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1 Einleitende Zusammenfassung der Dissertationsschrift
1.1 Umfang der Dissertationsschrift

Die hier vorliegende Dissertationsschrift setzt sich aus der einleitenden
Zusammenfassung (Kapitel 1) und vier zugrunde liegenden Publikationen (Kapitel 2-5) dieser
Dissertationsschrift zusammen.

Kapitel 1 fiihrt in das Taxon der Arachnida ein und erldutert Kontroversen und den
derzeitigen Stand der Forschung in der phylogenetischen Systematik dieses Taxons. Der
aktuelle Wissenstand zur Morphologie des HimolymphgefaB3systems, des Respirations- und
des Nervensystems wird vorgestellt und um die Ergebnisse der angefertigten Publikationen
(Kapitel 2-5) erginzt. Ubereinstimmungen zwischen den Gefil3- und Respirationssystemen in
Bezug auf das prosomale Ganglion werden erldutert und Abhingigkeiten bzw. gegenseitige
Beeinflussungen zwischen den erstgenannten und dem Nervensystem erortert. Hypothesen
iber mogliche Ursachen fiir die hochgradigen Ubereinstimmungen zwischen den
intragangliondren Mustern der Arterien bzw. Tracheen der untersuchten Taxa werden
aufgestellt und diskutiert. AbschlieBend werden Merkmale im Hédmolymphgefaf3system der
Arachnida konzeptualisiert und die Evolution dieses Organsystems rekonstruiert und
diskutiert. Dariiber hinaus werden Hypothesen zur Evolution der Respirationsorgane
aufgestellt und erlautert. Kapitel 1 stellt die Zusammenfassung der angefertigten
Publikationen dar und stellt diese in einen gemeinsamen evolutiondren Kontext.

Kapitel 2 behandelt das intragangliondre Gefdl3system der Skorpione. Auf Grundlage
von Untersuchungen am Mikro-Computertomographen in Verbindung mit 3D-Rekonstruktion
sowie Raster-Elektromenmikroskopie wurden Vertreter verschiedener Taxa der Skorpione
(z.B. Chactidae, Vaejovidae, Buthidae) hinsichtlich der arteriellen Versorgung des
prosomalen Ganglions untersucht. Besonderer Fokus wurde auf die dreidimensionale
Verteilung der Arterien im prosomalen Ganglion sowie auf Ubereinstimmungen des Musters
der Arterien mit dem strukturellen Aufbau des Ganglions gelegt. Anhand der Ergebnisse kann
gezeigt werden, dass das intraganglionédre Gefaf3system der Skorpione einem Rete mirabile —
einer Struktur die sonst nur bei Vertebraten zu finden ist — entspricht, da es sich um ein
GefidBlnetz handelt, dass sich zwischen afferenten und efferenten Arterien erstreckt. Des
Weiteren wurden Ergebnisse funktionell interpretiert und in einen physiologischen Kontext
gesetzt.

Kapitel 3 behandelt die Morphologie des HadmolymphgefaBsystems der Pedipalpi
(d.h. der Amblypygi und Uropygi) und vergleicht die arteriellen Verzweigungsmuster mit

denen der anderen pulmonaten Arachnida (d.h. Araneae und Scorpiones). Mit Hilfe von
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Mikro-Computertomographie und Immunhistochemie in Verbindung mit Konfokaler
Laserscanningmikroskopie und 3D-Rekonstruktion wurden sowohl das generelle
Verzweigungsmuster der Arterien sowie die Versorgung des prosomalen Ganglions der
Pedipalpi detailliert beschreiben und untereinander verglichen. Durch den Vergleich mit den
anderen pulmonaten Arachnida wurden Ubereinstimmungen in den GefiBsystemen dieser
Taxa herausgearbeitet und in einem evolutiondren Kontext diskutiert.

Kapitel 4 beschéftigt sich mit der Morphologie des Respirations- und Gefdlsystems
der Opiliones mit einem besonderen Schwerpunkt auf der Versorgung des prosomalen
Ganglions mit Tracheen. Mit Hilfe von Mikro-Computertomographie, klassischer Histologie
und Immunhistochemie in Verbindung mit Konfokaler Laserscanningmikroskopie und 3D-
Rekonstruktion wurde die Morphologie des Tracheen- und GefdBsystems detailliert
untersucht und beschrieben. Besonders das dreidimensionale Muster der intragangliondren
Tracheen wurde mit dem Muster der intraganglionédren Arterien der Skorpione verglichen, da
sich in diesen Mustern bemerkenswerte Ubereinstimmungen finden lieBen. Es wurde
diskutiert was die Ursachen fiir diese hochgradigen Analogien sein konnen und
Wissensliicken in der Biologie (v.a. Entwicklungsbiologie und Physiologie) dieser Tiere
aufgezeigt.

Kapitel 5 beschéftigt sich mit der 3D-Morphologie des Respirationssystems von drei
hoheren Taxa der Solifugae. Mittels Mikro-Computertomographie in Verbindung mit
Computer basierter 3D-Rekonstruktion wurden die Tracheensysteme rekonstruiert und
untereinander verglichen. Die Ergebnisse wurden in einem funktionellen Kontext interpretiert

sowie mit Literaturdaten zu den Tracheensystemen anderer Arachnida verglichen.

1.2 Einfiihrung

Die Monophylie der Arachnida ist in der Literatur weitgehend akzeptiert (Einwinde
siche unten) und wird durch mindestens elf morphologische Autapomorphien unterstiitzt
(Alberti & Thaler-Knoflach, 2013). Dabei handelt es sich zum Beispiel um die nach vorne
verlagerte Mundoffnung in Verbindung mit extraintestinaler Verdauung, vier Laufbeinpaare
und ein Paar Pedipalpen, Spaltsinnesorgane und Trichobothrien sowie entodermale
Malpighische Schlduche. Bei den Arachniden handelt es sich mit Ausnahme einiger Milben
und Weberknechte um meist nachtaktive Pradatoren anderer Arthropoden, zum Teil aber auch
Mollusken, Sdugetiere und Vogel.

Fossil sind die Arachnida spitestens seit dem Silur (Scorpiones; ca. 420 Mio. Jahre)
bekannt, wobei sich die meisten Grofgruppen bis zum Karbon (ca. 350 - 300 Mio. Jahre)

diversifiziert haben (Dunlop, 2010; Dunlop & Penney, 2012). Neben den zehn rezenten,
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klassischer Weise als Ordnungen bezeichneten, héheren Taxa der Arachnida (d.h. Scorpiones,
Amblypygi, Uropygi, Araneae, Opiliones Solifugae, Acari, Pseudoscorpiones, Palpigradi,
Ricinulei) sind noch vier weitere, nur fossil iiberlieferte Taxa bekannt (Trigonotarbida,
Uraraneida, Haptopoda und Phalangiotarbida).

Obwohl die Arachniden mit tiber 100.000 beschriebenen Arten das zweitgrofite Taxon
der terrestrischen Arthropoden darstellt (Alberti & Thaler-Knoflach, 2013), ist das Wissen
iiber ihre detaillierte innere Morphologie zum Teil noch sehr liickenhaft. Zwar existieren viele
Arbeiten zu Einzelaspekten verschiedenster morphologischer Strukturen (z.B. Babu & Barth,
1984; Farley, 1984; Dannhorn & Seitz, 1986; Hofer et al., 2000), vergleichende Arbeiten, die
iiber ein breites Spektrum von Arten bzw. Taxa angefertigt wurden, sind bis heute selten. Des
Weiteren ist die Evolution der verschiedenen Organsysteme (z.B. Kreislauf-, Respirations-
und Nervensystem) bzw. welchen Selektionsdriicken und/oder Bauzwiéngen diese unterliegen,
nur unzureichend verstanden. Diese Arbeit soll einen Beitrag zum besseren Verstédndnis genau
dieser als Beispiele genannten Organsysteme darstellen sowie Erkldrungsmoglichkeiten

beziiglich der Evolution dieser Strukturen liefern.
1.2.1 Phylogenie der Arachnida

