
den K o p f d r i i s e n  anderer Arthropoden und Protarthropoden entspre- 
chen. Als solche kennen wit bei den Onyehophoren die ebenfalls mgch- 
tigen ,,Schleimdrfisen" der Oralpapillen, welch letztere in der Deutung 
BUTTs (1959, 1960, im Ansehlug an PLATE 1922) den Mandibeln, naeh 
P~LUGF]~LD]~ (1948) den Maxillen der Arthropoden entspreehen. Sehon 
HnYMo~s (1935) hielt Beziehungen zwisehen diesen Driisen der Oral- 
papillen und denen der Pentastomiden I/ir mSglieh. Da wir die Frontal- 
papillen und IIakenpaare der Pentastomiden mit dan Antennen und 
Gnathalanh/~ngen der Mandibulaten homo]ogisieren kSnnen, interessiert, 
inwieweit diesen Kolofdrfisen in entspreehender Lagebeziehung zukom- 
men. An den ersten Antennen kennt man Driisen bei einigen Insekten, so 
bei Myrmica und Periplaneta; nach SNODGRASS (1935) sind solehe viel- 
leieht bei Insekten auch noch welter verbreitet. Der zweiten Antenne 
zuzurechnen sind die aus dem Pr/~mandibularsomit sich entwickelnden, 
persistierenden Driisen der Pauropoden und entsprechende Bildungen 
des Symphylen-Keimes, die nach dem Schlfipfen der Tiere degenerieren 
(TINGS). Mandibulardr/isen kennt man bei vielen Insekten (Hymenopte- 
ren, Neuropteren und auch Collembolen). Dem Segment der ersten Maxille 
zuzuordnen sind Drfisen, die bei Diplopoden und Pauropoden (bei letz- 
teren reiehen sie nach TI]~GS 1947 bis ins Abdomen!), bei Symphylen, 
Collembolen und Proturen auitreten und selbst manchen Pterygoten 
(z. B. Neuropteren-Larven) zukommen. An der zweiten Maxil]e, die den 
Pentastomiden fehlt, schlieglich treten bei den Mandibulaten verbreitet 
Drfisen (Labialdriisen) auf. 

Diese Zusammenstellung zeigt, dab die Potenz Drtisen in den An- 
hi~nge tragenden Segmenten des Kopfes auszubilden bei vielen Arthro- 
poden (vor allem Mandibulaten) welt verbreitet ist und somit auch bei 
den Pentastomiden nicht zu iiberraschen braucht. 

3. Der Rump/ 
Die entseheidende Frage, die manche Autoren bis heute fiir noch 

nieht v611ig geklgrt halten (KAESTNEI~ 1954), ist, ob die sehr zahlreiehen 
Z. Morph. (}kol. Tiere, Bd. 52 375 
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Glieder des Abdomens der Zungenw/irmer wahre Segmente darstellen, 
bei den Pentastomiden also eine echte Metamerie vor]iegt. Meiner Mei- 
nung naeh kann dies jetzt unbedingt bejaht werden, nachdem ffir die 
Kopfregion auf Grund der vorgelegten embryologisehen Befunde (s. o.) 
ein Aufbau aus echten Segmenten (mit Coelom, Ganglien und Extremi- 
t/~ten) erwiesen ist. HE¥~ro~s und v. ttAFF~En (1926) haben sich stets 
ffir die Segmentnatur der abdominalen Glieder ausgesproehen und als 
Beweis daffir vor allem die Zerteilung der L/~ngsmuskulatur in Einzel- 
absehnitte (s.u.) und die Anordnung der Transversalmuskulatur 
(Dorsoventralmuskulatur) in je zwei Paaren pro Absehnitt des Abdomens 
angeffihrt. Darfiber hinaus konnte v. HArFNElZ (1926) noch segmental 
angeordnete Nerven und Hautsinnesorgane (~  laterale Sinnespapfllen) 
naehweisen (vgl. oben) und somit zusammenfassend feststellen: ,,Der 
~ul3eren Gliederung der Linguatuliden entsprieht also eine Metamerie 
der Muskulatur, des Nervensystems und der Sinnesorgane." 

Oh Anlagen yon Extremit/£ten oder deren Rudimente an den Abdomi- 
nalsegmenten vorkommen, ist noch nieht sicher. Bei den meisten 
Pentastomiden lassen sieh entsprechende Bildungen nicht nachweisen. 
Bei der primitiven Raillietiella geckonis konnte H]~Y~o~s (1939) jedoeh 
an den Rumpfsegmenten rechts und links ,KriechhScker" feststellen, 
die, vor allem im vorderen Rumpfabsehnitt gut entwickelt, dieselbe 
Stellung einnehmen . . . . . .  wie die als Extremit/£tenrudimente zu deuten- 
den ttakenpaare am Kopf." ,Ob diese KrieehhScker lediglich dureh 
Muskelkontraktion verursaeht werden oder letzte Andeutungen einer 
ehemaligen Polypodie sind, l/tl~t sieh vorl/~ufig nieht entscheiden" 
(HEYMONS 1939). 

Die Anzahl der Rumpfsegmente schwankt bei den Pentastomiden 
zwisehen 16 und fiber 100. Eine sehr hohe Anzahl (z. B. fiber 30) stellt 
sicher auch innerhalb der Zungenwfirmer einen abgeleiteten Zustand 
dar, dermi$ der parasitischen Lebensweise insofern in Beziehung stehen 
dfirfte, als f/Jr die m~ehtig anwachsenden Gesehleehtsorgane Platz ge- 
schaffen werden muf~te. Innerhalb einer Art ist die Anzahl der Segmente 
relativ konstant. Die stets kleineren M/£nnchen haben oft weniger 
Abdominalsegmente als die Weibehen derselben Art. 

v. HAFF~E~ hat sehon 1926 betont, dab auf Grund der hohen Seg- 
mentzahl als Ahnen der Linguatuliden nur Anneliden, Onyehophoren 
oder Myriapoden in Frage k/~men. Da unseren Ergebnissen entspreehend 
die Anneliden und Onyehophoren a]s Vorfahren ausseheiden (s. u.), die 
Pentastomiden vielmehr ohne jeden Zweifel Euarthropoden darstellen, 
verbleiben ffir einen Vergleieh nut die Myriapoden, die anch eine ent- 
sprechende Tagmosis aufweisen (s. o.). Die Segmentierung des Pen- 
tastomiden-Rumpfes ist weitgehend homonom, was innerhalb der 
Arthropoden als Primitivmerkmal gewertet werden mul~, wie es bei den 
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basalen Gruppen der grogen Stgmme, den Trilobiten, Phyllopoden und 
entsprechend auch bei den ,,Myriapoden" auftri t t  (vgl. BV~KL~MlSCH~W 
1958). Die Anzahl der Abdominalsegmente ist bei den Arthropoden in 
der Regel fiir die Art konstant, doch kommen individuelle Schwankungen 
auBer bei Trilobiten und einigen Phyllopoden gerade bei den Diplopoden 
und einigen Geophilomorphen (Chilopoda) vor, also wieder bei Primitiv- 
gruploen (s. o.). Unterschiede in der Segmentzahl zwisehen den Ge- 
schlechtern sind yon Polydesmiden (Diplopoda) bekannt, bei denen die 
M~nnchen die Entwicklung fr/iher als die Weibchen beenden nnd daher 
ein Rumpisegment weniger als diese besitzen. Das Fehlen yon Extremi- 
t~ten an den Rumpfsegmenten der Pentastomiden kann als Anpassung 
an den Parasitismus nnd die damit verbundene Einsehr/~nkung der 
Agilit~t gewertet werden. Es wird usa so leichter verstgndlich, als es auch 
bei vie]en Mandibulaten (so vor allem bei den Insekten) zu einem weit- 
gehenden Verlust abdominaler Extremitgten kam. Von den wenigen 
(oft sieben) Rumpfsegmenten der frisch geschliipften Diplopoden tragen 
zungchst auch nur die ersten drei Extremit/~ten, wghrend die der rest- 
lichen Segmente erst nach weiteren tt/~utungen erscheinen (/~hnlich bei 
den Pauropoden). Durch eine Art ,,FStalisationsprozeg" kSnnte so die 
Ausbildung yon lgumpfextremitaten bei den Pentastomiden unterdr/ickt 
worden sein. 

6. Die Haut 
der adulten Pentastomiden besteht aus einer einschichtigen Hypodermis 
und einer farblosen Cuticula, deren Aufban aus Chitin (widersteht Kali- 
lauge) schon LEVCXA~T erkannte und sparer mit  exakteren Methoden 
auch yon SCHtrLZE festgestellt wurde (vgl. IIEYMO~rS ]935). 

v. HASFS~a hat  bei Armilli/er armillatus eine Epi-, Exo- und Endo- 
cuticula unterscheiden kSnnen, w/~hrend ich bei tleighardia sternae wohl 
ebenfa]ls eine deutlich abgesetzte und sich auch anders anf/~rbende Epi- 
cuticula beobachten, in der darun~erliegenden Cuticula jedoch keine 
weitere Unterteilnng (in Exo- und Endocnticula) mehr feststellen 
konnte (Abb. 52). Auf den mir vorliegenden Fl~chenschnitten zeigt 
sich, dal3 die Cu~icula aus bienenwabenartig aneinanderstoBenden Sechs- 
ecken aufgebant ist, deren jedes einzelne offensichtlich als ,,Abdruek" 
der Bildungszelle aufztffassen ist; entsprechende Beobachtungen liegen 
auch f/ir die Cuticula der Insekten vor. 

Die Cutieula der Wanderlaven trggt bei den Pentastomiden in 
Ringen angeordnete Stacheln, die offensichtlich bei der Fortbewegung 
behilflieh sind (Abb. 53). Wahrend tier Larvalentwicklung machen die 
Pentastomiden zahlreiche H~utungen (etwa 10 ?) durch; ob sieh auch die 
adnlten Tiere noch h~uten ist ungewiB, jedoch wenig wahrscheinlich. 

Sowohl in der chemischen Zusammensetzung als auch dem Feinbau 
naeh entspricht die Cuticula der Pentastomiden demnach so vo]lkommen 



564 Gff~T~E~ OSC~E: 

der der Arthropoden, dag sie einen wichtigen Hinweis f/Jr die Zugeh6rig- 
keit der Zungenwiirmer zu diesem Subphylum darstellt. Daran/~ndert  
aueh die Tatsache niehts, dag gelegentlieh in den Borsten yon Poly- 
chaeten Chitin naehgewiesen wurde. Aueh bei den Arthropoden unter- 
seheidet sich die Epicuticula ehemisch und daher auch in ihrem f/~rbe- 
risehen VerhMten yon den darunterliegenden Sehiehten, aueh bei ihnen 
ist Exo- und Endoeuticula vielfaeh nicht zu trennen ( W n s ~  1952). 
Weiterhin stellen die regelm/~Bigen H~utungen der Pentastomiden ein 
Arthropodenmerkmal dar. DaB die Zungenwiirmer keine S k l e r i t e  aus- 
gebildet haben, steht sieherlieh mit  der parasitischen Lebensweise und 
den damit  verbundenen Reduktionsvorg/ingen ira Zusammenhang, treten 
Sklerite doeh selbst bei Insekten zugunsten der membranSsen Bezirke 
zurtiek, wenn Fliigel oder Beine fehlen, wie z. B. bei den apoden Maden 
vieler Holometabolen. 

5. Die Muslculatur 

der Pentastomiden ist in ihrer Gesamtheit  quergestreift, auch die der 
inneren Organe (z. B. ])arm), was bereits DcJ)~m)IN feststellte und 
alle spiiteren Untersucher (vor Mlem v. HAFFN~ 1924), auch ich, 
best~tigen konnten. Nach KULAGI~ und v. HAFF~]~ setzen sich die 
einzelnen Bfindel der somatischen Muskulatur bis in die t typodermis  
fort  und inserieren mittels epithelialer Fibrillen (Tonofibrillen) direkt 
an der Cuticula. Es l£Bt sich eine unmitte]bar unter der t t au t  ver- 
]aufende dfinne (!) Ringmuskelschicht yon einer segmental gegliederten, 
in je zwei B~ndern dorsal und ventral  verlaufenden Liingsmuskelschicht 
unterscheidcn. In  jedem Rumpfsegment  treten zwei Paar  Dorsoventral- 
muskeln auf. Sowohl die charakteristische Querstreifung Ms auch die 
segmentale Gliederung der Li~ngsmuskulatur und die Insertion der soma- 
tischen Muskeln vermittels Tonofibrillen an der Cuticula stellen typische 
Arthropodencharaktere dar. Daran ihldert auch die Tatsache nichts, dab 
bei einigen Anneliden best immte Muskelzfige ebenfalls eine Querstreifung 
aufweisen k6nnen, ja dab in seltenen F~llen, so bei Magelona, sogar alle 
Muskeln quergestreift seink6nnen (vgl. MA~cvs 1958). Gerade yon einem 
lokomotorisch so wenig beanspruchten Organismus, wie dem eines Para- 
siren, w~re der unabhi~ngige Erwerb einer quergestreiften und geglieder- 
ten Muskulatur schwer zu verstehen, um so mehr, als selbst die mit  ihren 
Extremiti~ten , laufenden" Onychophoren als , ,Protarthropoden" eine 
glatte und ungegliederte Muskulatur beibehalten haben; auch die der 
Tardigraden besteht aus glatten Muskelfasern, die jedoch eine metamere 
Anordnung erkennen lassen. 