Die Chelicerata bilden die Schwestergruppe zu den {ibrigen Arthropoden, den
Mandibulata (z.B. Dunlop, 2010; Edgecombe, 2010; Regier et al., 2010). Aufgrund von
unterschiedlichen Ergebnissen zwischen molekularen (z.B. Wheeler & Hayashi, 1998; Giribet
et al., 2002) und morphologischen Analysen (Weygoldt & Paulus, 1979; Shultz, 1990, 2007)
zu den Verwandtschaftsbeziehungen der Chelicerata wurde deren Phylogenie in den letzten
zwei Jahrzehnten immer wieder kontrovers diskutiert (Abb. 1). Zwar waren sich die meisten
Autoren dariiber einig, dass die Xiphosura die Schwestergruppe zu den landlebenden
Spinnentieren (Arachnida) bilden, doch die Beziehungen vor allem zwischen den einzelnen
Arachnidentaxa konnten bis heute nicht iiberzeugend gekliart werden (Weygoldt & Paulus,
1979; Wheeler & Hayashi, 1998; Giribet et al., 2002; Shultz, 2007; Regier et al., 2010;
Sharma et al., 2014a). Neben diesen zahlreichen Konflikten zwischen molekularen und
morphologischen  Analysen haben auch Widerspriiche zwischen verschiedenen
Merkmalskomplexen auch bei den verschiedenen morphologischen Analysen kontroverse
Hypothesen zur Phylogenie der Arachnida hervorgebracht (Abb. 1A, B; Weygoldt & Paulus,
1979; van der Hammen, 1989; Shultz, 1990, 2007). Aber auch molekulare Analysen zur
phylogenetischen Systematik der Arachnida konnten keine iliberzeugende Auflésung der
Verwandtschaftsbeziehungen der einzelnen Arachnidentaxa liefern. Zwar wurden in den

letzten zwei Dekaden verschiedenste Analysen publiziert, aber so grof8 die Anzahl der
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verschiedenen Publikationen, so unterschiedlich waren auch deren Ergebnisse (Wheeler &
Hayashi 1998; Giribet et al. 2002; Masta et al. 2009, 2010; Roeding et al. 2009; Meusemann
et al. 2010; Pepato et al. 2010; Regier et al. 2010; Arabi et al., 2012; von Reumont et al. 2012;
Sharma et al., 2014a). Neben der generellen Unsicherheit der Beziehungen zwischen den
verschieden Gruppierungen, kamen einige Autoren zu dem Ergebnis, dass die Arachnida als
paraphyletisch anzusehen sind (z.B. Pepato et al. 2010; Details in Sharma et al., 2014a), da
die Xiphosura in diesen Analysen als Schwestergruppe nur eines Teils der Arachnida
aufgelost wurden. Eine der umfassendsten phylogenetischen Analysen der Arthropoden,
welche auch alle hoheren Taxa der Arachnida enthielt (Abb. 1C; Regier et al., 2010), kam
zwar zu dem Ergebnis, dass sowohl Euchelicerata (Xiphosura + Arachnida) als auch die
Arachnida monophyletisch sind, diese Ergebnisse aber hochgradig von den verwendeten
Analyseparametern abhidngig waren. In der neuesten Arbeit zur phylogenetischen Systematik
der Chelicerata von Sharma et al. (2014a), die auf Transkriptomanalysen beruhte, konnte
nachgewiesen werden, dass die Ergebnisse der phylogenetischen Analysen nicht nur von den
verwendeten Analyseparametern, sondern dariiber hinaus auch maligeblich von der
Zusammensetzung des verwendeten Datensatzes abhdngen (z.B. vollstindiger Datensatz im
Gegensatz zu einem Datensatz ausschlieBlich aus langsam evolvierenden Genen; siche
Sharma et al., 2014a fiir Details).

Eine der zentralen Fragen der Arachnidensystematik ist bis heute, ob die pulmonaten
Arachnida ein monophyletisches Taxon bilden oder ob die Skorpione nur entfernt mit den
Tetrapulmonata verwandt sind (Abb. 1B; Giribet et al. 2002; Shultz, 2007). In einer der
frilheren Hypothesen zur Verwandtschaft der Arachniden postulierten Weygoldt und Paulus
(1979) zwar keine Monophylie der pulmonaten Arachnida, stellten aber die Skorpione einem
Taxon aus Tetrapulmonata und Apulmonata gegeniiber (Abb. 1A). Diese Hypothese wurde
unter der Pramisse aufgestellt, dass die Buchlungen der pulmonaten Arachnida sich von den
Buchkiemen der Xiphosura ableiten und damit als plesiomorph innerhalb der Arachnida
anzusehen sind. Daraus ergibt sich, dass die pulmonaten Arachnida als paraphyletisch
anzusehen sind.

Die ersten molekularen aber auch einige morphologische Analysen zur Phylogenie der
Arachnida ergaben, dass die verschiedenen pulmonaten Arachnidentaxa (d.h. Scorpiones und
Tetrapulmonata) nicht ndher miteinander verwandt sind. So wurden die Skorpione in eine
nidhere Verwandtschaft mit Weberknechten und/oder Pseudoskorpionen und parasitiformen
Milben gestellt (Wheeler & Hayashi, 1998; Giribet et al., 2002) und die pulmonaten

Arachnida sind demzufolge als polyphyletisch anzusehen. Einige morphologische Analysen
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hypothetisierten ebenfalls, dass die Skorpione nur entfernt mit den Tetrapulmonata verwandt
seien aber stattdessen ein Monophylum mit den Weberknechten bilden (Abb. 1B; Shultz,
2007) oder aber die Schwestergruppe zu einem Taxon aus Pseudoskorpionen und Solifugen
darstellen (Shultz, 1990). Neuere molekulare Arbeiten zur Phylogenie der Chelicerata ergaben
allerdings, dass die Skorpione zusammen mit den Tetrapulmonata ein monophyletisches
Taxon bilden (Abb. 1C; Regier et al., 2010; Sharma et al., 2014a), was zu der Etablierung
eines neuen Taxonnamens fiir diese Gruppierung fiihrte — Arachnopulmonata (sensu Sharma
et al., 2014a). Diese Hypothese wird darliber hinaus von verschiedenen morphologischen
Daten gestiitzt (Scholtz & Kamenz, 2006; Kamenz et al., 2008; Wirkner et al., 2013;
KluBmann-Fricke & Wirkner, 2016).

Des Weiteren sind die Verwandtschaftsbeziehungen innerhalb der Tetrapulmonata
ebenfalls bis heute ungeklért. Dabei geht es vor allem um die Frage, ob entweder Uropygi und
Amblypygi zusammen ein monophyletisches Taxon Pedipalpi bilden (Abb. 1B, C; Shultz,
2007; Regier et al., 2010; Sharma et al., 2014a) oder ob Araneae und Amblypygi das Taxon
Labellata bilden (Abb. 1A; Weygoldt & Paulus, 1979; Wheeler & Hayashi, 1998). Auch
beziiglich dieser beiden Hypothesen lassen sich verschiedene morphologische mdgliche
Synapomorphien finden, die entweder fiir die eine oder die andere Gruppierung sprechen. Als
Synapomorphien der Pedipalpi wurden, neben anderen, hauptsdchlich das als Tastorgan
umgebildete erste Laufbeinpaar sowie die als maéchtige Fangapparate ausgebildeten
Pedipalpen angefiihrt (Shultz, 1990, 2007). Auf der anderen Seite konnen fiir das Taxon
Labellata das als Petiolus verengte erste Opisthosomasegment sowie die zu einem
ungegliederten Sternum  verschmolzenen Sternite der vier Laufbeinsegmente als
Synapomorphien angefiihrt werden (Weygoldt & Paulus, 1979; van der Hammen, 1989).
Auch ergaben molekulare Analysen eine ndhere Verwandtschaft zwischen Araneae und
Uropygi (Giribet et al., 2002), wofiir sich aber keinerlei morphologischen Anhaltspunkte

finden lief3en.
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Abb. 1. Konkurrierende Phylogeniechypothesen der Chelicerata; pulmonate Arachnida in rot, apulmonate
Arachnida in blau; verdndert nach verschieden Autoren.