DaB eine, wenn auch schwach entwickelte Ringmuskelschicht bei 
den Pentastomiden ausgebildet ist, k6nnte im Zusammenhang mit  der 
Weichheit der t t au t  und dem Fehlen eines tIerzens stehen, da dadurch 
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der gesamte K6rper peristaltisehe Bewegungen zur F6rderung der Zirku- 
lation der KSrperfl/issigkeit durchf/ihren kann. Im/ ib r igen  hat  sich als 
, ,Primitivmerkmal" selbst bei den epimorphen Chilopoden in der Pleural- 
gegen eine fast vollst/~ndige Ringmuskelsehieht erhalten und ist nut  
unter den Tergiten und Sterniten (die den Pentastomiden ja fehlen!) 
reduziert (vgl. BEKLE~ISCH~W 1960). 

6. Das Nervensystem 

der Pentastomiden haben wir im Zusammenhang mit  der Embryonal-  
entwicklung (S. 529) bereits dargestellt, so dag wir uns hier kurz fassen 
kSnnen. 

Abb. 49. Paraperipatoides novaezelandiae (Onyehophora) ,  Quersehni t t  du tch  die 5hind- 
region. Ventra le  ) iundSf fnung  m i t  , ,feeding c laws",  dorsal  das mfiehtig entwiekel te  

Deu toce reb rnm 

Das Gehirn ist ein ,,sekundfires Syncerebrum" (W~B~a 1952), da 
dem Deutocerebrum bereits ein Tritocerebrum angef/igt ist. Der Aufbau 
eines ,Komplexgehirnes"  ist ein Merkmal das bereits an der Basis des 
Arthropodenstammes auftr i t t  und daher sehon den Protar thropoden 
zukommt (RE~A~E). Ein Protocerebrum fehlt den Pentastomiden, was 
wohl mit  dem Fehlen der Augen im Zusammenhang stehen diirfte. Der 
Abbau entsprechender Gehirnteile nach dem Verlust der von diesen 
innervierten Sinnesorgane kommt  bei Arthropoden h~ufig vor. So fehlt 
den Cheliceraten nicht nur die erste Antenne, sondern auch das diese 
innervierende Deutoeerebrnm. Die Ausbildung eines Deutoeerebrums 
bei den Pentastomiden spricht daher entschieden gegen ihre vielfaeh 
angenommene Zugeh6rigkeit zu den Chelieerata (vor Mlem Acari). 

Wenngleieh vorhanden, ist das Deutoeerebrum der Pentastomida 
vergliehen mit  dem anderer Arthropoden, doeh &ugerst sehwaeh ent- 
wiekelt, was wohl mit  der weitgehenden Reduktion der ersten Antenne 
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zusammenh/tngt. Die Ausbildung des Deutoeerebrums yon Paraperi- 
patoides novaezelandiae (Onyehophora), die ieh vergleichsweise unter- 
suchte, mag zeigen, wie m/tchtig entfaltet cs selbst bei einem Protarthro- 
poden sein kann (Abb. 49 im Vergleich zu Abb. 37), wenn die Antennen 
das dominierende Sinnesorgan darstellen (vgl. BUTT 1960). 

Bei Verlust der Augen kann es bei Arthropoden zu einer starken 
l%eduktion des Protocerebrums kommen, wie sie bei den Scolopendro- 
morpha und Geophilomorpha unter den Chilopoden gut zu verfolgen ist. 
Bei Scolioplanes hirtipes (Chilopoda) fehlt schliel~lich das Protocerebrum 
v611ig, wodurch ein nur aus I)euto- und Tritocerebrum bestehendes 
Gehirn entstanden ist, das dem der Pentastomiden sehr /ihnelt (vgl. 
beziiglich des Chilopoden Abb. 50 C in BEKL]~MISCH~W 1960). 

Das U n t e r s c h l u n d g a n g l i o n ,  bei den Mandibulaten meist aus 
drei Ganglienpaaren bestehend, wird bei den Cephalobaenida, also den 
,,primitiven" Pentastomiden, nur vom ?¢[andibularganglion repr/~sen- 
tiert, welches das vordere Hakenpaar innerviert. Das Ganglion der 
ersten Maxille ( =  hinteres Itakenpaar) imponiert bereits als erstes freies 
Ganglion des ,,Bauehmerks", liegt jedoch im Kopf (Abb. 34). Ffir diese 
(als Primitivmarkma] zu wertende ?) Abweichung finder sich eine gewisse 
Parallele bei den anamorphen Chilopoden, wo z. B. bei den Scutigero- 
morpha die Ganglien der zweiten (!) Maxille frei und nieht in das Unter- 
schlundganglion einbezogen sind. 

Bei den h6her evoluierten Pentastomiden (Porocephalida) verschmel- 
zen bekanntlich s/~mtiiche Ganglien zu einer einheitlichen sub6sopha- 
gealen ,,Gehirnmasse" (s. o.), ein Bauehmark mit freien Ganglien gibt 
es bei ihnen nicht mehr. 

Da die Konnektive zwischen Tritocerebrum und Mandibularganglion 
bei den Pentastomiden allgemein stark verkiirzt sind, entsteht eine ge- 
sehlossene, nur yore 0sophagus durchbohrte ,,Nervenmasse", wie sie 
z. B. bei Insektcn (Hymenopteren, Hemipteren u. a.) als ,,Schlundring" 
bekannt ist. 

7. Die LeibeshShle 
weist bei den Pentastomiden keine eigenen W/~nde und folglich auch 
keine Dissepimente auf. Da beim Embryo ein gegliedertes Coelom wenig- 
stens angelegt (im Kopfbereich, denn allein dieser entsteht aus den 
Larvalsegmenten), sp~tter aber aufgelSst wird, ist dergleichen zumindest 
ursprfinglich auch ffir den Rumpf zu vermuten. Demnach diirfte die 
Leibesh6hle ein Mixocoel darstellen, wie es ffir alle Arthropoden, yon 
den Protarthropoden an, charakteristisch ist. Hier sei noch angeffigt, 
dab den Pentastomiden jegliche B e w i m p e r u n g  fehlt ; auch im Genita[- 
t rakt  ist keine vorhanden, was wiederum ein typisches Arthropoden- 
merkmal darsteUt. 
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8. Die Gonaden 

Die Pentastomiden sind ausnahmslos getrenntgesehleehtlieh. Ihre 
Gonaden sind dorsal gelegene, meist unpaare Bildungen und nehmen als 
lange, ungegliederte Sehl~uehe groge Teile des I~umpfes ein. I-Iinsieht- 
lieh der Lage der GesehleehtsSffnung bestehen interessante Unter- 
sehiede. Bei den Vertretern der primitiven Ordnung Cephalobaenida 
liegt diese bei M~nnehen and Weibehen fibereinstimmend unmittelbar 
hinter dem Kopf, im zweiten bis 
drit ten Rumpfsegment (v. HAFFNER 
192¢, HE¥~ONS 1935, vgl. Abb. 41 
und 50). Diese Lage beh/~lt sie aueh 
bei den M~nnehen s~mtlieher Pen- 
tastomida (beider 0rdnungen) bei. 
Bei den Weibehen der Poroeepha- 
lida dagegen kommt es zu einer Ver- 
lagerung der Gesch]eehts6ffnung an 
das Hinterende. Man kennt aus die- 
ser 0rdnung ,,opisthogyne" Formen, 
mit terminal bzw. knapp vor dem 
After gelegener Gesch]echtsSffnung 
und ,,heterogyne", wie die Samboni- 
nae, deren GesehleehtsSffnung stets 
mehrere Segmente (5--18) vor dem 
After liegt, j a sogar w/~hrend der Ent- 
wieklung eine Verlagerung erf/~hrt. 
Auf friihen Larvenstadien (Wander- 
larve) seheint die Gesehleehts6ffnung 
generell vorne am I~umpf angelegt 
zu werden (HE¥Mo~s 1935). 

Abb.  50. Leiperiagraci ls  (Pen tas tomida) ,  
Vorderende  nach  HEYTvIONS (1935). ]r 
Frontalpapi l len,  ge6 Geschlechts6ffmmg,  
m Mand,  vh vordere ,  hh hin te re  H a k e n  

Die stets unpaaren O v a r i e n  haben ein langgestreektes, wandst/tn- 
diges, bei jungen Weibehen dorsal gelegenes Germarium. Die produ- 
zierten Eier sttilpen die Ovarwand saekartig vor, wodureh ,,gugere 
Eifollikel" entstehen (Abb. 1 and 51). Die Oviduete sind meist noeh 
paarig, bei Raillietiella jedoeh unpaar. Ein langer ,,Uterusblindsaek" 
ist wohl im Zusammenhang mit dem Eireiehtum und der Viviparie 
entwiekelt. 

Die I t  o d e n sind bei manehen Formen noeh paarig (so bei Linguatula), 
bei anderen unpaar, jedoeh sind stets zwei ,,Penes" vorhanden. Die 
Spermien weren in frei im Hodeninnern liegenden ,,Spermioeysten" 
entwiekelt (v. HAFFN~). 

Die Ausbildung der Gonaden l~gt vermuten, dab sie wohl urspriing- 
lieh paarig waren (wie heute noeh die Hoden maneher Arten) und in 
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beiden Gesehleehtern (wie heute noeh bei den Cephalobaenida) am Vor- 
derende des l~umpfes m/indeten. Die oben gesehilderte Embryonal- 
entwieklung zeigt, dab die Urgesehleehtszellen beim Keim stets dorso- 
lateral zu beiden Seiten des Darmes liegen (Abb. 19, 20, 21 und 25a) 
und in die dorsalen Absehnitte des Coeloms eingesehlossen sind. Die 
Gonaden dfirften demnaeh peristierende Teile des Coeloms darstellen. 
Bemerkenswert ist, dab diese Lagebeziehung bereits beim Embryo 
hergestellt wird, dessen Segmente ja aussehlieglich den Kopf aufbauen 
(s. o.), wghrend beim adulten Tier die Gonaden auf den gumpf  besehr/~nkt 
bleiben. Die Besamung der Eier erfolgt in den weibliehen Gonaden, 
wobei mehrere Spermien in ein Ei eindringen (Polyspermie, HAFF•ER). 

Abb.  51. Reighardiasternae, O v a r  m i t  ~nl~eren Eifollikeln 

All diese Eigenschaften gestatten einen Vergleieh mit den Arthro- 
poden. A llein schon dureh die Ausbildung langgestreckter, typiseher 
Gonaden unterscheiden sieh die Pentastomiden yon den Anneliden, bei 
denen sie nie in dieser Form entwiekelt sind, was z. B. VA~DEL (1949) 
direkt als trennendes Merkmal herausstellt. Aueh die generelle Ge- 
trenntgesehleehtlichkeit der Pentastomiden sprieht mehr f/ir Arthro- 
poden als f/Jr Anneliden, zumal Hermaphroditismus fiir einen Parasiten 
vorteilhaft ware. Persistierende Coelomabsehnitte linden sieh als 
Genitalh6hlen u .a .  bei den Onyehophoren, Tardigraden und Myria- 
poden. 

Die Lage der GesehleehtsSffnung urspriinglieh im zweiten oder dritten 
gumpfsegment  (der Untersehied ergibt sich daraus, dag das Post- 
maxillarsegment in seiner Lage an der Kopf-Rumpfgrenze sehwanken 
kann, s.o.) bei den Pentastomiden (Abb. 50) hat sehon v. HAFFNEI~ 
(1924) mit der der ,,progoneaten Myriapoden" vergliehen. In der Tat  
miinden die Gonaden bei den Pauropoden und Diplopoden sogar im 
selben Segment (wobei zu bedenken ist, dab aueh hier das Postmaxillar- 
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segment als erstes l~umpfmetamer oder ,,Collum" auftritt), bei den 
Symphylen a]lerdings im vierten. Die verschiedene Lage der Geschlechts- 
5ffnung bei Myriapoda (progoneat) und Inseeta (opisthogoneat) hat bei 
der immer wieder versuchten Ableitung der Insekten yon den Myria- 
poden, vor allem Symphylen, vielfach Kopfzerbreehen bereitet, stel]t 
nach neueren Erkenntnissen (TI~cS 1941) jedoch keinen unfiberwind- 
lichen Gegensatz mehr dar (VANDEL 1949, EVANS 1959). TLLLYAI~D 
(1935) hat versucht diesen ,,Lagewechsel" aus bestimmten Gesetzm~l~ig- 
keiten bei der Anamorphose abzuleiten. Die Tatsache, dal~ bei den 
Pentastomiden progoneate (alle Cephalobaenida) und opisthogoneate 
(die Weibchen der Porocephalida) Formen nebeneinander vorkommen 

" a  1 ¢¢ steht in auffallender Parallele zu den ,,Myn poaa , bei denen es ebenfalls 
progoneate und opisthogoneate (Chilopoda) Gruppen gibt, jedoch stellen 
die Pentastomida einen weir geschlosseneren Verwandtschaftskreis dar. 
Da~ bei den Porocephalida dieser Lageunterschied gar als Sexual- 
dimorphismus auftritt und bei manchen Formen die Verlagerung 
w£hrend der Larvalentwicklung verfolgbar ist, zeigt die in dieser Be- 
ziehung herrsehende Labilit/~t. Da die Pentas~omiden unserer Attffas- 
sung naeh den ,,Myriapoda" nahestehen (s. u.), erleichtern die bei ihnen 
herrschenden Verh~l~nisse auch das Verst~ndnis der unterschiedlichen 
Lage der GeschlechtsSffnung bei den progoneaten Myriapoden und 
opisthogoneaten Chilopoden und Insekten. Die dorsal gelegenen Go- 
naden der Onychophoren m/inden zwischen dem letzten oder vorletzten 
Beinpaar aus (also,,opisthogoneat"). 

Eine Verschmelzung ursprfinglich paarig angelegter Gonaden findet 
sieh aul3er bei Pentastomiden auch bei den Tardigraden und einerReihe 
yon Arthropoden, so bei den Acari und Opilioniden, bei vielen 
Copepoden und vor allem wieder bei den Myriapoden, n~mlieh bei den 
meisten Diplopoden, den Chilopoden und den Weibehen (!) der Pauro- 
poden. Paarige Penes bzw. GeschlechtsSffnungen besitzen die meisten 
Crustaceen, unter den Insekten kommen solehe bei den Ephemeriden 
und andeutungsweise bei den Lepismatiden vor. Unter den Myriapoden 
weisen die DipIopoda paarige GesehlechtsSffnungen auL 

Ein parietales (latera]es) Germarium besitzt das 0var bei vielen 
Myriapoden (Pauropoden, Symphylen) und bei den Co]lembolen, 
wi~hrend die Proturen, Thysanuren und Pterygoten eine apieale Lage 
des Germariums aufweisen. Aui~ere Eifollfl~el finden sieh bei den 
Chelieerata (was vielfach als Stfitze f/ir die lange vermutete Zugeh6rig- 
keit der Pentastomida zu den Araehnida angeffihrt wurde, vgl. ttL¥- 
-~o~s 1935), aber aueh bei den Onyehophoren und Myriapoden. Die 
Bildung der Spermien in Spermiocysten und Polyspermie kommt bei 
zahlreichen Arthropoden vor (vgl. HEYMO~S 1935). 
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9. Der Darmtral~t 
der Pentastomiden stellt ein geradegestreektes l%ohr dar und ist in 
einen ektodermalen, muskulSsen Pharynx,  in 0sophagus, Mitteldarm 
und ektodermalen Enddarm geglieder~. Der 0sophagus ragt mit seinem 
Hinterende triehterartig in das Lumen des Mitteldarmes vor, so eine Art 
Valvula eardiaea bildend. Der Mitteldarm besitzt keinerlei Aussaekungen 
oder Anhangsdriisen und wird nur yon einer Sorte yon Zellen aufgebaut, 
an deren Basis Regenerationszellen eingesehaltet sein kSnnen. All diese 
yon I-h~y~o~s (1935) angegebenen Eigensehaften konnte ieh aueh bei 
Reighardia feststellen. 

Das vSllige Fehlen yon Mitteldarmdriisen haben die Pentastomiden 
mit den Antennaten gemeinsam, w~hrend den Chelieeraten und Crusta- 
eeen meist umfangreiche Mitteldarmdrfisen zukommen, was wiederum 
gegen eine Verwandtsehaft der Zungenwiirmer mit den Arachniden 
sprieht, worauf sehon K A ~ S T ~  (1954) hinweist. Die Ausbildung einer 
Valvula cardiaca stellt ebenfalls ein typisches Antennatenmerkmal dar 
(I%v~MA~E 1957), doeh ragt aueh bei einigen Krebsen (Phyllopoden, 
Branchiuren) der 0sophagus triehterartig in den Mitteldarm vor. Der 
einfaehe, gerade Darmtrakt  entspricht der simplen Ausbildung bei den 
Myriapoden und Collembolen. Letztere besitzen ebenfalls ein Mittel- 
darmepithel, das nur aus einer Art yon sezernierenden Zellen aufgebaut 
ist (BoELITZ 1933). 

10. Rudimentiire Organe 
Abschliel~end seien nun noch einige Organe besprochen, die bei den 

Pentastomiden stark reduziert sind oder gar vSllig fehlen. 

S i n n e s o r g ~ n e .  Abgesehen yon zahlreichen Hautsinnespapillen 
(vgl. v. HArs~E~ 1926 und oben) sind bei den Pentastomiden, wie ffir 
Entoparasiten nieht anders zu erwarten, die Sinnesorgane sehr reduziert. 
Augen fehlen vSllig; die beim Embryo deutlieh angelegten Antennen 
imponieren bestfa]]s noeh als kleine Zapfen (s. o.), sind bei den hSher 
evoluierten Formen jedoch oft nur noeh als winzige Papillen nachweis- 
bur. Es liegt nahe diesen Abbau der Sinnesorgane mit der entopara- 
sitisehen Lebensweise in Verbindung zu bringen, jedoeh ist es meiner 
Meinung nach nieht ausgesehlossen, dalt ein Teil dieser, aueh noeh ffir 
andere Organe zu schildernden Reduktionserseheinungen (s. u.) sehon 
den freilebenden Vorfahren der Pentastomiden zukamen. Als solehe 
vermute ich relativ kleine, photophobe und hygrophile ,,Urmyriapoden", 
die terrestrisch lebten (s. u.). Gerade bei ~hnlich lebenden Formen ist 
z .B.  eine totale Reduktion der Augen nicht selten, fehlen solehe doeh 
den Symphylen und Pauropoden ebenso wie vielen Collembolen, Dipluren 
und Proturen, letztere besitzen auch keine Antennen. 
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Das Fehlen eines B l u t g e f g B s y s t e m s  bei den Pentastomiden fiber- 
rascht, k6nnte jedoch mit der parasitischen Lebensweise in Zusammen- 
hang stehen. Eine totale Reduktion des I-Ierzens kennt man bei Arthro- 
poden ansonsten nur bei sehr kleinen Formen, so bei den Copepoden, 
Ostracoden, Acari und Palpigradi, unter den Myriapoda nur bei den 
P~uropoden. Da die Pentastomiden wahrscheinlich yon kleinwiichsigen 
Formen abstammen (s. u.), k6nnte auch die Reduktion des Herzens 
schon bei ihren freilebenden Ahnen erfolgt sein. 

Aueh T r a c h e e n  oder andere spezielle Atmungsorgane fehlen den 
Pentast0miden v611ig, was wiederum auf die parasitische Lebensweise 
zuriickzuftihren sein k6nnte, wenngleich wenigstens die adulten Zungen- 
wfirmer, die stets in den Atmungsorganen (und deren Anhgngen) ihrer 
Wirte leben, durchaus mit atmosphgrischen Sauerstoff in Berfihrung 
kommen. Ansonsten kennt man einen hgufig totalen Abbau des 
Tr~cheensystems vor allem wieder bei Kleinformen, so bei den Pauro- 
poden, Proturen und Collembolen (nur Actalete8 und die Symphypleona 
besitzen noch ein Tracheenpaar). Vielleicht haben jedoch die Vorf~hren 
der Pentastomiden aueh noch keine Tracheen besessen (s. u. b d  ,,Proto- 
myr~pod~"). 

11. Die Exkretion 

Eigene Exkretionsorgane sind fiir die Pentastomiden nie mit Sicher- 
heir nachgewiesen worden, weder Nephridien noch Malpighische Gefgl~e, 
so dal~ die Frage, auf welche Weise sie anfallende Exkrete beseitigen, 
bis heute ungeklgrt ist. v. HAFFNE~ (1924) hat die Vermutung ge~u~ert,, 
dab die sog..,Stigmendrfisen" der t t au t  (Abb. 2,st) als Exkretionsorgane 
fungieren k6nnten. Er  land ngm]ich in den Lfickenrgumen des an- 
grenzenden Bindegewebes eine Substanz, die sich ebenso anfgrbt, wie 
die in den Stigmendrfisen sich ansammelnde. Meine 8chnitte durch das 
a r e  Reighardia-Weibchen erm6glichten mir auch einige Beobachtungen, 
die ffir eine Exkretion durch die Haut  sprechen. Ich stiel~ ngmlich bei 
dieser Art zwischen Epicuticula und Cuticula auf eigenartig geformte, 
wie Fremdk6rper wirkende, ,stempelf6rmige Gebilde" (23 # hoch und 
18# breit), die sich mit Eisenhgmatoxylin schwarzblau angefgrbt 
hat ten (Abb. 2, 20 und 52a). $ie entstehen offensichtlich sukzessive, 
da sie vielfach erst als kleine, linsenf6rmige Gebilde unter der Epicuti- 
cul~ erscheinen und anscheinend langsam zu den typischen ,Stempeln"  
heranwachsen. Hin und wieder sind zwei bis drei dieser Gebilde zu 
einem irregular gebauten Zapfen verschmolzen (Abb. 52b). Auch ich 
land, ebenso wie v. HAFFNER (S. O.), in einem unmittelbar unter der 
wohlentwickelten Hypodermis gelegenen ,,Bindegewebe" netzartig an- 
geordneter Zellen ruBig triibe Einschlfisse (nach F~rbung mit Eisen- 
hgmatoxylin), die vor allem den linsenf6rmigen ,,Vorlgufern" der ge- 
nannten , ,Stempd" glichen (Abb. 52b). Es ist daher zu vermuten, dab 
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die im subhypodermalen Bindegewebe gesammelten Exkrete durch die, 
feine Kana]e aufweisende, Cutieula unter die Epicuticula geschafft und 
dort als stempelf5rmige Konkremente abgelagert werden. Diese diirften 
identisch sein mit  den yon HEYMO~S u. VITZTHUM (1936) fiir die t t au t  
yon Reighardia beschriebenen , , . . .  sehr kleinen, dornartigen kutikularen 
Erhebungen" und werden fiir dieselbe Art in ihrer charakteristischen 

Abb. 52a  u. b. Reighardia sternae, al tes  Weibchen ,  Schni t t  durch  die HauL. a E x k r e t -  
k o n k r e m e n t  in  S t e m p e l f o r m  m i t  abgehobene r  Epicut icu la ,  d a r u n t e r  gesch ich te te  Cuticula.  
b E x k r e t k o n k r e m e n t e  zu e inem irregul~tren Gebilde verschmolzen ,  dunkle  E x k r e t t r o p f e n  i m  

Bindegewebe  u n t e r  der  H a u t .  b 100f~ch vergrSBer t  

Form aueh yon DUBI~IXA u. SMOGORZHEVSKAYA (1956) abgebildet 
(Zeiehnung der intakten Haut).  

In  meiner Vermutung, dag es sich hier um Exkretkonkremente 
handelt, werde ich noch dadurch best£rkt, dab ieh diese Bildungen nur 
bei dem mir vorliegenden alten Weibehen (mit Embryonen im Uterus) 
in groBer Zahl land (Abb. 2, Ex), auf den zahlreichen Schnitten durch die 
jfingeren Weibchen (mit reifen Eiern) jedoeh vergeblich nach ihnen 
suchte (Abb. 1). Anscheinend sammeln sich die Exkrete erst im Laufe 
l~ngerer Zeit an. Die Tatsache, dag aueh bei adulten Pentastomiden, 
die sich, soweit wir wissen, nieht mehr h/~uten, die Hypodermis noeh gut 
erhalten ist, k6nnte mit dieser Exkretionsweise fiber die I-Iaut im 
Zusammenhang stehen. 
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Bei Arthropoden fehlen die Malpighisehen Gef/~13e vor allem wieder 
den Kleinformen, so den Pseudoskorpionen, Palpigraden und manchen 
Milben. Eine Exkretion fiber die I tau t  finder sich naeh FEUS~EL (1958) 
auch bei den Collembolen, denen Malpighische Gefgge ebenfMls vSllig 
abgehen. Sie sind auch bei den Pauropoden stark reduziert oder funk- 
tionsuntfiehtig (TIEGS 1947). 