1.2.2 Kreislauf- und Respirationssysteme

Wie alle anderen Arthropoden zeichnen sich die Arachniden durch ein offenes
Héamolymphgefa3system aus, das dadurch gekennzeichnet ist, dass die Arterien des
Gefidllsystems an den einzelnen Organen offen enden, die Himolymphe die Arterien verlésst
und die Organe von der Himolymphe umspiilt werden (Wirkner, 2009; Wirkner et al., 2013).
AnschlieBend flieBt die Hadmolymphe iiber Gewebsspalten, sogenannte Lakunen, und
distinkte Hamolymphkanéle, sogenannte Sinus, zuriick zum Herzen. Durch die Ostien flief3t
die Hdmolymphe wihrend der Diastole in das Herz und wird bei der Systole in die
verschiedenen arteriellen Systeme, die vom Herzen abgehen, gepumpt. Bei den Ostien handelt
es sich um nach innen gerichtete, muskuldre Klappen, die sich im Myokard befinden und
einen Riickstrom der Himolymphe wéhrend der Systole verhindern. Das Kreislaufsystem der
Arthropoden lédsst sich also in einen arteriellen Teil (das Hdmolymphgefil3system), einen
lakuniren Teil (das Hémolymphlakunensystem) und die Hdmolymphe selbst unterteilen
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(Wirkner, 2009; Wirkner et al., 2013). Das offene Kreislaufsystem der Arthropoden wurde
lange Zeit als wenig komplex angesehen (z.B. Gruner, 1993; Brusca & Brusca, 2003). Doch
mit dem Aufkommen neuer Techniken (z.B. Injektionsmethodiken kombiniert Mikro-
Computertomographie) in der jiingeren Vergangenheit (z.B. Locket, 2001; McGaw &Reiber,
2002, McGaw, 2005; Wirkner & Richter, 2007; Wirkner & Prendini, 2007; Wirkner &
Richter, 2010; Keiler et al., 2013; Huckstorf et al., 2013) konnte das Wissen und das
Verstiandnis dieses Organsystems stark erweitert werden. Es wurde gezeigt, dass die enorme
Komplexitidt dieses Organsystems in verschiedenen Euarthropoden (z.B. Malacostraca,
Myriapoda) an die GefdBlsysteme von Vertebraten heran reicht (Wirkner & Prendini, 2007).
Diese Tatsache veranlasste manche Autoren (z.B. McGaw & Reiber, 2002; McGaw, 2005) zu
argumentieren, dass das Kreislausystem der Arthropoden besser als ,,geschlossen® bzw.
»partiell geschlossen zu bezeichnen wire, statt weiterhin von einem ,offenen®
Kreislaufsystem zu sprechen. Andere Autoren (Wirkner & Prendini, 2007; Wirkner &
Richter, 2010; Wirkner et al., 2013) argumentierten dagegen, dass die Bezeichnung ,,offen*
sich nicht auf den Komplexititsgrad sondern auf die Tatsache bezieht, dass die Himolymphe
an den Organen die arteriellen Systeme verldsst und anschlieBend frei durch die Lakunen und
Sinus flief3t.

Beziiglich der Assoziation von Kreislauf- und Respirationssystemen lassen sich bei
Arthropoden (aber auch im Tierreich generell) zwei mehr oder weniger allgemein giiltige
Aussagen treffen: Erstens, Tiere mit zentralisierten Respirationsorganen (d.h. Lungen oder
Kiemen, die sich an bestimmten Stellen des Korpers befinden) besitzen ein komplexes
Kreislaufsystem, welches die mit Sauerstoff angereicherte Zirkulationsfliissigkeit zu den
verschiedenen Organsystemen transportiert. Tiere mit dezentralisierten Respirationsorganen
(d.h. Tracheen, die als feine Rohren den gesamten Korper durziehen), die den Sauerstoff
direkt zu den verschiedenen Organsystemen transportieren, besitzen ein eher einfach gebautes
Kreislaufsystem (Wirkner et al., 2013). Zweitens besitzen kleinere Tiere ein weniger
komplexes Kreislaufsystem (bzw. im Fall von dezentralisierten Respirationssystemen ein
weniger komplexes Tracheensystem) als im Vergleich groere Tiere (Wirkner et al., 2013).
Beide ,,GesetzméBigkeiten® héngen vor allem mit den physikalischen Grundlagen der
Diffusion zusammen. Da Diffusion ein relativ langsamer physikalischer Prozess ist, der nur
im Mikrometerbereich physiologisch effektiv stattfindet (Avgoustiniatos & Colton, 1997;
Loffredo & Lee, 2008), miissen die respiratorischen Gase also entweder mit Hilfe eines
arteriellen Systems (in Verbindung mit einem respiratorischen Farbstoff) oder tiber Tracheen

zu den verschiedenen Organsystemen transportiert werden (Wirkner et al., 2013). So besitzen
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zum Beispiel sehr kleine Bodenorganismen (z.B. einige Milben) iiberhaupt kein Gefa3- und
Respirationssystem, da die Diffusionsstrecken so klein sind, dass die einfache Diffusion tiber
die Kutikula ausreicht, um die Organe mit Sauerstoff zu versorgen, wihrend andere grof3ere
Tiere sich durch ein hoch komplexes Arterien- (z.B. malakostrake Krebse) bzw.

Tracheensystem (z.B. verschiedene Insekten) auszeichnen.
1.2.3 HamolymphgefiB3system der Arachnida

Beziiglich der Kreislauf- und Respirationssysteme der Arachnida lassen sich die
einzelnen Taxa in zwei unterschiedliche Gruppen einteilen. Zum einen gibt es die pulmonaten
(d.h. Lungen tragendenden) Arachniden (Arachnopulmonata sensu Sharma et al 2014a), die
sich durch eine Lokalisierung der Atemorgane, den sogenannten Buchlungen, auszeichnen
(Scorpiones, Araneae, Uropygi und Amblypygi; Moritz, 1993; Wirkner et al., 2013). Und
zum Anderen gibt es die apulmonaten (d.h. lungenlosen) Arachniden, die sich durch
dezentralisierte Atemorgane auszeichnen. Im letzteren Fall findet die Respiration meist {iber
Tracheen statt, die als feine Rohren den gesamten Korper durchziehen und so Sauerstoff
direkt zu den einzelnen Organen transportieren (z.B. Opiliones, Acari, Solifugae; Moritz,
1993; Wirkner et al., 2013). Unter den apulmonaten Taxa finden sich allerdings auch einige,
die iiberhaupt keine Respirationsorgane besitzen wie zum Beispiel die Palpigradi und einige
Milben. Mit diesen unterschiedlichen Respirationsmodi gehen bestimmte morphologische
Besonderheiten des Kreislaufsystems einher. Die Taxa mit lokalisierten Respirationsorganen
zeichnen sich durch ein komplexes HimolymphgetaBsystem aus, das durch ein tubulidres Herz
in Verbindung mit einem reich verzweigten arteriellen System gekennzeichnet ist (Wirkner et
al., 2013). Im Gegensatz dazu besitzen die Taxa mit dezentralisierten Respirationsorganen im
Vergleich zu den  pulmonaten Arachniden ein relativ  einfach  gebautes
Hémolymphgefallsystem, das zwar ebenfalls aus einem tubuldren Herz besteht, aber nur ein
bis zwei abgehende Arteriensysteme aufweist — die anteriore und posteriore Aorta (Wirkner et
al., 2013). Es ist anzumerken, dass in einigen Taxa letztere reduziert sein kann (z.B.
Pseudoscorpiones und Parasitiformes; Beier, 1931; Coons & Alberti, 1999).

Die Arachnopulmonata zeichnen sich, neben den Buchlungen, durch ein komplexes
arterielles System aus, dass die an den Buchlungen oxygenierte Himolymphe zu den Organen
transportiert. Das HamolymphgefaBsystem besteht bei allen Taxa aus einem tubuldren Herz,
das dorsal in der Mittellinie des Opisthosomas liegt (KluBmann-Fricke et al., 2012; Wirkner
et al., 2013; Huckstorf et al., 2013). Von diesem Herzen gehen verschiedene Arteriensysteme
ab, die die verschiedenen Organsysteme mit Himolymphe versorgen. Bei allen Taxa der

Arachnopulmonata finden sich die anteriore und posteriore Aorta sowie eine je nach Taxon
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unterschiedliche Anzahl von lateralen Herzarterien. Letztere kdnnen bei den verschiedenen
Taxa entweder konstant oder aber auch innerhalb der subordinierten Taxa in unterschiedlicher
Anzahl vorliegen (Scorpiones und Araneae; Randall, 1966; Wirkner & Prendini, 2007;
KluBmann-Fricke et al., 2012; Huckstorf et al., 2013). Die Herzarterien versorgen vor allem
den Darm und assoziierte Strukturen sowie weitere Organsysteme, die im Opisthosoma
lokalisiert sind. Die posteriore Aorta entspringt am posterioren Ende des Herzens und zieht in
der Mittellinie des Opisthosomas in posteriore Regionen des Korpers, um dort gelegene
Organsysteme mit Hamolymphe zu versorgen (z.B. das Telson bei Skorpionen bzw. die
Spinnwarzen bei opisthothelen Spinnen; Wirkner & Prendini, 2007 bzw. Huckstorf et al.,
2013).