E. Die Stellung der Pentastomida im System 
Nachdem im vorhergehenden Kapitel die Organisation der Pentasto- 

mida unter Berfieksichtigung mSglichst vieler ,,MerkmMe" betraehtet 
und mit den Verh~ltnissen bei anderen Articulaten verglichen wurde, 
soil nun die Konsequenz gezogen und versucht werden die gewonnenen 
Ergebnisse systematisch auszuwerten. Wir wollen mit den Articulaten 
beginnend yon Gruppe zu Gruppe fortschreiten und dabei jeweils die 
Zuordnung zu der einen und den Aussehlu$ der anderen begrtinden. 
Dabei ist zu bedenken, dab die sehon yon Cuvlm¢ (1817) als Articulata 
zusammengefM3ten Klassen eine Fiille gemeinsamer Ziige in ihrer Grund- 
organisation aufweisen, die als Symplesiomorphien im Sinne HENI~IGs 
(1950 und 1955) ffir die Beurteilung der systematischen Beziehungen 
der einzelnen Articulatengruppen zueinander natiirlich nicht heran- 
gezogen werden k6nnen. SehlieBhch darf nieht vergessen werden, dab 
es sich bei den Pentastomiden um hochgradig abgeleitete Parasiten 
handelt, die eine Ffille yon SpeziMeharakteren (Autapomorphien naeh 
H ~ I G )  erworben haben, fiir die im Verwandtschaftskreis natfirlieh 
keine Parallelen zu finden sind. Unter  diesen Autapomorphien linden 
sieh wie bei einem Parasiten nicht anders zu erwarten, auch Reduktions- 
erseheinungen, die ,,primitive Zfige" vortKusehen k6nnen, obgleieh es 
sich um abgeleitete Verh/~ltnisse handelt. Das haben sehon KOI~SCHnLT 
U. HEII)m~ (1936) betont, indem sie schrieben: ,,Umbildungen und 
Rfiekbildungen dfirften iiberhaupt bei den an die parasitisehe Lebens- 
weise stark angepagten Pentastomen eine wichtige Rolle gespielt haben 
und die Beurteilung ihrer Organisation erschweren. Insofern ist gegen 
die Annahme ihres Herabsinkens yon der hSheren Organisationsstufe 
der Ghedertiere, seien es nun Arachnoidea oder andere Arthropoden, 
kaum etwas einzuwenden." 

In manehen F/~llen fehlen den Zungenwfirmern gerade einige ftir die 
systematisehe Zuordnung zu einer bestimmten Gruppe wiehtige Merk- 
male, oder diese weisen starke Reduktionen auf, die ihre Beurteilung 
ersehweren. Die Zuordnung zu einer solehen Gruppe wird dann 
wesentlieh dureh den Aussehlug der jeweiligen ,,Sehwestergruppe" 
mitbegrfindet. 

DaB die Pentastomiden zu den A r t i e u l a t e n  zu reehnen sind, ist 
seit der Entdeekung der Primgrlarven dureh VAN B~SEDEN vor fiber 
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100 Jahren niemals mehr ernsthaft angezwei~elt worden und bedarf 
nach dem oben Ausgeffihrten wohl keiner weiteren Begrfindung (vgl. 
auGh KAESTNER 1954 und oben S. 489 ,historischer Uberblick"). 

1. Die Pentastomiden sind Arthropoden und keine Anneliden 

Diese im Gegensatz zu der heute vielfach vertretenen Auffassung 
(s. o.) stehende Behauptung ist nach Kenntnis der inneren 0rganisation 
der Prim~rlarve und der daraus sich ergebenden Schlfisse im Hinblick 
auf Kopfbau und Gehirnentwicklung leicht zu bewGisen. Aueh die fibrige 
Organisation weist eine solche Ffille typischer Arthropodencharaktere 
auf, dab an einer Zuordnung zu diesem Subphylum kein Zweifel mehr 
mhglich ist. Die Pentastomiden stehen trotz vieler dutch den Para- 
sitismus bedingter Reduktionen auf einer deuthch hhheren 0rganisations- 
stufe als die Annehden. An typisehen Arthropodencharakteren (Syn- 
apomorphien) der Pentastomiden, die den Anneliden vhlhg oder doch 
weitestgehend fehlen, seien genannt (Einzelheiten s. o.): 

Wiihrend der Entwicklung bildet sich ein ventraler Keimstreifen. 
Eine Blastodermcuticula und Gin typisches prim~res Dorsalorgan werden 
ausgebildet. 

Die Extremiti~ten werden als ventrolaterale Bildungen angelegt und 
sind typische, wenn aueh einfache, in Coxopodit (Basipodit) und Telo- 
podit geg]iederte und mit Krallen versehene ,Arthropodien". Sie unter- 
seheiden sich wesentlich yon clen Parapodien der Anneliden. 

Die hi~utungsf~hige Cuticula besteht aus Chitin und weist denselben 
Schichtbau wie bei den Arthropoden auf. 

Die gesamte Muskulatur ist typisch quergestreift, die somatischen 
Bfindel inserieren fiber Tonofibrillen an der Cuticula. Die L~ngsmuskeln 
lassen eine segmentale Gliederung erkennen, ebenso die Anordnung der 
Dorsoventralmuskulatur. 

Die Leibeshhhle ist ein Mixocoe]. 
Eine Bewimperung fehlt generell (w~hrend die Onyehophoren noch 

Fhmmerepithel besitzen). 
Der Khrper ist in zwei Tagmata gegliedert. 
Es liegt Gin ,,sekund~trGs Syncerebrum" vor; zwei bis drei ,,Rumpf- 

segmente" sind als ,,Gnathocephalon" in den Kopf einbezogen. 
Es werden typische voluminhse Gonaden entwickelt. Die Spermien 

bilden sich in Spermiocysten. 
Nephridien, allerdings auch Malpighische Gef£l~e, fehlen. 
Typische Annelidencharaktere, die nicht allgemeine Primitivmerk- 

male der Articulaten (Symplesiomorphien) darstellen, fehlen den 
Pentastomiden. 

Schlie~lich sind die ursprfinglichen Annehden - -  und nur solche 
k~men als Ahnenformen fiberhaupt in Frage - -  rein aquatil (matin) 
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lebende Tiere, w/~hrend wir fiir die Pentastomiden aus versehiedenen 
Grfinden (s. u.) terrestrische Vorfahren fordern mfissen. 

2. Die Pentastomiden sind Euarthropoda und keine Protarthropoda 
Verschiedentlich sind die Pentastomiden zusammen mit den Onycho- 

phoren und Tardigraden als Pararthropodes, Malacopodes oder Oncopoda 
zusammengefal]t worden, jedoeh hat schon RE~'~A~E (1959) an der 
niiheren Verwandtschaft dieser Gruppen gezweifelt. Sicherlieh haben 
die Onychophoren und Pentastomiden eine Reihe yon Gemeinsam- 
keiten aufzuweisen, die jedoch als Symplesiomorphien nur basale Charak- 
tere betreffen und daher ffir eine engere Beziehung wenig besagen. Ohne 
jeden Zweifel stehen die Pentastomiden bereits auf einer hSheren Stufe 
der ,,Arthropodisation" als die Onychophoren. Letztere besitzen z. B. 
noch keine gegliederten Extremiti~ten sondern Oncopodien (s. o.), die 
Bewimperung ist im Genital- und Exkretionstrakt noch erhalten und die 
stets glatte Muskulatur ist nicht segmental gegliedert. Aueh fehlt den 
Onychophoren noch ein typisches Gnathocephalon. Lediglich ein Ex- 
tremit/~tenpaar ist als ,Kiefer" oder ,,feeding claws" (BUTT) dem Kopf 
angesehlossen (Abb. 49), eine Bildung die vielfaeh als Mandibel angesehen 
wurde (PFLUGFELDEI% WEBER, REMANE, SIEWING), neuerdings (B~TT 
1959 und 1960) jedoeh, weil vom Tritocerebrum innerviert, dem Pr~tman- 
dibular segment (=  ,,zweite Antenne") zugesehrieben wird. Weitere Ex- 
tremitaten sind nieht zu ,,Mundwerkzeugen" entwiekelt worden, weshalb 
man die Onychophoren neuerdings aueh als ,,Monognatha" bezeiehnet 
(MA~To~ 1960). Die Pentastomiden dagegen haben bereits zwei Extremi- 
t/~tenpaare als Haken in den Kopf einbezogen und sind daher zu den 
,,Dignatha" zu rechnen. I~MA~,  der drei Etappen der Arthropodi- 
sation unterseheidet, nennt die Gliederung der Extremit/~ten und den 
Abbau der Nephridien u. a. als typisch ffir die zweite Etappe (oberhalb 
der Protarthropoden) und die Ausbildung eines Gnathoeephalons gar 
erst unter den Kennzeiehen der dritten Arthropodisationsphase (naeh 
Aufspaltung der Euarthropoda). 

Wir miissen demnaeh die Pentastomiden den Euarthropoden zu- 
rechnen. 

Die systematisehe Stellung der T a r d i g r a d a  ist noch recht unsicher, 
jedoeh werden sie vielfach in die I~/~he der Pentastomiden gestellt. 
In der Tat gleiehen die Tardigraden vor allem auf gewissen Embryonal- 
stadien sehr den bier beschriebenen Embryonen der Pentastomiden. 
So bilden die Tardigraden zun/£ehst f/inf Coelomsackpaare aus, we]chen 
ffinf postorale Deutometamere entspreehen (KA]~ST~EI~ 1954), die 
allerdings zeitlebens nicht durch Tritometamere erg/£nzt werden. Das 
Coelom entsteht jedoeh dutch Abfaltung vom Urdarm als Enteroeoel 
(MARCUS 1929), eine Bildungsweise, die unter den Protostomiern 
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einmalig ist. Das Nervcnsystem weist im Hinblick auf die Anzahl der 
Ganglien und deren Anordnung ebenfalls einigeAhnliehkeiten mit dem 
der Pentastomiden auf. Nicht zu ilbersehen sind jedoch die beachtliehen 
Untersehiede. So besteht die Cuticula der Tardigraden nicht aus Chitin, 
sondern aus Albuminoiden; die Muskulatur ist zwar metamer gegliedert, 
aber im Gegensatz zu der der Pentastomiden durchweg glatt. Die vier 
Beinpaare tragen zwar /ihnlich gestaltete Krallen, sind jedoeh stets 
ungegliedert (aueh embryonal). DuB die Gonaden pr/~anal mfinden, hat 
im Hinbliek auf den oligomeren Char&kter der Tardigraden nieht viel 
zu bedeuten. Vor allem fehlen den Tardigraden jedoch der abgesetzte, 
Kopf und die Antennen. All die zuletzt genannten Charaktere zeigen, 
dub die B/~rtierchen ,,noch" nicht die Organisationsstufe der Arthropoden 
erreicht haben (KAESTNEt~), w~hrend sich just f/ir diese 0rgane bei den 
Pentastomiden bereits eindeutige Arthropodeneharaktere nachweiscn 
lassen. 

3. Die Pentastomiden sind Mandibulata und keine Chelicerata 

Da die Pentastomiden yon den meisten Autoren, soweit sic diese als 
Arthropoden betrachteten, den Chelicerata (meist Arachnoidea und 
weiter Acarina) zugeordnet wurden und auch heute vielfach noeh dort 
gefilhrt werden (z. B. BOETTGE~ 1952, I~EKA~SKI U. V. a.), gilt es den 
AusschluB der Cheliccrata besonders zu begrilnden. 

Nachdem sich K~CHE~MEISTER schon 1850 filr die Zugeh6rigkeit der 
Pentastomiden zu den Arachnoidea ausgesprochen hatte, waren es vor 
allem LEUC~:A~T (1860) und SAMBON (1922), die sic zu den Acarina 
stellen wollten. Welche Grilnde filhrten zu diesem SchluB ? 

LEUCKAI~T glaubte zun/~chst vor allem, den , ,Bohrapparat" der 
Prim£rlarve (Abb. 3) mit den Milben-,,Mundwerkzeugen" homologi- 
sieren zu kSnnen, und hat welter die Extremiti~ten dieser Larvenform 
mit den zwei Beinpaaren der Gallmilben (Phytoptiden oder Eriophyiden) 
verglichen. Letz£ere sollten dar/iber hinaus, wie auch die Itaarbalgmilbc 
(Demodex), mit ihrem geringelten, langgestreckten Hinterleibe eine 
gewisse J~hnlichkeit mit den adulten Pentastomiden aufweisen. Was 
zun~chst den aus einem medianen t tauptstachel und lateralen Ncben- 
stacheln bestehendcn Bohrapparat  anbelangt, konnte schon STILV~S 
(1891), ein Schiller LEUCXAgTs, zeigen, dab er nieht unterhalb, sondern 
vor der Mund6ffnung liegt, und kommt dahcr zu dem Ergebnis: ,,Ich 
betraehte deshalb diesen Apparat nicht als ein Rudiment yon Mund- 
teilcn, sondern als eine embryonale Bildung sui generis." Da, wie oben 
ausgefilhrt, die den ,Mundwerkzeugen" entsprechenden Extremit~ten- 
anlagen des Pentastomidenkeimes sich zu den Antennen und Haken 
cntwiekeln und folglich nicht am Aufbau des Bohrstachels beteiligt sein 
k6nnen, milssen wir der SchluBfolgerung yon SWILES voll zustimmen. 
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Ein Vergleich der zwei Extremitgtenpaare des Pentastomidenembryos 
mit den zwei Extremitgten der Phytopt iden ist ebenfalls nieht mSglich, 
da es sieh nieht um homologe Extremitgten handelt, die der Pentasto- 
miden vielmehr alle dem ,,Gnathoeephalon" (sie sind den Mandibeln und 
ersten Maxillen homolog) angehSren. Dieser Einwand gilt aueh gegen- 
fiber der Ansieht yon SAMSON (1922), der nach der Entdeckung yon 
Primgrlarven mit drei Extremitgtenpaaren, diese Larven mit den zu- 
ngehst auch nur dreibeinigen Milbenerstlarven verglich. Sehlieglich 
stellt die ,,Gliederung" des Hinterleibs der genannten Milben keine 
Segmentierung (wie bei den Pentastomiden) sondern nur eine sekundgre 
Ringelung dar. Damit haben sieh die wesentlichsten, ffir die Verwandt- 
schaft der Pentastomiden zu den Acari geltend gemaehten Uberein- 
stimmungen als Fehldeutungen erwiesen. Spgter wurde noch ange- 
ffihrt, dal~ die Zungenwfirmer ebenso wie vide Araehnida ein ,,traubiges 
0va t "  (£uBere Follikelbildung) besitzen, ein Merkmal, das aber aueh 
anderen Arthropodengruppen zukommt (s. o.). 

Gegen die ZugehSrigkeit zu den Chelieerata und besonders Arachnida 
sprieht jedoeh vor allem, dal~ diesen stets die erste Antenne und das 
dazugehSrige Deutoeerebrum fehlt (letzteres aueh den Embryonen!),  
wghrend der Pentastomidenkeim eine deutliche Antennenanlage zeigt 
und fiber ein Deutoeerebralganglion verffigt. Weiterhin fehlen den Lin- 
guatuliden die ffir Arachniden typisehen Darmdivertikel, worauf sehon 
KAESTNEI~ (1954) hinweist, und auch die Tagmosis ist eine andere. 
Sehlieglich schlfip~en die Chelicerata fast stets mit roller Segmentzahl, 
Anamorphose kommt also nicht vor; hSehstens Extremitgten werden 
noeh postembryonal gebildet, so bei Limulus und den Milben. 

Als Mandibulata vereinigen wir mit S~ODGI~ASS die Crustaeea und 
Antennata. Typisch ist ffir sie der Besitz yon mindest zwei Gnathal- 
segmenten und die Ausbildung einer Mandibel. Da bei den Pentasto- 
miden die ,,Mundwerkzeuge" in Anpassung an den Parasitismus zu 
typisehen Haft- und Klammerorganen (Haken) geworden sind, l~gt sieh 
natfirlich eine Mandibelbildung nieht naehweisen. Das gilt aueh ffir die 
naelffolgende erste Maxille. t t ier darf jedoeh erw~thnt werden, dal~ auger 
der Embryonalentwieklung aueh die Mfindung yon Drfisen an den Haken 
(s. o.) daffir sprieht, dal~ diese metamorphisierte ,,Mandibulaten-Mund- 
werkzeuge" darstellen. Eine Umwandlung der Mundwerkzeuge in, 
fibrigens reeht ghnlieh angeordnete, Haken finder sich in konvergenter 
Weise aueh bei den sehon mehrfaeh erwghnten ,Cyelopoidlarven" 
parasitiseher I tymenopteren (s. o. und Abb. 48). Die Gliederung des 
Kopfes der Pentastomiden entsprieht hinsiehtlieh der Anzahl und Art 
der Segmente ganz der der Mandibulaten und maeht es neben anderem 
erforderlich die Zungenwfirmer hier einzuordnen. 
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4. Die Pentastomida sind Antennata und keine Crustacea 

Eine ZugehSrigkeit der Pentastomiden zu den Crustaceen ist an Hand 
der Organisation ihrer Prim~rlarven vor allem yon VAn B~N~D~N (1848) 
und SCHUB~h~T (1853) vermutet  worden, welehe sie den Lernaeiden an- 
schlieBen wollten, van  BENEDEN hat die Primarlarve direkt mit einem 
Nauplius vergliehen. In  der Tat  ste]lt, wie sieh zeigen lieB, auch die 
Primarlarve der Pentastomiden eine oligomere Larvenform dar, und die 
Anlage einer zweiten Antenne kSnnte ebenfalls als Crustaceen-Merkmal 
gewertet werden. Schliel~lich lieBe sieh in diesem Zusammenhang auch 
das bei Pentastomiden und Crustaceen oft verblfiffend/~hnlich gebaute 
primare Dorsalorgan erwahnen. All diese Ubereinstimmungen beziehen 
sich jedoch entweder auf basale, allgemeine Charaktere und sind demnaeh 
Symplesiomorphien, oder sie verlieren bei naherer Betrachtung an Wert, 
zumal ihnen gewichtige Unterschiede gegenfiberstehen. 

Die Segmentarmut des Pentastomidenkeimes ist wahrsehein]ieh als 
Anpassung an den Parasitismus zu werten (s. o.). Des weiteren liegen 
hier ffinf larvale Segmente (Deutometameren) vor, wahrend den Crusta- 
ceen nur drei zukommen (s. o.). Ferner fehlen den Pentastomiden, wie 
den Antennaten, Mitteldarmdrfisen vSllig, wahrend sie bei den Crustaceen 
stets gut entwickelt sind. Schliel~lich tr i t t  in der Larvalentwicklung der 
Crustaceen au2erst selten eine segmentierte Coe]omanlage mit Coelom- 
hShlen auf, dagegen werden entspreehende Bildungen bei den Antennaten 
(wie bei den Pentastomiden) nahezu stets angelegt. Auch die Ausbildung 
eines dem Kopf der Antennaten (und Pentastomiden) entsprechenden 
Tagma ist bei Krebsen selten, da diesem meist weitere Segmente ange- 
schlossen werden. Sehliel~lich spricht noch ein wiehtiger ,Skologiseher 
Grund" dagegen, die Krebse als Ahnenformen der Pentastomiden zu 
betrachten. Letztere parasitieren ni~mlich ausschlieI~lich Amnioten als 
Hauptwirte,  also primi~re Landtiere und befallen dort aussehlieBlieh 
Luftatmungsorgane (Lunge, Luftsi~cke und dergleichen), die bei den 
Fisehen gar nicht existieren. Wir haben daher allen Grund als Ahnen- 
form einen terrestrischen Arthropoden zu fordern (s. u.). Da die Crusta- 
eeen im Gegensatz zu den Antennaten jedoeh prim~tr kiemenatmende 
Wassertiere sind und nur mit einigen spezialisierten Vertretern (z. B. 
Isopoda) sekundi~r das Land erobert haben, seheiden sie als freilebende 
Vorfahren auch wegen dieser ihrer Lebensweise aus. 

Bei den Antennata ( =  Atelocerata = Tracheata) ffigen sich die Penta- 
stomiden dagegen relativ gut ein. Zum Verlust der zweiten Antenne, 
eine fiir die Antennaten eharakteristische Eigenschaft, scheint es erst 
bei deren Basalgruppen dureh zunehmende Reduktion gekommen zu 
sein. Rudimente einer zweiten Antenne finden sich jedenfalls als transi- 
torische ,,Anhange" am Interealarsegment ( :  Priimandibularsegment) 
w~thrend der Embryonalentwicklung gerade bei niederen Antenn~ten, so 
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bei den Symphylen, manchen Chilopoden und vielen Entognathen 
(Collembolen, Campodea; vgl. DE~IS 1928, I-IIRSCHL~ 1928 und VA?C- 
D~L 1949). Das Auftreten einer Anlage f/it die zweite Antenne beim 
Embryo der Pentastomiden/iberrascht daher nicht und darf als Primi- 
tivmerkmal gewertet werden. 

Nach RE51A~E (1959) haben sich die Antennaten bereits ira Silur, 
sp/~testens jedoch im Unterdevon in drei J~ste gespMten, die Chilopoden 
und Progoneaten (= ,,Myriapoden") und die Insekten. 

5. Die Pentastomida sind ,,Myriapoda" und keine Insecta 

Eigentlich h~tte ich schreiben mfissen, sie sind keine ,,h6heren" 
Insekten, da die Grenze zwischen Myriapoden und den Entognathen als 
,,Urinsekten" heute nicht mehr so scharf gezogen wird. So werden 
letztere yon einigen Autoren nicht mehr bei den Insekten geffihrt (z. B. 
TIEGS 1949, HA~DSCmN 1952 und 1956) oder gar mit den Myriapoden 
zusammen als Myocerata den Insekten (Amyocerata) gegenfibergestellt 
(REMI~GTO~ 1954). TtrXE~ (1960), der diese Uberlegungen zusammen- 
fassend diskutiel% stellt die Entognathen jedoch weiterhin, wohl mit 
I~echt, zu den Insekten, da sie dieselbe Tagmosis (Kopf-Thorax-Abdo- 
men) wie diese aufweiscn, betont jedoch auch die nahen Beziehungen vor 
allem der Co]lembolen zu den Myriapoden (s. u.). DaB die Insekten, mit 
Ausnahme mancher Entognathen, eine deutlich andere Organisations- 
stufe als die Pentastomiden darstellen, ist offensichtlich. Sie besitzen 
eine superficielle Furchung, bilden Keimhfillen aus, haben die zweite 
Maxille zum Labium entwickelt (Trignatha), weisen stets eine Gliederung 
in drei Tagmata auf, sind opisthogoneat und zeigen h6chstfMls noch 
tLudimente eines prim/~ren Dorsalorgans. Als Vorfahren der Pentasto- 
mida scheiden die hSheren Insekten aus diesen und anderen Grfinden 
daher aus. Es verbleiben somit nur die ,,Myriapoda", eine ziemlich 
heterogene Gruppe, deren einzelne Vertreter z. T. beachtliche Organi- 
sationsunterschiede aufweisen, die es aber dennoch verdient, gewisser- 
maBen a]s ,,BasMgruppe" im Sinne RESfA~Es (1961) erhalten zu bleiben. 
A1]gemein sind solche ,,Basalgruppen" (auch ,,Stadiengruppen") ..... eine 
Zusammenfassung divergierender Stammeslinien, die in ihrer Organi- 
sation primitiv sin& Sie haben eine Ffille gemeinsamer Merkmale (die 
primitiven Charaktere), diese ~hnlichkeiten sind auch homolog und auf 
einen gemeinsamen Ahnen zuriickzufiihren. Sie sind daher eine natfir- 
liche Gruppe (Taxon), abet keine einheitliche Stammeslinie (Phylon)" 
(R]~MA~E 1961, p. 5). Es sind Mso Symplesiomorphien (im Sinne 
H ~ I G S ) ,  die eine solche ,,BasMgruppe" (tIv.~iG 1962 nennt solche 
Gruppen ,,paraphy]etisch") verbinden und wenigstens auf einen gemein- 
sa.men Ahnen hindeuten. 
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Innerhalb der,,Myriapoda" vollziehen sich entsprechend such wcsent- 
liche Wandlungen der Organisation. Sie umfassen dignathe Formen, 
denen die zweitc Maxille noch fehlt (Pauropoda und vielleicht Diplopoda) 
und trignathe denen sie znkommt (Symphylen, Chilopoden), progoneate 
Gruppen (Symphylen, Pauropoden, Diplopoden) nnd opisthogoneate 
(Chilopoden), solche mit Anamorphose (Symphylen, Pauropoden, Diplo- 
poden und Chilopoda Anamorpha) und andere, die mit roller Segment- 
zahl schliipfen (Chilopoda Epimorpha). Dennoch herrscht weitgehend 
Einigkeit dartiber, dal~ sie wohl alle auf ,,Protomyriapoden" zurfick- 
gehen (I~Ms 1936 und 1957, SNODG~ASS 1938, EVANS 1959, MANTO~ 
1961), yon denen aus auch die Insekten ihren Ursprung genommen 
haben diirften (,,Symphylen-Theorie", vgl. auch CE~N 1955). 