Nach anterior setzt sich das Herz in die anteriore Aorta fort, die in das Prosoma zieht
und die zahlreichen, dort gelegenen Organsysteme mit Himolymphe versorgt. Die anteriore
Aorta zieht bei allen Arachnopulmonata zunichst nach anterior und biegt dann, auf Hohe des
subosophagealen Ganglions, nach ventral und spaltet sich liber dem Darm in zwei laterale
Stamme auf (Wirkner & Prendini, 2007; KluBmann-Fricke et al., 2012; KluBmann-Fricke &
Wirkner, 2016; Wirkner et al., 2013; Huckstorf et al., 2013; Runge & Wirkner, 2016 sowie
enthaltene Referenzen). Diese verzweigen sich, dem subdsophagealen Ganglion aufliegend in
die Arteriensysteme der Extremitdten (d.h. der Cheliceren, Pedipalpen und Laufbeine). Des
Weiteren findet sich iibereinstimmend bei allen Arachnopulmonata innerhalb des prosomalen
Ganglions ein Netzwerk aus intragangliondren Arterien, die das Ganglion mit Himolymphe
versorgen (Wirkner & Prendini, 2007; KluBmann-Fricke et al., 2012; Huckstorf et al., 2013).

Im Gegensatz zu den pulmonaten Arachnida zeichnen sich die apulmonaten Arachnida
(z.B. Opiliones, Solifugae, Acari) durch ein, im Vergleich, relativ einfaches
Hiamolymphgefalsystem aus (Firstman, 1973; Wirkner et al., 2013). Bei den apulmonaten
Arachnida besteht das HimolymphgefaBsystem zwar ebenfalls aus einem tubuldren Herz von
dem aber nur maximal zwei Arteriensysteme abgehen. Zum einen die anteriore und zum
anderen die posteriore Aorta. Letztere ist, wenn {iberhaupt vorhanden (nicht bei
Pseudoskorpiones und Parasitiformes; Beier, 1932; Coons & Alberti, 1999), nur relativ kurz
und 6ffnet sich nach kurzer Distanz in die Leibeshohle (Kastner, 1935; Wirkner et al., 2013).
Die anteriore Aorta geht anterior vom Herzen ab und zieht auer bei den Palpigradi direkt und
ohne weitere Verzweigungen zum prosomalen Ganglion, wo sie in eine sackartige
Erweiterung iibergeht, die das gesamte prosomale Ganglion umbhiillt (Firstman, 1973; Wirkner
et al., 2013). Diese sogenannte perineurale GefdBhiille (sensu Gopel & Wirkner, 2015)

umschlieft nicht nur das prosomale Ganglion, sondern auch alle von ihm abgehenden Nerven,
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was bedeutet, dass sich das gesamte Nervensystem der apulmonaten Arachniden innerhalb

eines arteriellen Systems befindet (Wirkner et al., 2013; Gopel & Wirkner, 2015).

Posteriore Aorta

Posteriore Aorta _

Anteriore Aorta

Anteriore Aorta

"_Supraneural-
arterie

©_Perineurale
GefaBhille

Abb. 2. Schemata des HimolymphgefaB3systems (rot) eines generalisierten pulmonaten (A) und eines
generalisierten apulmonaten Arachniden (B); * markieren die Extremitdtenarterien; Nervensystem in gelb,
Vorderdarm in griin, verdndert nach Firstman (1973).

1.2.4 Respiratorische Organe der Arachnida

Ein gemeinsames und namensgebendes Merkmal der Arachnopulmonata ist das
Vorhandensein von Buchlungen. Diese sind iiber pulmoperikardiale Sinus mit dem
Perikardialsinus, in dem sich das Herz befindet, verbunden und iiber welche die an den
Buchlungen oxygenierte Himolymphe zum Herzen geleitet wird (Wirkner & Prendini, 2007;
Huckstorf et al., 2013; Wirkner et al., 2013). Die Buchlungen bestehen aus {ibereinander
angeordneten Lamellen, die auf der einen Seite mit Luft umgeben sind und auf der anderen
von Hdmolymphe umspiilt werden (Scholtz & Kamenz, 2006; Wirkner et al., 2013). Die
Lamellen befinden sich in einem Atrium, das von der Umwelt durch ein schlitzformiges
Stigma abgegrenzt ist. Durch ihre dhnliche Struktur zu den Buchkiemen der Xiphosura wurde
traditionell angenommen, dass die Buchlungen der pulmonaten Arachnida aus den
Buchkiemen durch Internalisierung der Letzteren hervorgegangen sind (Lankaster, 1881;
Kingsley, 1885; Scholtz & Kamenz, 2006) und die Buchlungen deshalb als eine der
Schliisselinnovationen bei der Terrestrialisierung der Arachnida darstellen (Weygoldt &
Paulus, 1979; Ax, 1999). Andererseits wurde die Homologie der Buchlungen von
verschiedenen Autoren (Purcell 1909; Jeram 2001; Dunlop 1998; Kraus 1998; Braddy et al.
1999; Dunlop & Webster 1999; Dunlop & Braddy 2001) immer wieder angezweifelt. Diese
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Annahmen beruhten vor allem auf zwei unterschiedlichen Gruppen von Indizien, die auf eine
unabhéngige Entstehung der Buchlungen hindeuteten und damit auch einen zweimal
unabhingigen Landgang der Arachnida postulierten. Eines der Hauptargumente dafiir ist die
unterschiedliche Lage der Buchlungen in den Opisthosomasegmenten bei Tetrapulmonata und
Scorpiones. So liegen die Buchlungen der Skorpione in den Opisthosomasegmenten 4 — 7
(Dunlop, 1998; Kraus, 1998; Sharma et al., 2014b) und bei den Tetrapulmonaten in den
Opisthosomasegmenten 2 und 3 (Damen et al.,, 1998; Damen & Tautz, 1999; Scholtz &
Kamenz, 2006). Ferner wurden einige frithe fossile Skorpione in aquatischen Lagerstitten
gefunden (Hunsriick Schiefer, Unteres Devon ca. 400 Mio. Jahre), deren Fossilien sich
zusitzlich durch Strukturen auszeichnen, die als Kiemen interpretiert wurden (Braddy et al.
1999; Dunlop & Webster 1999; Dunlop & Braddy 2001). In einer umfassenden
morphologischen Analyse der Buchlungen der pulmonaten Arachniden sowie der
Buchkiemen der Xiphosura konnten Scholtz und Kamenz (2006) allerdings iiberzeugend
darlegen, dass die Buchlungen der Arachnopulmonata im Detail so hochgradig
libereinstimmen, dass eine unabhéingige Evolution dieser Strukturen unwahrscheinlich ist. Zu
diesen Ubereinstimmungen gehdren neben der charakteristischen Anordnung der Lamellen,
ihrer Verbindung zum HamolymphgefdBsystem (pulmoperikardiale Sinus), dem posterioren
Atrium mit einem ventralen Stigma sowie einem am Atrium ansetzenden Muskel (Shultz,
1993; Foelix, 1996) auch detaillierte Ubereinstimmungen in der Ultrastruktur von
verschiedenen Substrukturen der Lamellen (Scholtz & Kamenz, 2006). Genetische Studien
(Damen et al., 2002) zeigten auBerdem, dass die Ausbildung von Buchlungen bzw.
Buchkiemen auf identischen molekularen Mechanismen beruhen, was ebenfalls fiir eine
potentielle Homologie dieser Strukturen spricht.

Die apulmonaten Arachnida zeichnen sich bis auf einige Ausnahmen (Palpigradi und
einige Acari; Firstman, 1973; Wirkner et al., 2013) durch den Besitz von Tracheen als
respiratorische Organe aus. Diese ziehen als feine Rohren durch den gesamten Koérper und
transportieren liber Diffusion Sauerstoff direkt zu den verschiedenen Organen (Wirkner et al.,
2013). Zwischen den verschiedenen apulmonaten Arachnidentaxa lassen sich zwei
unterschiedliche Formen von Tracheen beobachten. Bei den meisten Taxa wie zum Beispiel
den Opiliones, Solifugae, Acari und den meisten Araneae, die Tracheen besitzen, ist das
Tracheensystem als sogenannte RoOhrentracheen ausgebildet, die als sich dichotom
verzweigende Rohren durch den Korper ziehen (Levi, 1967; Bromhall, 1987; Hofer et al.,
2000; Schmitz & Perry, 2000; Klann, 2009). Im Gegensatz dazu finden sich bei

Pseudoscorpiones, Ricinulei sowie einigen Araneae sogenannte Siebtracheen, welche sich
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durch ein gemeinsames distales Atrium auszeichnen von dem terminal viele einzelne feine
Tracheen entspringen, die sich nicht weiter verzweigen (Beier, 1931; Késtner, 1931; Levi,
1967). Die Tracheen der verschiedenen apulmonaten Arachniden sind iiber Stigmen, die bei
den unterschiedlichen Taxa in verschiedenen opisthosomalen Segmenten des Korpers liegen
konnen, mit der AuBBenwelt verbunden. Nur bei sehr wenigen Taxa kommen auch prosomale
Stigmen vor (Solifugae und Ricinulei; Késtner, 1931; Levi, 1967; Talarico, 2008; Klann,
2009). Die Struktur der Tracheen bei den verschiedenen apulmonaten Arachnidentaxa ist
weitestgehend iibereinstimmend (z.B. durch Taenidien verstirkte Kutikula an die sich eine
diinne Epidermis anschliefit; Hofer et al., 2000; Schmitz & Perry, 2000), was allerdings auch
fiir die Tracheen von Myriapoden und Insekten zutrifft (Noirot & Noirot-Thimothée, 1982;
Hilken et al., 2011). Bei verschiedenen primir tracheaten Arachniden treten zwischen den
Tracheen auch Anastomosen auf (Opiliones und Solifugae; Késtner, 1931; Hofer et al., 2000;
Klann, 2009) was, im Gegensatz dazu, bei Spinnen nicht zu beobachten ist (Levi, 1967;
Brombhall, 1987; Schmitz & Perry, 2000; Ramirez, 2000). Schon Levi (1967) wies darauf hin,
dass trotz der iibereinstimmenden Struktur der Tracheen bei den verschiedenen apulmonaten
Taxa, die Tracheen innerhalb der Arachnida hdchstwahrscheinlich mehrfach unabhingig
entstanden sind. Diese These wird einerseits dadurch gestiitzt, dass diese strukturellen
Ubereinstimmungen auch bei Insekten und Myriapoden zu finden sind (Noirot & Noirot-
Thimothée, 1982; Hilken et al., 2011) und zum anderen dadurch, dass selbst innerhalb der
Araneae (Levi, 1967; Ramirez, 2000) und der acariformen Milben (Alberti & Coons, 1999)

mehrfach unabhéngig Tracheen evolviert wurden.
1.2.5 Nervensystem der Arachnida

Das zentrale Nervensystem (ZNS) der Arachnida zeichnet sich vor allem durch eine
starke Tendenz zur anterioren Kondensierung des Nervensystems aus. Diese Tendenz ist bei
den unterschiedlichen Taxa unterschiedlich stark ausgebildet (Alberti & Thaler-Knoflach,
2013). So finden sich bei den Skorpionen sieben freie Ganglien in der ventralen Nervenkette,
die iiber Konnektive mit einander verbunden sind (Babu, 1965; Hjelle, 1990; Horn &
Achaval, 2002), wihrend zum Beispiel bei Spinnen und GeiBBelspinnen das ZNS vollstiandig
im Prosoma zu einem einheitlichen Ganglion fusioniert ist (z.B. Babu, 1965; Babu & Barth,
1984; Strausfeld et al., 1993) — dem prosomalen Ganglion (sensu KluBmann-Fricke et al.,
2012). Wie bei allen Arthropoden besteht das ZNS der Arachniden aus einem zentralen
Geflecht aus Axonen und Dendriten, dem sogenannten Neuropil, und peripher angeordneten
Somata (sensu Richter et al., 2010). Das prosomale Ganglion besteht aus einem dorsalen

Oberschlund- und einem ventralen Unterschlundganglion, welche iiber dicke zirkumorale
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Konnektive miteinander verbunden sind (Babu, 1965). Allerdings muss angemerkt werden,
dass diese Unterteilung ausschlieBlich auf den diinnen Osophagus beruht, der das prosomale
Ganglion als diinnes Rohr in der Mittellinie des Korpers von anterior nach posterior
durchzieht. Eine strukturelle Unterscheidung der beiden Untereinheiten des prosomalen
Ganglions ist nicht moglich, da das Neuropil ein einheitliches Geflecht aus Axonen und
Dendriten darstellt, welches von einem einheitlichen Somatakortex umgeben ist (Kain, 2014).
Weiterhin sei darauf hingewiesen, dass sich die peripheren Somata des prosomalen Ganglions
als einheitliches Cluster von posterodorsal, lateral sowie anterior des Oberschlundganglions
und ventral des Unterschlundganglions erstrecken. Auf der Dorsalseite des
Unterschlundganglions sind keine neuronalen Somata zu finden.

Das  Oberschlundganglion der Arachnida liegt anterodorsal auf dem
Unterschlundganglion auf und setzt sich aus den fusionierten Neuromeren der Segmente der
Augen und der Cheliceren zusammen, dem Proto- und Deutocerebrum (Mittmann & Scholtz,
2003; Doeffinger et al., 2010). Hier sei anzumerken, dass traditionell das Chelicerenneuromer
der Chelicerata mit dem Tritocerebrum der Mandibulaten homologisiert wurde (Hanstrom,
1928; Weygoldt, 1985; Gruner, 1993). Diese Annahme beruhte hauptsdchlich darauf, dass
frithere Studien darauf hindeuteten, dass das Chelicerenneuromer iiber eine poststomoedale
Kommissur sowie eine Verbindung zum somatogastrischen Nervensystem besitzen wiirde
(Siewing, 1963). Diese Annahme wiirde allerdings bedeuten, dass das Segment des
Deutocerebrums innerhalb der Chelicerata vollstindig reduziert wurde. Neuere
morphologische Analysen konnten allerdings belegen, dass die Kommissur des
Chelicerenneuromers vor dem Stomodeum liegt (Mittmann & Scholtz, 2003; Brenneis et al.,
2008) und, dass eine Verbindung des Deutocerebrums zum somatogastrischen Nervensystem
z.T. auch bei einigen Mandibulaten vorkommt (Bohm et al., 2001) und somit nicht
zwangsweise von einer Homologie des Chelicerenneuromers mit dem Tritocerebrum der
Mandibulaten auszugehen ist (Mittmann & Scholtz, 2003). Verschiedene Studien basierend
auf Expressionsmustern von Hox-Genen lieferten dariiber hinaus Hinweise darauf, dass das
Chelicerenneuromer als homolog zum Deutocerebrum der Mandibulaten anzusehen ist
(Telford & Thomas, 1998; Damen et al., 1998; Damen, 2002). Vom Oberschlundganglion
gehen anterodorsal die Nerven der Augen sowie anterior die Nerven der Cheliceren ab. Als
fiir das Oberschlundganglion der Arachnida charakteristische Neuropile sind einerseits der
sogenannte ,,Arcuate Body*“, ,,Mushroombody Complex* (sensu Kain, 2014) sowie die
optischen Neuropile zu nennen, die alle im Protocerebrum zu finden sind (Babu, 1965; Babu

& Barth, 1984; Strausfeld et al., 1993; Loesel et al., 2011; Kain, 2014).
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Das Unterschlundganglion der Arachnida setzt sich aus fusionierten Neuromeren der
Pedipalpen (dem Tritocerebrum), der vier Laufbeinpaare sowie einer unterschiedlichen
Anzahl von fusionierten Ganglien der ventralen Nervenkette zusammen (Babu, 1965; Alberti
& Thaler-Knoflach, 2013). Anterolateral gehen die Nerven der Pedipalpen sowie lateral die
Nerven der Laufbeinpaare ab, die jeweils noch von zusitzlichen akzessorischen Nerven
begleitet werden. Nach posterior setzt sich das prosomale Ganglion entweder in die ventrale
Nervenkette (z.B. Scorpiones; Babu, 1965; Hjelle, 1990) bzw., bei Taxa mit vollstindig
verschmolzenen ZNS (z.B. Araneae u. Amblypygi; Késtner 1932; Babu, 1965; Kain, 2014),
eine Vielzahl von verschiedenen Nerven fort, die unterschiedliche Organe innervieren. Als
charakteristische Neuropile des Unterschlundganglions sind die olfaktorischen Neuropile zu
nennen, die allerdings nur bei einigen Taxa beschrieben sind und auBerdem in
unterschiedlichen Neuromeren auftreten (Brownell, 2006; Wolf & Harzsch, 2012; Kain,
2014; Bénder, 2015).