Als erhaltengebliebene ,,Restgruppe" dieser primitiven Antennaten 
diirfen die Symphylen angesehen werden, die Merkmale der iibrigen 
Traeheaten in ihrer Organisation vereinigen. Naehdem bereits MENOE 
(1851) die phylogenetisehe Bedeutung der Symphylen erkannt hatte, 
brachte l~¥D~g (1880) dicse aueh in der Namengebung zum Ausdruck, 
wobei er betonte: ,,I name the new group Symphyla, in reference to the 
singular combination of myriapodous, inseetean an thysanurous charac- 
ters which it presents" (nach EwI~G 1942). Unter den Entognathen sind 
es vor allem die Collembolen, die mit vielen Primitivmerkmalen an die 
Symphylen und Diplopoden erinnern (vgl. BEKI~EMISCItEW 1958) und 
daher yon manchen Autoren als Seitcnzweig eines frfihen ,,Symphylen- 
stammes" betrachtet werden (TIEGS 1941, HANDSCHIN 1952, I ~ S  
1957). Da die Collembolen mit den Proturen und Dipluren im Hinblick 
auf die Lage der Mundwerkzeuge synapomorph sind (Tvx~N), werden 
sie mit diesen als Entognath& vereinigt (HE~IG 1955). SI~A~OV (1957) 
beton~ wiederum die Beziehungen der Entognathen mit den Pauropodcn 
und Chilopoden. Es scheinen demnach die Linien der progoneaten 
Myriapoden, der Chilopoden und Insekten alle bei den ,,Protomyria- 
poden" zu konvergieren, die IMMS (1936), dem sieh SNODG~ASS (1938) 
weitgehend anschlieBt, folgendermaBen eharakterisiert: 

Die P r o t o m y r i a p o d e n  lebten terrestriseh und h~tten noch kein 
roll entwickeltes Tracheensystem. Am Kopf fanden sich ein Pa~r 
Antennen (ich wfirde hinzufiigen - -  und wohl noch Reste eines zweiten 
Antennenpa~res) und zwei Paar Mundwerkzeuge in Form yon Mandibeln 
und M~xillen. Die zweite Maxille is~ wohl erst sparer erworben worden. 
Der Rumpf bestand aus einer variablen, nicht definierten Anzahl yon 
Segmenten, yon denen jedes ein Beinpaar trug. Die Entwieklnng vollzog 
sieh als Anamorphose, die vielleieht sehr lange andauerte. Die Gonaden- 
5ffnungen waren pa~rig, ihre Lage weehselte bei den einzelnen Vertretern. 
Der D&rmtrakt stellte einen einfachen gestreekten Schlaueh dar, die 
Exkretionsorgane waren wenig mehr als kleine Auswiiehse des Procto- 
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daeums, zus~tzlich diente der FettkSrper der Exkre~ion. Die Atmung 
erfolgte bei vielen noeh dureh die Haut, bei anderen schon dureh 
Tracheen. 

Soweit die Charakteristik der hypothetisehen ,,Protomyriapoden" 
naeh I~tMs (zitiert nach S~OD~ASS 1938, p. 141). 

Es ist geradezu erstaunlich wieviele Ziige des Protomyriapoden 
sich in der Organisation der Pentastomiden wiederfinden, n/~mlich 
nahezu alle ! 

Stellen wir allgemein diejenigen Eigensehaften (primitive und ab- 
geleitete) der Pentastomiden zusammen, die sie mit den rezenten 
,,Myriapoden" gemeinsam haben, 
so entsteht eine lange Liste. Die + / . .  ....... 
Pentastomiden haben, wie die mei- 
sten,,Myriapoden" : totale Furehung 
(wenigstens anfgnglich, vor allem ~.::~~;::i~il 
Symphylen, Pauropoden), keine ~ i i ! i i ~ i i i l  i 
Keimhtillen, ein prim~res Dorsal- ;:::.¢.~:: 
organ yore ,,Symphylen-Typ" ( ~  
,,TIEGs-Organ"), sie bilden eine Bla- 
stodermeuticula aus, und das Chorion ~_ ~ 
erf/~hrt eine frfihzeitige Rnptur 
(,,Pupoidstadinm" der Diplopoda), ~;i) 
das Nervensystem entsteht iiber Ven. /]i!:~i: i 
tralorgane, das Coelom ist dreiteilig, 
wirdein deutliehes Pr/imandibulareoelom ~'~..~;ii!;: i(:::il iii;r~ 

lung vollzieht sich als Anamorphose ~:;~:~i ~:::ii~~ 
fiber zahlreiche H~utungen, zwei 

Abb.  53. Sebekia oxycephala (Pentas tomi-  
Tagmat& (Kopf und gumpf) sind d~), Terminallarve nach gmrMoxs (1935) 
ausgebildet, sie sind dignath (Pauro- 
poda und Diplopoda ?) und weisen zahlreiche Rumpfsegmente auf, die 
Gliederung ist weitgehend homonom (Homomerie), die Zahl der gumpf- 
segmente sehwankt, es gibt pro- und opisthogoneate Formen, bei den 
progoneaten liegt die Mfindung der Gesehleehtsorgane im zweiten bis 
ckitten Rumpfsegmen~ (Diplopoda, Pauropoda), die urspriinglich paarige 
Anlage versehmilzt zu einer unpaaren, schlauchfSrmigen Gonade, die 
GeschleehtsSffnung der M/~nnehen ist paarig (Penes), das Ovar hat ein 
parietales Germarium, gugere Eifo]likel entstehen, der Darmtrakt ist 
simpel und ohne Anhgnge. Sehlieglieh besteht aueh habituell eine nieht 
zu fibersehende Ahnlichkeit zwisehen Pentastomiden nnd Myriapoden 
(Abb. 53), die allein freilieh niehts besagen wfirde. 

Einen Tell der oben genannten Eigenschaften haben die Pentasto- 
miden auch mit dan Entognathen, vor allem Collembolen gemeinsam, die 
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ja ebenfalls auf , ,Protomyriapoda" zurfickzuffihren sind. Als solche 
Charaktere sind zu nennen: 

Totale Furchung (bei Entognathen z. T. in superfizielle iibergehend), 
Fehlen yon Keimhfillen, primgres Dorsalorgan yore , ,Symphylentyp",  
Blastodermcuticula, frfihzeitige Ruptur  des Chorions, embryonales 
Pr~mandibularcoelom, Anamorphose (Protura), schlauchf6rmige Gona- 
den mit parietalem Germarium, Rudimente der zweiten Antenne (bei 
Anurida und Tomocerus, vgl. H o ~ A ~  1911 und DE~IS 1928), ein- 
facher Darmtrakt ,  zahlreiche H/~utungen u. a. 

Die fiberwiegende Mehrzahl der als Gemeinsamkeiten mit den Myria- 
poda und Entognatha angefiihr~en Charaktere der Pentastomiden stellen 
Primitivmerkmale dar. Es ]iegen demnach Symplesiomorphien vor, die 
zwar auf einen gemeinsamen ,,Basal-Stock" (R]~MA~]~ 1961, S. O.) hin- 
weisen, f~r die Ann~herung der Pentastomiden an eine der Antennaten- 
Klassen dagegen keine Handhabe liefern. 

Was diese Symplesiomorphien jedoch zeigen, ist, dal~ die Pentasto- 
miden dem Ursprung der Antennaten noch aul]erordent]ich nahe stehen 
und eine Ffille yon Primitivmerkmalen dieser Gruppe, trotz aller Sondcr- 
bildungen (Autapomorphien), die bei einem hochspezialisierten Para- 
siren nicht iiberraschen, beibehalten haben. Damit ist zuni~chst das 
,,Niveau" gekennzeichnet, in das sich die Pentastomiden im Hinblick 
auf ihre Organisation einffigen - -  sie sind ursprfingiiche und weitgehend 
primitiv gebliebene Antennaten. Weitaus schwieriger wird die Situation, 
wenn es gilt die ni~heren verwandtschaftlichen Beziehungen der Pentasto- 
miden innerhalb der Antennaten und die Schwestergruppenverh~ltnisse 
(ira Sinne H~x~IGS) anzugeben. Hier lassen sich beim derzeitigen Stand 
unserer Kenntnisse (nicht nur bei den Pentastomiden, sondern auch bei 
den ,,Myriapoden", denke an die fragliche Dignathie der Diplopodcn) 
nur mit gr6Gter Vorsicht Aussagen machen. So ist es schwierig, Anten- 
naten zu linden, die mit den Pentastomidcn eindeutige Synapomorphien 
aufzuweisen haben. Von der Dignathie (zweite Maxflle fehlt) der Pauro- 
poden und (unsicher) Diplopoden wissen wit noch zu wenig, ob es sich 
um ein apomorphes Merkmal (,,Verlust" der zweiten Maxille) oder urn 
ein plesiomorphes (entsprechend der Reihe monognath - -  dignath - -  
trignath, s. o.) handelt, um die Dignathie der Pentastomida in diesem 
Sinne systematisch auswerten zu k6nnen. Ahnlich liegen die Dinge bei 
der Wertung der Lage der Geschlechts6ffmung als systematisches Merk- 
mal, da hier mit Konvergenzen gerechnet werden mul). Sicherlich hat 
die Progoneatie innerhalb der Antennata als apomorphes Merkmal zu 
gelten. Da bei den Pauropoden Diplopoden und Pentastomiden (wenig- 
stens bei den primitiven Cephalobaenida, s. o.) die Geschlechts6ffnung 
fibereinstimmend im zweiten bzw. drit ten Rumpfsegment liegt (s. o.), 
k6nnte man darin eine Synapomorphie sehen, die zusammen mit den 
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versehmolzenen unpaaren Gonaden (ebenfalts bei Diplopoden, Pauro- 
poden und Pentastomiden) und der oben diskutierten Dignathie f/ir eine 
phylogenetisehe Verwandtschaft der Pauropoden, Diplopoden und 
Pentastomiden sprieht. Sie k6nnten zusammen als ,,Dignatha" die 
Sehwestergruppe der restlichen Antennaten (einsehlieglich Symphylen) 
darstellen, welch letztere die Trignathen (erste und zweite MaxJlle vor- 
handen) reprgsentieren. 

S~ODGgASS (1938) lgBt in einer Darstellung des Arthropodenstamm- 
baumes, den unser Abb. 54 im Aussehnitt zeigt, yon den ,,Protomyria- 
poda" zungchst zwei 
~ste abgehen, einen der 
zu den Chilopoden f/ihrt, 
und einen zweiten der 
yon den ,,Protosymphy- 
len" repr/isentiert wird. 
Letzterer gabelt sich 
dann abermals in zwei 
~ste, die zu den Diplo- 
poden-Pauropoden auf 
der einen und zu den 
iibrigen Antennaten auf 
der anderen Seite ffihren. 
Die y o n  SNODGRASS 

benutzte Bezeichnung 
,,Labiaten" ffir beide 
(Abb. 54) ist heute nicht 
mehr passend. In diesen 

g % ~,\ 

Prolo- II , 
crosta4ea / ../~ 

7~toco lr "~ 'da 

/~--Prolorlhropoda 
Abb.  54. Alisschnit t  aus  e tuem , , S t a m m b a u - m "  der  
£ r t h r o p o d a  nach  SX0DGI~ASS (1938, p. 148). Mit x u n d  

gestr ichel ter  Linie h~be ieh die Stellung der  
P e n t a s t o m i d a  eingefiigt 

,, Stammbaum" habe ich entsprechend den obigen Ausfiihrungen die Pen- 
tastomiden als Schwestergruppe (mit zahlreiehen Autapomorphien) der 
Pauropoda-Diplopoda dutch eine gestriehelte Linie mit Kreuz ein- 
gefiigt (Abb. 54). Nine der Snodgragschen sehr ~hnliche Darstellung 
der Verwandtschaftsverh~ltnisse der Antennaten (selbstverst/~ndlieh 
ebenfalls ohne Beriieksichtigung der Pentastomiden) hat IMamS bereits 
1936 gegeben und nur geringfiigig ver/~ndert aueh in sein Lehrbueh 
(1957) iibernommen. 

Bleibt diese engere Zuordnung der Pentastomiden wegen mancher 
bestehenden Unsicherheit aueh noch fraglich, so darf man dagegen, 
glaube ieh, die hier vorgetragene Ableitung der Pentas tomiden yon 
, ,Protomyriapoden" als gut begr/indet eraehten. 