Das Nervensystem der Arachnida ist bei allen Taxa eng mit dem
Hiamolymphgefallsystem assoziiert (Firstman, 1973). So verzweigen sich bei den
Arachnopulmonata die prosomalen Arteriensysteme dem prosomalen Ganglion aufliegend
(KluBmann-Fricke et al., 2012; Wirkner et al., 2013; Huckstorf et al., 2013, 2015), wéahrend
sich bei den apulmonaten Arachnida das prosomale Ganglion vollstindig in der perineuralen
GefaBhiille befindet (Firstman, 1973; Wirkner et al.,, 2013). Dieser Umstand ist
moglicherweise durch einige metabolische Besonderheiten des Nervensystems generell
bedingt. Das zentrale Nervensystem (ZNS) nimmt bei allen Tieren eine essentielle Rolle bei
der Steuerung des Korpers und seiner verschiedenen Organsysteme ein. Deshalb kommt auch
den Organen, die das Nervensystem mit Sauerstoff und Néhrstoffen versorgen eine besondere
Bedeutung zu. Dies ist vor allem von daher zutreffend, dass Nervengewebe auf Grund seiner
Arbeitsweise als ,teures Gewebe™ zu bezeichnen ist, welches einen Grofiteil der zur
Verfligung stehenden Energie verbraucht (Aiello & Wheeler, 1995). So wurde zum Beispiel
beim Menschen festgestellt, dass das Gehirn bei nur 2% des Korpergewichts ca. 20% des zur
Verfiigung stehenden Sauerstoffs verbraucht (im Ruhezustand; Mink et al., 1981). Fiir Fliegen
der Gattung Calliphora wurde aullerdem beschrieben, dass allein die Retina im Ruhezustand
des Tieres 10% des zur Verfligung stehenden ATPs verbraucht (Laughlin et al., 1998). In
detaillierteren Analysen zum Energieverbrauch von Nervengewebe in Vertebraten konnte
festgestellt werden, dass der GroBteil der verbrauchten Energie im Nervensystem (d.h. ATP)
fiir die synaptische Transmission verbraucht wird wihrend die Zellsomata den grof3ten Bedarf

an Glukose aufweisen (Harris & Attwell, 2012). Es konnte weiterhin gezeigt werden, dass
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Mitochondrien von den Zellsomata {iber axonalen Transport zu den terminalen Synapsen
transportiert werden (Harris et al., 2012). Daraus ergibt sich, dass die besonders
sauerstoffverbrauchenden, zelluldren Strukturen (d.h. Mitochondrien) hauptsachlich innerhalb
der Zellsomata sowie an den terminalen Synapsen zu finden sind (Harris et al., 2012). Diese
Beobachtungen stehen in engem Zusammenhang mit der Versorgung des Nervensystems. So
konnte beim Menschen gezeigt werden, dass die das Gehirn versorgenden Kapillarnetze
sowohl in den Regionen der Zellsomata (d.h. der ,,grauen Substanz*) als auch in
verschiedenen ,,Verschaltungszentren des Gehirns (d.h. synapsenreichen Regionen)

besonders dicht sind (Scremin, 2004; Ito et al., 2005).
1.2.6 Ziele der Dissertation

I. Detaillierte Untersuchung und Beschreibung des Kreislauf-, Respirations- und z.T. des
Nervensystems ausgewéhlter Arachnidentaxa
- Mit Hilfe verschiedener moderner und klassischer Methoden der Morphologie wie
Histologie, Rasterelektronenmikroskopie = sowie konfokaler Laserscanning-
mikroskopie und Mikrocomputertomographie in Verbindung mit Computer basierter
3D-Rekonstruktion werden die genannten Organsysteme verschiedener Arten
ausgewdhlter Taxa (Scorpiones, Uropygi, Amblypygi, Opiliones und Solifugae) der
Arachnida analysiert und detailliert beschrieben. Dabei wird darauf geachtet, dass die
einzelnen Arten Vertreter aus den verschiedenen subordinierten Taxa darstellen um
auch Aussagen tlber die Evolution der untersuchten Strukturen innerhalb der
einzelnen Gruppen treffen zu konnen.
II. Vergleich der aus den strukturellen Analysen gewonnenen Daten
- Auf Grundlage dieser Beschreibungen werden die Organsysteme zwischen den
einzelnen Taxa aber innerhalb dieser verglichen. Besonderes Augenmerk wird hier
auf die Verzweigungsmuster der arteriellen Systeme im Allgemeinen sowie auf die
Versorgung des prosomalen Ganglions sowohl Arterien als auch mit Tracheen im
Besonderen gelegt.
III. Aufstellen von Hypothesen zu evolutiven Ursachen von Ubereinstimmungen zwischen
unterschiedlichen Organsystemen
- Durch den Vergleich homologer bzw. konvergent evolvierter Strukturen werden
Hypothesen diskutiert, wie die Evolution der Einzelstrukturen oder der gesamten
Organsysteme beeinflusst wird. Neben der Analyse der Ubereinstimmungen
zwischen den Gefdllsystemen innerhalb der Arachnopulmonata werden auch zu den

libereinstimmenden Mustern zwischen den intragangliondren Arterien und den
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intragangliondren Tracheen einiger Apulmonata Hypothesen aufgestellt, wie sich
diese Ubereinstimmungen evolviert haben kénnen und welche Ursachen die
Ausbildung dieser Muster bedingen.
IV. Evolutiondre Analyse der Strukturen und Hypothesen {iiber die Evolution der
unterschiedlichen Organsysteme
- Mit Hilfe des Vergleichs soll basierend auf aktuellen Phylogeniehypothesen der
Arachnida die Evolution der untersuchten Organsysteme nachvollzogen werden.
Dazu werden Merkmale im HimolymphgetaBsystem der Arachnida konzeptualisiert,
mittels ,,Character-Mapping* die Verteilung ihrer Zustinde im Grundmuster der
Arachnida untersucht und die Evolution des Geféllsystems anhand der zu Grunde

gelegten Phylogeniehypothesen rekonstuiert.
1.3 Ergebnisse

In den folgenden Abschnitten werden die von mir gemachten Beobachtungen
beziiglich der Kreislauf- und Respirationssysteme der untersuchten Arachnidentaxa unter
besonderer Beriicksichtigung der Versorgung des prosomalen Ganglions vorgestellt. Zunéchst
werden eigene Beobachtungen zu generellen ,,Regeln® (siche unten) beziiglich der
Komplexitidt und Abhéngigkeiten zwischen Kreislauf und Respirationssystemen dargestellt.
Anschliefend wird einerseits die arterielle Versorgung des prosomalen Ganglions der
Arachnopulmonata und andererseits die Versorgung des prosomalen Ganglions mit Tracheen
und Arterien am Beispiel der Opiliones als Vertreter der apulmonaten Arachnida im Detail
beschrieben, verglichen und funktionell interpretiert. Die dort beobachteten analogen
Ubereinstimmungen in der Versorgung des prosomalen Ganglions werden hinsichtlich der
moglichen Ursachen die zu diesen Ubereinstimmungen fithren kénnen diskutiert.
Abschlieend werden basierend auf eigenen Beobachtungen und Literaturdaten Merkmale
anhand ibereinstimmender Muster in den HamolymphgefiBlsystemen der Arachnida
konzeptualisiert und diese im Sinne einer evolutioniren Morphologie (sensu Richter &
Wirkner, 2014) aber z.T. auch im phylogenetischen Kontext interpretiert. Die folgenden
Ergebnisse beziehen sich auf die bereits veroffentlichten bzw. sich im Druck befindenden
Publikationen: KluBmann-Fricke et al., 2014 (Kapitel 2); KluBmann-Fricke & Wirkner, 2016
(Kapitel 3); KluBmann-Fricke & Wirkner, im Druck (Kapitel 4); Franz-Guess et al., im Druck
(Kapitel 5).
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1.3.1 Abhingigkeiten zwischen Kreislauf und Respirationssystemen

Die in Kapitel 1.2.2 geschilderten ,,GesetzmiBigkeiten* beziiglich der Komplexitét
und Abhidngigkeiten zwischen Kreislauf- und Respirationssystemen lassen sich auch bei den
verschiedenen Arachnidentaxa beobachten. Die Arachnopulmonata zeichnen sich durch
streng lokalisierte Respirationsorgane aus, die in verschiedenen Segmenten des Opisthosomas
zu finden sind und mit dem Perikardialsinus, der das Herz umgibt, iiber pulmoperikardiale
Sinus verbunden sind (Wirkner & Prendini, 2007; KluBmann-Fricke et al., 2012; Huckstorf et
al., 2013; KluBmann-Fricke et al., 2014; KluBmann-Fricke & Wirkner, 2016). Damit
einhergehend zeichnet sich das Himolymphgefaf3system durch einen hohen Komplexitétsgrad
aus, bei dem die verschiedenen arteriellen Systeme die Himolymphe zu den verschiedenen
Organsystemen transportieren. Weiterhin ist bei allen Arachnopulmonata Hadmocyanin als
respiratorischer Farbstoff zu finden (Rehm et al., 2012). Auch beziiglich der Korpergrofle
innerhalb einzelner Taxa der Arachnopulmonata trifft die Aussage zu, dass eine geringere
Korpergrole auch ein weniger komplexes arterielles System zur Folge hat. So nimmt
beispielsweise bei Skorpionen die Anzahl terminaler Verzweigungen der Arteriensysteme bei
nahe verwandten Taxa mit unterschiedlicher KorpergroBle bei den kleineren Vertretern ab
(KluBmann-Fricke et al., 2012).

Im Gegensatz zu den komplexen arteriellen Systemen der Arachnopulmonata zeichnen
sich die apulmonaten Arachnidentaxa durch ein komplexes System von Tracheen aus. Mit
einem solchen dezentralisierten Respirationssystem korreliert bei den apulmonaten Arachnida
eine Reduzierung der Komplexitdt des arteriellen Systems (Firstman, 1973; Wirkner et al.,
2013). Bei allen apulmonaten Arachnida besteht das Hadmolymphgefillsystem aus einem
tubuldren Herz das die Hdmolymphe direkt {iber die anteriore Aorta zum prosomalen
Ganglion transportiert. Bei den meisten Taxa (aber nicht allen z.B. Pseudoscorpiones; Beier,
1932) kommt zusétzlich zur anterioren Aorta noch eine kurze posteriore Aorta vor (z.B.
Opiliones; KluBmann-Fricke & Wirkner, im Druck), die sich aber nach einer kurzen Distanz
zwischen die Mitteldarmdriisen ergieBt. Auch beziiglich des Tracheensystems ist eine
Korrelation zwischen der KorpergroBe und der Komplexitit des Tracheensystems zu
beobachten. So besitzen zum Beispiel innerhalb der Weberknechte die Taxa mit groBeren
Vertretern (z.B. Laniatores) ein komplexeres Tracheensystem als Taxa mit kleineren
Vertretern (z.B. Cyphophthalmi) (siehe KluBmann-Fricke & Wirkner, im Druck). Auch
kommen Anastomosen zwischen den Tracheen nur bei groBeren Taxa wie zum Beispiel
Opiliones und Solifugae (Bromhall, 1987; Hoéfer et al., 2000; Klann, 2009; KluBmann-Fricke
& Wirkner, im Druck; Franz-Guess et al., im Druck) vor, wahrend solche bei kleineren Taxa
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nicht beobachtet wurden (Késtner, 1932; Beier, 1932). Selbiges trifft auBerdem fiir die sehr

kleinen Cyphophthalmi innerhalb der Opiliones zu (Klumann-Fricke & Wirkner, im Druck).

1.3.2 Versorgung des Nervensystems der Arachnida

Das prosomale Ganglion der Arachnida wird auf zwei unterschiedliche Weisen mit
Sauerstoff und Néhrstoffen versorgt. Einerseits findet die Versorgung des prosomalen
Ganglions bei den Arachnopulmonata iiber ein komplexes Netzwerk aus intraganglionédren
Arterien statt (Abb. 3; Crome, 1953; Huckstorf et al., 2013, 2015; Runge & Wirkner, 2016;
KluBmann-Fricke et al., 2014; KluBmann-Fricke & Wirkner, 2016), diec sowohl die
Versorgung mit Sauerstoff als auch mit Néhrstoffen {ibernechmen. Andererseits ist bei den
apulmonaten Arachnida die Versorgung mit Sauerstoff und Néihrstoffen auf zwei
unterschiedliche Systeme aufgeteilt. Die Versorgung mit Nihrstoffen erfolgt iiber die
anteriore Aorta bzw. die perineurale GefdBhiille, die das gesamte Ganglion umgibt,
wohingegen die Versorgung mit Sauerstoff von einem komplexen System aus
intragangliondren Tracheen besorgt wird (Abb. 4; KluBmann-Fricke & Wirkner, im Druck).

Neben der komplexen arteriellen Versorgung des Nervensystems der
Arachnopulmonata ist innerhalb der Arthropoden eine vergleichbare arterielle Versorgung des
Nervensystems bisher nur fiir Decapoda beschrieben (Sandemann, 1967; Abott, 1971a+b;
Brown & Shearwood, 1981). So beschrieb Sandemann (1967), dass die intraganglioniren
GefaBinetze in der Region der optischen Neuropile bei der Strandkrabbe (Carcinus maenas)
besonders ausgeprégt vorliegen — eine Region die besonders reich an Synapsen ist (Harzsch,
2002; Strausfeld, 2005). Eine ebenfalls intensive Versorgung der optischen Neuropile ist
auerdem von Euphausiaceen bekannt (Huckstorf & Wirkner, 2012).

Auch bei Insekten beschreiben einige Autoren, dass Ubereinstimmungen zwischen
dem Muster von intragangliondren Tracheen und dem strukturellen Aufbau des
Nervensystems zu beobachten sind (Burrows, 1980; Pereanu et al., 2007). So beschrieb
Burrows (1980) das die intragangliondren Tracheen der Heuschrecke Locusta migratoria eine
,highly matching orderliness* mit den sie umgebenden Neuropilstrukturen (in diesen Fall die
optischen Neuropile) aufweisen. Es ist also auch bei Insekten der Fall, dass synapsenreiche

Regionen des Nervensystems sich durch viele intraganglionédre Tracheen auszeichnen.
1.3.3 GefiBlversorgung

Die arteriellen Versorgungsmuster des prosomalen Ganglions der Arachnopulmonata
stimmen im hohen Mafle mit der neuronalen Organisation des Ganglions iiberein (KluBmann-

Fricke et al., 2014; KluBmann-Fricke & Wirkner, 2016). Die Lage des intragangliondren
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Gefidlinetzes zwischen afferenten und efferenten Arterien innerhalb der Arachnopulmonata
rechtfertigt dariiber hinaus die Bezeichnung dieses Systems als Rete mirabile — als
sogenanntes ,,Wundernetz® (siche KluBmann-Fricke et al., 2014 und darin enthaltene
Diskussion). Die wichtigsten afferenten Arterien dieses Systems sind die sogenannten
Mittellinienarterien (Abb. 3A-F — tga), die dem System der anterioren Aorta entspringen. In
der Mittellinie des Korpers, an der Grenze zwischen zwei aufeinander folgenden Neuromeren,
ziehen die Mittellinienarterien in das prosomale Ganglion und verzweigen sich terminal in
kleinere intragangliondre Arterien (Abb. 3A, H, G — ia). Diese bilden innerhalb des
prosomalen Ganglions ein dichtes Netzwerk aus Arterien, die vorwiegend an der
Grenzschicht zwischen den peripher angeordneten Somata und den zentral liegenden
Neuripilstrukturen verlaufen (Abb. 3A, G; KluBmann-Fricke et al., 2014; KluBmann-Fricke &
Wirkner, 2016). Innerhalb des Neuropils finden sich an vielen verschiedenen Stellen
charakteristische arterielle Schleifen, die aus dem das Neuropil umgebenden Gefilnetz in
bestimmte Neuropile ziehen und nach einer gewissen Distanz eine Schleife bilden um
anschlieend wieder mit dem GefdBnetz zu anastomosieren (Abb. 3C, F — Pfeilspitzen;
Huckstorf et al., 2013, 2015; Runge & Wirkner, 2016; KluBmann-Fricke et al., 2014;
KluBmann-Fricke & Wirkner, 2016). Die Dichte dieser arteriellen Schleifen ist bei
bestimmten, besonders synapsenreichen Neuropilen am grofiten (KluBmann-Fricke et al.,
2014; KluBmann-Fricke & Wirkner, 2016). So wird zum Beispiel das medioventrale Neuropil
(Abb. 3F — mnp) der Skorpione aber auch der Amblypygi besonders intensiv mit
Héamolymphe versorgt (KluBmann-Fricke et al., 2014; KluBmann-Fricke & Wirkner, 2016;
Bénder, 2015). Die intragangliondren Arterien vereinen sich an verschiedenen Stellen zu
Sammelgefdflen (Abb. 3D — sa) in denen die Himolymphe, nachdem sie das Nervengewebe
passiert hat, zu den efferenten Arterien geleitet wird (Abb. 3A, E, H — ea; KluBmann-Fricke et
al., 2014; KluBmann-Fricke & Wirkner, 2016). Die efferenten Arterien leiten die
Héamolymphe aus dem Ganglion heraus und versorgen anschliefend weitere Organsysteme
mit Himolymphe.