Da wit Diplopoden (Archidesmus) bereits aus dem oberen Silur, 
Collembolen (Rhyniella praecursor) aus dem mittleren Devon kennen, 
sind die basalen , ,Protomyriapoda" sicher auch erdgesehiehtlieh air 
genug, um als Vorfahren der sieh wohl mit dem Aufbliihen ihrer Haupt- 
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wirte, der l%eptihen (ab Karbon, Blfite im Mesozoikum) entwiekelnden 
Pentastomiden gelten zu kSnnen. Da die , ,Protomyriapoda" derartig 
vielgestaltigen J~sten der Antenna~en, wie den ,,Myriapoden" und 
Insekten letzthch den Ursprung gegeben haben, ist ihnen auch zuzu- 
trauen, dal~ sie eine dureh Parasitismus so hochgradig abgewandelte 
Gruppe wie die Pentastomiden hervorbringen konnten. Dal3 der Uber- 
gang eines freilebenden, terrestrischen , ,Protomyriapoden" zu einem 
Entoparasiten auf der Basis bestimmter ,,Pr/~adaptationen" auch 
5kologisch vorstellbar ist, soll das letzte Kapitel noch aufzeigen. 

Auf Grund der in dieser Arbeit dargestellten Ergebnisse schlage ieh 
vor, die Pentastomida als eigene Classis der Superclassis Antennata 
(A~elocerata) einzugliedern und sie dort neben die Pauropoden, Diplopoden 
und eventuell Symphylen (entfernter yon den Chilopoden) zu stellen. 

AbschlieBend bleibt uns mit Bewunderung festzustellen, dal3 ein 
Mann, der sich selbst nie eingehender mit Pentastomiden beseh/~ftigte, 
zu einer Zeit, da fiber deren Organisation noch relativ wenig und fiber 
ihre Entwicklung nahezu niehts bekannt war, mit einem geradezu 
erstaunliehen ,,systematischen Geffihl", wenn auch ohne weitere Be- 
grfindung, bereits ffir eine/~hnhche Gruppierung eintrat. Es war II{LE, 
der sehon 1899 sehrieb: ,,Die Pentastomen mfissen als eine besondere 
Klasse der Tracheaten betrachtet  werden. Schhef~lich haben die Penta- 
stomen sieh gleich wie die anderen Tracheaten-Klassen selbst/indig yon 
ihren gemeinsamen Vorfahren den Prochilopoden abgetrennt." 

F. Der Weg zum Parasitismus 

Die Pentastomiden benutzen als Endwirte heute ausschliel~lich 
Amnioten, wo sie in allen drei Klassen, bei Vertretern der Reptilien, 
Aves und Mammalia parasitieren. Als Zwischenwirte - -  und nur als 
solche - -  sind auBerdem Fische und Amphibien bekannt, die sieher 
sekund/~r in den Entwicklungsgang einbezogen wnrden. Von den ins- 
gesamt rund 60 Pentastomiden-Arten kommen nach der Zusammen- 
stellung yon BA]Sl~ (1952) 90 % in Reptilien vor. Nur vier nahe verwandte 
Arten leben in den Naseng/ingen yon Si~ugetieren (Carnivoren) und eine 
Art (die hier behandelte Reighardia sternae) besiedelt die Lufts/£cke yon 
VSgeln (Lari). Demnach dfirfen die Reptilien als die haupts/~chlichen 
und wohl auch ursprfinglichen Wirte betrachtet  werden, zumal die Arten 
der primitiveren Ordnung Cepha]obaenida (mit einer Ausnahme, eben 
Reighardia) ganz auf diese Wirbeltierklasse beschr/inkt sind. Aus dieser 
Tatsache und der weiten geographischen Verbreitung vieler Gattungen 
darf geschlossen werden, dal3 der Parasitismus der Pentastomiden phylo- 
genetisch sehr alt ist und wahrscheinlich mit dem Aufb]fihen der Reptilien 
im Mesozoikum seinen Anfang nahm, ein SchluB den auch I-IEYMO~S 
(1935), CU]~IOT (1949) und BAEI% (1952) gezogen haben. Da die Reptilien 
typische Landtiere sind und nur wenige Gruppen, wie etwa die Crocody- 
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lia, seknnd~r zum Wasserleben fibergingen, dtirfen wir mit hoher Wahr- 
seheinliehkeit annehmen, dag aueh die Ahnenformen der Pentastomiden 
terrestriseh lebten. Dafiir sprieht aueh, dag alle Zungenwiirmer aus- 
sehlieBlieh die Luftatmungsorgane und deren ,,Anh/~nge" (Lunge, Luft- 
s/~eke, Nasengang) befallen, 0rgane also, die bei den reinen Wasser- 
bewohnern (Fisehen) noeh gar nieht existieren. 

Gerade die Lunge und ihre Anhangsorgane setzen einer Parasitierung 
dureh einen Arthropoden aueh den geringsten Widerstand entgegen, 
steht dort (im Gegensatz etwa zum Darm) doeh Sauerstoff ffir die At- 
mung zur Verffigung, und fehlen Fermente, denen ein noeh nieht adap- 
tierter ,,Parasit" erliegen kSnnte. Da die Reptilien poikilotherme Tiere 
sind, entstehen aueh hinsiehtheh der Temperatur keine Sehwierigkeiten. 
Weiterhin stehen die Atmungsorgane stets in oftener Verbindung mit der 
Umwelt und sind so primer relativ leieht zug~nglieh. Es ist kein Zufall, 
dag die einzigen terrestrisehen Arthropoden, die zu st/~ndigen Entopara- 
siten yon Wirbeltieren wurden, die Milben, just ebenfalls die Atmungs- 
organe befallen, wo sie sieh in den NasenhShlen (z. B. Rhinonyssus), den 
Lufts/~eken der V6gel (Cytodites) oder in der Lunge (Pneumonyssus) linden. 

Suchen wir naeh noch freilebenden ,,Modellen" fiir die Ahnenformen 
der Pentastomiden unter den terrestrisehen Arthropoden, f/Jr die eine 
zun/~ehst ,,zuf/~llige" Besiedlung der Atmungsorgane yon Reptilien und 
somit der Start  zu einer parasitisehen Lebensweise denkbar wgre, so 
mtissen wir bei diesen einige Eigenschaften voraussetzen, die als ,,Pr~- 
adaptationen" einen solehen einschneidenden Milieuwechsel erm6glichten 
(vgl. Ose~IE 1962). 

Als solche w/~ren zu erwarten: 1. Eine relativ geringe KSrpergrSge, 
die ein Iiir den prospektiven Wirt weitgehend unbemerktes Eindringen 
in dessert Atmungsorgane erlaubt. 2. Negative Phototaxis oder aber 
Photophobie, die die Tiere veranlaBt in dunk]e Spalten oder L6eher zu 
kriechen, als welehe aueh die AtemSffnungen der Reptilien in Frage 
kamen. 3. t tobes Feuchtigkeitsbediirfnis oder zumindest eine ent- 
sprechende Toleranz, welch ersteres ebenfalls ein Einkrieehen in die 
NasenlScher mitveranlaBt haben kSnnte und welch letztere einen Aufent- 
halt in der feuchtigkeitsges/~ttigten Luft  der Atmungsorgane ermSg- 
liehte. 4. Die F~higkeit sich yon breiigen bis fltissigen Substanzen, wo- 
m6glich saugend zu ern/thren, da als Nahrung zun~ehst wohl nur Exsn- 
date oder anzusteehende Gewebe zur Verf/igung standen. 

Diese Voraussetzungen sind z. B. bei vielen Acari erfiillt und haben 
sieher wesentlich dazu beigetragen, ihnen den Weg zum Entoparasitis- 
mus zu ebnen. Aus den oben ausfiihrlieh erSrterten Griinden kommen 
Aeari, entgegen einer alten, auch heute noch verbreiteten Ansicht, als 
Vorfahren der Pentastomiden jedoeh nieht in Frage. Aber aueh unter 
den yon uns als Ahnenformen postulierten ursprfingliehen ,,Protomyria- 
poden" d/irften Vertreter gewesen sein, die entspreehende Pr/iadapta- 
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tionen besaBen. So lebten nach GHILAROV (1956--1958, zitiert nach 
GffNT~E~ 1962, p. 385) gerade die Ahnen der Antennaten in ,,hypo- 
gi~ischen Biotopen", die entsprechende Lebensbedingungen bieten. Von 
den rezenten Gruppen stehen nach Mlgemeiner Ansicht vor allem die 
Symphylen, aber auch die in vielem freilich extrem abgewandelten 
Collembolen den , ,Protomyriapoden" noch relativ nahe (s. o.). Wenden 
wir uns deren 0kologie zu, so zeigt sich, dab sowohl die Symphylen Ms 
auch die Collembolen ausschlieBlich sehr kleine Formen (meist um 
4- -5  m m  L~nge) stellen, die Ms Bewohner des Erdbodens hohe Luft- 
feuchtigkeit ben6tigen und Licht meiden. Letzteres kommt  am deut- 
lichsten darin zum Ausdruck, dab ihnen vielfach die Angen fehlen. Als 
Nahrung dient den meisten (Collembolen, Pauropoden, Symphylen) 
vermoderndes und hMbflfissiges Material, das leckend oder saugend auf- 
genommen wird (TIEGS 1947). Biologisch-6kologisch sind demnach zweifel- 
los auch f/Jr diese Gruppen die zu erwartenden Pr/iadaptationen gegeben. 

Die Tatsache, dag manehe Pentastomiden im Vergleieh zu den 
geforderten Ahnen relativ grogwiiehsig sind (die gr6Bten unter ihnen, 
so Linguatula serrata und Armilli/er armillatus werden im weibliehen 
Gesehleeht 10--14 em lang), darf Ms Folge des Parasitismus angesehen 
werden. Bezeiehnenderweise sind die urspriingliehen Vertreter aus der 
Ordnung Cephalobaenida stets erheblieh kleiner (1--3 cm). 

Ein solehes Anwachsen der K6rpergr6Be ist als Folge des Parasitis- 
mus z. B. aueh bei den Nematoden festzustellen, deren freilebende Arten 
h6ehstens 2- -3  m m  lang werden, w/~hrend unter den Parasiten solche mit  
30--40 em K6rperl/~nge nieht selten sind, ja meterlange Tiere vor- 
kommen. 

Zusammen~assung 
Die Pentastomiden (Linguatnliden) stellen Ms hochspezialisierte 

Parasiten der Amnioten den Systematiker vor sehwierige Aufgaben, da 
wesentliehe Zfige ihrer Grundorganisation teils dutch Reduktion, teils 
dutch Adaptat ion derart  stark abgewandelt sind, dag Verwandtsehafts- 
beziehungen sieh nut  sehwer erkennen lassen. Ihre Stellung im System 
ist daher bis heute reeht umstrit ten. Meist werden sie zusammen mit  
den Tardigraden und Onychophoren als Parar thropoda gef/ihrt, yon den 
Anneliden abgeleitet und vor die Arthropoden gestellt. Aueh die alte 
Ansehauung, in ihnen abgeleitete Acarina (also Chelieeraten) zu sehen, 
wird noeh vielfaeh vertreten. 

Vorliegende Arbeit versueht dnreh das Studinm eines die ,,K6rper- 
grundgestalt" reprgsentierenden Embryonalstadiums yon Reighardia 
sternae neue Ansatzpnnkte fiir eine Diskussion der phylogenetisehen 
Ableitung der Pentastomiden zu gewinnen. Da aueh die innere Organi- 
sation der Keime erstmMs dargestellt werden konnte, gelang es unter 
anderem vor Mlem in der Entwieklung der Extremit~ten, des Coeloms, 
der Ganglien sowie im Bau des primgren DorsMorgans Eigenschaften zu 
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ermitteln, die z. T. erst eine Interpretat ion maneher Ziige der adulten 
Tiere erlauben und sieh systematiseh auswergen lassen, da urspriing- 
liehe Zust/tnde ,,rekapitulierg" werden. 

Folgende Ergebnisse werden ausffihrlieh dargestellt und diskutiert: 
Die vom Ovar zu ihrer weiteren Entwicklung in den Uterusblindsaek 

abgegebenen, zahlreiehen Eier seheinen sieh synehron zu entwiekeln 
und erfahren dabei eine starke GrSBenzunahme. Diese fiihrt zu einer 
friihzeitigen Ruptur des Chorions, das abgestreift wird und zwisehen den 
Eiern im Uterusblindsaek liegen bleibt. Die Keime sind nun yon einer 
starken Blastodermeutieula umgeben, die auf der Dorsalseite einen Porus 
als Miindung des primiiren Dorsalorgans aufweist. Dieses sieh friih 
bildende Organ stellt eine in der t~fiekenregion des Embryos gelegene 
umfangreiehe Drfise dar. Sie produziert ein sehleimiges Sekret, das eine 
weitere, gesehlossene ,,Sehleimhiille" um die Blastodermeutieula auf- 
baut. Von diesen beiden, t~lsehlieh als ,,Eisehalen" bezeiehneten Hfillen 
umgeben wird die Prim~rlarve vom Muttertier abgelegt. Eine Ern/~h- 
rung der Embryonen im Uterus finder nieht start. 

Der Embryo tr/tgt vier Paar  Anhi~nge. Davon steht das erste Paar 
dorsolateral in ttShe der Stomodaeum6~fnung und ist als erste Antenne 
anzuspreehen. Postoral Iinden sieh ventrolateral angeordnet drei Paar 
Anhange, die als zweite Antenne, Mandibeln und erste Maxillen zu be- 
traehten sind. Jedem dieser Anh/~nge entspricht im Inneren ein Paar 
Ganglien und ein Paar Coelomanlagen. Hinter dem letzten Extremi- 
t~tenpaar ist noeh eine wenig entwiekelte Mesodermanlage zu erkennen, 
die ein letztes Segment repr/~sentiert (Postmaxillarsegment = 2. Maxille), 
das jedoeh keine Anh/~nge tr/~gt. Alle postoralen Anhgnge sind in einen 
Coxopodit und einen Telopodit gegliedert, stellen also ,,Arthropodien" dar. 

Insgesamt besteht der Embryo aus einem Acron und [iin] Segmenten 
(einschlieBlieh erster Antenne), denen sieh eine ,,Caudalpapille" an- 
sehliegt. Da s/tmtliehe ffinf Segmente der Primarlarve im Verlauf der 
weiteren Entwieklung in den Kopf der adulten Tiere einbezogen werden, 
mfissen wir die erste Larve der Pentastomiden als ,,oligomeren Kopf- 
keim" betrachten, vergleiehbar etwa den Nauplien der Crustaeeen oder 
der Protaspis der Trilobiten. 

Die Coelomanlagen zeigen eine Gliederung in je einen ventralen, 
ventrolateralen und dorsolateralen Abschnitt. In letzterem sind die 
Urgesehlechtszellen untergebraeht. Die Coelomanlagen sind mit einer 
deutliehen H6hle versehen und segmental gegliedert. Aueh die erst wenig 
entwiekelten Ganglienanlagen weisen eine solehe Gliederung auf. Das Gan- 
glion der ersten Antenne (Deutoeerebralganglion) entwickelt sich fiber 
ein ,,Ventralorgan". Anlagen eines Protoeerebrums seheinen zu fehlen. 

Im Verlauf der weiteren Entwieklung (die nicht direkt verfolgt 
werden konnte) werden die Segmente des LarvenkSrpers, die als Deuto- 
metameren zu betraehten sind, zur Kopfregion des adulten Tieres, wobei 

Z. Morph. (}kol. Tiere, ]3d. 52 39 
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sich die zweite Antenne pr~oralw/~rts verlagert und zu einem rudimen- 
t/~ren Sinnesorgan (,,Frontalorgan") wird. Auch die Anlage der ersten 
Antenne ergibt ein wenig entwiekeltes Sinnesorgan. Von den vier beim 
Embryo angelegten Ganglienpaaren werden drei in das ,,Gehirn" einbe- 
zogen, das als ,,sekund/~res Syncerebrum" zu werten ist. Dieses besteht 
bei Reighardia (und den fibrigen ursprfinglichen Pentastomiden) dem- 
naeh 1. aus den Ganglien des 1. Antennensegments, die zum Deutoeere- 
bruin werden, welches grogteils lateral vom 0sophagus liegt, jedoeh noch 
eine ganglienhaltige, supra6sophageale Kommissur aufweist, 2. aus den 
Ganglien des zweiten Antennensegments (~  Pr/~mandibularsegment), 
die das Tritocerebrum aufbauen, sehr welt nach vorne rficken und eine 
subSsophageale Kommissur ausbilden und 3. aus den Ganglien des 
Mandibularsegments, die sieh eng an das Tritocerebrum ansehliel~en und 
allein das ,,SubSsophagealganglion" repr/~sentieren. Dieses innerviert 
das vordere I-Iakenpaar. Ein Protoeerebrum ist nicht entwickelt, was 
wohl mit dem Fehlen der Augen irn Zusammenhang steht. Die Ganglien 
des ersten Maxillarsegmen~es imponieren bereits als erstes freies Ganglien- 
paar des Bauehmarks, liegen jedoch noch im Kopf und innervieren das 
hintere Hakenpaar. Ihnen folgen noeh zwei weitere freie Ganglienpaare, 
yon denen das vordere an der Kopf-Rumpf-Grenze liegt. 

Der Kop] der Pentastomiden wird demnaeh yon einem Aeron und 
vier Segmenten aufgebaut, denen sieh ein ffinftes mehr oder weniger 
eng ansehlieBt. Von den Coleomanlagen der Larve bleiben beim adulten 
Tier nur Reste erhalten, die LeibeshShle stell~ demnaeh ein Mixoeoel dar. 

Der gesamte Rump] wird erst wghrend der Postembryonalentwick- 
lung offensiehtlieh von einer hinteren Sprossungszone aus angelegt 
(Anamorphose) und wird yon einer grSgeren Anzahl eehter Segmente 
(Tritometameren) aufgebaut. 

Unter der Epicuticula der alten geschleehtsreifen Tiere finden sich 
stempelf6rmige Konkremente, welche abgelagerte Exkrete darstellen 
dfirften, die somit fiber die t taut  ausgesehieden werden. 

Ein Vergleich der bei den Pentastomiden aufgefundenen Charaktere 
mit denen anderer Artieulaten ergibt zun/~chst, dab diese Parasiten ohne 
jeden Zweifel echte Arthropoden darstellen und in ihrer Organisation 
trotz mancher Reduktionserseheinungen deutlich fiber der der Anneliden, 
Onychophoren und Tardigraden stehen. Von den vielen typischen 
Arthropodencharakteren wird besonders das prim£re Dorsalorgan aus- 
ffihrlich diskutiert und mit entspreehenden Bildungen vor allem der 
Crustaceen, Symphylen, Pauropoden und Collembolen verglichen. Die 
primi~ren Dorsalorgane versehiedener Arthropoden sind wenigstens zum 
Tell als homologe Bildungen zu betraehten. Sie scheinen ein altes 
Arthropodenerbe darzustellen. Ihre Funktion bestand ursprfinglich 
wohl darin, bei der Sprengung der Eisehale oder der Blastodermeutieula 
mitzuwirken. Bei den Pentastomiden bleibt die Sekretion des Dorsal- 
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organs fiber lange Zeit der Embryonalentwieklung erhalten und ffihrt 
zum Aufbau einer geschlossenen £uBeren Sehleimhfille. 

Von den Euarthropoden weitergehend wird versucht die Pentasto- 
miden immer engeren systematischen Kategorien zuzuordnen und die 
entspreehenden ,,Schwestergruppen" jeweils auszusehlieBen. Dies f/ihrt 
zun~chst zum AusschluB der Chelicerata, da den Pentastomiden u. a. 
Mitteldarmdrfisen fehlen, ihnen jedoch ein Deutoeerebrum zukommt. 
Auf Grund des Kopfbaues und anderer Charaktere ]assen sich die 
Zungenwtirmer als Mandibulaten kennzeiehnen. Eine Zuordnung zu den 
Crustacea scheitert an der Anzahl der Deutometameren (bei Pentasto- 
mida 5, bei Crustacea 3), dem Bau der Mesodermanlagen, der Tagmosis 
und an 6kologischen Grfinden (Pentastomida sind primgr Landtiere, 
Crustacea prim£r Wassertiere). Dagegen lassen sieh die Zungenwfirmer 
gut bei den Antennata einf/igen. Unter diesen kommen als Ahnen- 
formen nur die ,,Myriapoda" in Frage, mit deren ,,Primitivgruppen:' 
(vor allem Diplopoden, Pauropoden und Symphylen) die Pentastomiden 
eine solehe Fiille basaler Charaktere gemeinsam haben, dab es unmSglich 
ist, sie an dieser Stelle alle zu nennen. Betont  sei bier nur, dab auch bei 
den Pentastomiden die Geschleehts6ffnung vorne am Rumpf liegt 
(zwei~es bis drittes gumpfsegment),  das Gnathocephalon nur aus zwei 
Segmenten besteht, sie also ebenso wie die Pauropoden und vielleicht 
aueh die Diplopoden ,,Dignatha" sind und aueh habituell einige l~ber- 
einstimmungen bestehen. Da die Collembolen und andere Entognatha 
ebenfalls auf primitive Myriapoden (,,Protomyriapoda") zuriiekgehen, 
bestehen auch zu ersteren gewisse Beziehungen. Naeh Wertung aller 
Organisationsziige der Pentastomida ergibt sich, dab als Ahnenformen 
nur Protomyriapoden in Frage kommen, wie sie aueh yon vielen 
mit Fragen der Phylogenie der fibrigen Antennaten befaBten Forschern 
als Basisgruppe gefordert werden. Als ngehste rezente Verwandte der 
Zungenw/irmer haben vor allem die Pauropoden und Diplopoden zu 
gelten, die ebenfalls auf , ,Protomyriapoda" zurtiekgehen. 

Olcologische und morphologisehe Fakten spreehen daf/ir, dab die frei- 
lebenden Ahnenformen der Pentastomiden relativ kleinwfiehsige, feuch- 
tigkeitsliebende und liehtscheue Bodenbewohner (,,hypog/~iseher Biotop" ) 
waren, wie solehe sich heute noeh unter den Symphylen und Pauropoden 
linden. Von den ,,Priiadaptationen" derartiger Gruppen ausgehend, 
konnte der Schritt zum Parasitismus getan werden, wobei als ursprfing- 
liehe Wirte die l~eptilien zu gelten haben, in denen es woh] ira Laufe des 
Mesozoikums zur Entfaltung der Pentastomiden kam. 

Anhang 
Wi~hrend der Drucklegung dieser Arbeit hat  ESSLINGER (1962b) 

fiber die Morphologie der Eier und der Primgr]arve des Sehlangen- 
parasiten Porocephalus crotali (Poroeephalida) berichtet. Auch er sprieht 

39* 
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yon zwei Eisehalen (shell membranes), einer/~ugeren flexiblen (die wohl 
der ,,Schleimhtille" yon Reighardia sternae entsprechen dfirfte) und einer 
3--4/~ dicken inneren (die ich als Blastodermcutieula bezeichne). Letz- 
tere besteht nach ESSLINGE~ aus drei Schichten, weshalb dieser Autor 
vom ,,inner shell complex" spricht. Demnach 1/~gt sich bei P. crotali 
offensichthch eine Schichtung der Blastodermcuticula nachweisen, die 
sich bei Reighardia nur im Bereich des Porus erkennen 1/~Bt, wo die 
anders strukturierte Manschette gewissermaBen einer ,,Mittelschicht" 
der Blastodermcuticula entsprechen k6nnte (s. oben S. 518 und 
Abb. 22a u. 23). l~ber den Feinbau des Dorsalorgans macht auch Ess- 
LINO~ keine weiteren Angaben, glaubt jedoch an dessen Driisenfunktion 
und halt ffir m6glich, dab ..... the material producing the gelatinous 
coat of the egg could have been elaborated by or into the dorsal organ 
in earlier development. . ." .  Da ESSU~G~R die bereits geschltipfte 
Prim/irlarve untersuehte und keine Schnitte anfertigte, konnte er nut 
zu dem SehluB kommen, dab ..... it seems unlikely that  a secretory 
function is still retained by the dorsalorgan in the fully developed larva 
(p. 461)". Von der inneren Organisation der Prim~rlarve beschreibt 
ESSLISGs~g ein groBes, in der Mitre verschmolzenes und ungegliedertes 
,,eircumoesophageales Ganglion", das vom vorderen bis zum hinteren 
Beinpaar reieht. Dies seheint darauf hinzudeuten, dab die starke Kon- 
zentration der Ganglien bei den Porocephalida (s. S. 530), bereits bei 
der vollentwiekelten Prim/irlarve angebahnt wird. Ferner zeigt Poro- 
cephalus crotali vier Paar ,,irregular giant cells", die meiner Meinung 
nach Urgesehleelitszellen sein k6nnten. Essni~Gm~ hat nut zwei Paar 
unsegmentierte Extremit£ten festgestellt, was fiir Poroeephalida die 
Regel zu sein seheint. Diese Extremit/~ten sind hohl und stehen mit den 
K6rperh6hlen in Flfissigkeitsaustauseh. Die Klauen k6nnen durch 
Nuskeln eingezogen und durch Flfissigkeitsdruek wicder ausgestreekt 
werden. Dies wfirde an die Verh/~ltnisse bei den Arthrotardigrada 
(Tardigraden) erinnern, bei denen ebenfalls der distale Bcinabschnitt 
in den proximalcn eingezogcn werden kann (vgh KAr.ST~ng 1954/59). 
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