Weiterhin wurde fiir Skorpione eine den Vertebraten dhnliche ,,Blut-Hirn Schranke*
zwischen den intragangliondren Arterien und dem sie umgebenden Nervengewebe
beschrieben (Lane et al., 1981). Lane et al. (1981) fiihrten dies auf die Beobachtung zurtick,
dass die intragangliondren Arterien die kontinuierlich mit Endothel-dhnlichen Zellen
ausgekleidet sind. In einer aktuellen histochemischen Untersuchung des prosomalen
Ganglions von Skorpionen (Bénder, 2015) konnte gezeigt werden, dass sowohl die Arterien

des anterioren Aorta Systems als auch die efferenten Arterien, die prosomale Ganglion
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verlassen, mit muskuldren Anteilen ausgestattet sind. Obwohl diese muskuldre Schicht bei
den intraganglioniren Arterien nicht nachgewiesen werden konnte, ist davon auszugehen,
dass es sich bei den intragangliondren Arterien um echte Arterien handelt, da die efferenten
Arterien, aufler liber die intragangliondren Arterien, nicht direkt mit dem verbleibenden

arteriellen System verbunden ist.

Abb. 3. Arterielle Versorgung des prosomalen Ganglions der Arachnopulmonata; neuronale Strukturen in gelb,
arterielle Strukturen in rot. A: Ubersicht der intragangliondren Arterien (ia) von Brotheas granulatus
(Scorpiones), lateral. B: Ubersicht der afferenten Arterien in subdsophagealen Ganglion von Damon diadema
(Amblypygi), dorsal. C: Histochemisch gefarbter Horizontalschnitt durch das subdsophageale Ganglion von
Mastigoproctus giganteus (Uropygi). Pfeilspitzen zeigen arterielle Schleifen D: Mittellinienarterien von B.
granulatus, lateral. E: Mittellinienarterien von D. diadema, lateral. F: Histochemisch gefédrbter Querschnitt durch
das subosophagealen Ganglion von D. diadema. Pfeilspitzen zeigen arterielle Schleifen im medioventralen
Neuropil (mnp). G: Intragangliondre Versorgung des protocerebralen Neuropils von B. granulatus, anterior. H:
Schematische Darstellung der arteriellen Versorgung eines Neruomers eines Arachnopulmonaten. Abk.: ba,
Beinarterie; bn, Beinnerv; ea, efferente Arterie; ia, intraganglionire Arterie; lga, laterale transgangliondre
Arterie; mnp, medioventrales Neuropil; nl, Neurilemma; np, Neuropil; pta, Protocerebralarterie; sa,
Sammelarterie; so, Somata; tga, mediane Transganglionére Arterie.

1.3.4 Tracheenversorgung

Im Gegensatz zu den intraganglionidren Arterien der Arachnopulmonata finden sich
innerhalb des prosomalen Ganglions der apulmonaten Arachnida keine Gefdfle sondern

intragangliondre Tracheen (Abb. 4B, C, D, F — it; KluBmann-Fricke & Wirkner, im Druck;
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Kaéstner, 1932; Roma et al., 2012). Die arterielle Versorgung des prosomalen Ganglions
erfolgt bei den apulmonaten Taxa ausschlieBlich {iber die perineurale GefaBhiille, die das
gesamte prosomale Ganglion umschlie8t (Abb. 4A — pgh, D — rote Annotation; Klumann-
Fricke & Wirkner, im Druck). Bei den Opiliones ziechen gangliondre Tracheen an
verschiedenen Stellen in das prosomale Ganglion hinein (Abb. 4B, E, F — gt; Klumann-
Fricke & Wirkner, im Druck). Dorsolateral des Unterschlundganglions zieht ein Paar
gangliondrer Tracheen nach anterior und gibt nach medial Aste ab, die sich in feine
intragangliondre Tracheen verzweigen und in das prosomale Ganglion ziehen. Die
intragangliondren Tracheolen verlaufen hauptsdchlich an der Grenzschicht zwischen den
peripher gelegenen Somata und dem zentral angeordneten Neuropil verlaufen (Abb. 4E — it;
KluBmann-Fricke & Wirkner, im Druck). AuBlerdem finden sich Mittellinientracheen, die das
Ganglion immer an den Grenzen zwischen auf einander folgenden Neuromeren durchziehen
(Abb. 4C — rote Pfeilspitzen, D — mt, lila Annotation). Die terminalen Enden der
intragangliondren Tracheen ziehen zum Teil in bestimmte Neuropile des prosomalen
Ganglions (KluBmann-Fricke & Wirkner, im Druck). Der Verlauf der intragangliondren
Tracheen der apulmonaten Arachnida stimmt dementsprechend mit der strukturellen
Organisation des prosomalen Ganglions liberein. Also zeigt sich hier, dass der Verlauf der
intragangliondren Arterien der Arachnopulmonata mit dem der intragangliondren Tracheen
bestimmter apulmonater Arachnida iibereinstimmt. Interessanterweise ist ein dhnliches
Muster von intraganglionidren Tracheen auch bei einem Vertreter der Arachnopulmonata
beschrieben — der Wasserspinne Argyroneta aquatica (Crome, 1953). Crome beschreibt
(1953) beschreibt das Vorhandensein von Tracheen, die das Unterschlundganglion in der
Mittelline des Korpers an der Grenze zwischen auf einander folgenden Neuromeren
durchziehen — ganz so wie es bei den Opiliones der Fall ist (Abb. 4C — rote Pfeilspitzen, D —
mt, lila Annotation; KluBmann-Fricke & Wirkner, im Druck). Leider wurden keine Angaben
iiber den weiteren Verlauf der, zahlreich vorhandenen, zusitzlichen intraganglioniren
Tracheen im Bezug auf die anderen neuronalen Strukturen (Somata und Neuropile) gemacht.
Auch Schmitz und Perry (2000) haben eine intensive Versorgung des prosomalen Ganglions
mit Tracheen bei Springspinnen beschrieben, machten aber ebenfalls keine Angaben {iber

deren konkreten Verlauf innerhalb des Ganglions.
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Ventral

Abb. 4. Tracheenversorgung des prosomalen Ganglions der Opiliones. Intragangliondre Tracheen in lila,
neuronale Strukturen in gelb. A: Ubersicht der Lage des HimolymphgefiBsystems (rot), des Tracheensystems
(tiirkies) und des Nervensystems von Phalangium opilio (Eupnoi), dorsal. B: Ubersicht des intraganglioniren
Tracheensystems (it) von Mitostoma chrysomelas (Dyspnoi), posterior. C: Immunhistochemische Farbung eines
Horizontalschnitts des subosophagealen Ganglions von Liobunum limbatum (Eupnoi). Pfeilspitzen zeigen die
Mittellinientracheen. D: histologischer Saggitalschnitt durch das subdsophagealen Ganglion von M.
chrysomelas. Mittellinientracheen (mt) sind mit einer lilanen, das Lumen der perineuralen GefaBhiille mit einer
roten Annotation versehen. E: Intragangliondre Tracheen um ein Beinneuropil von M. chrysomelas. F:
Schematische Darstellung der intragangliondren Tracheen (it) einzelner Neuropile (np) im prosomalen Ganglion
der Opiliones. Abk.: an, Anastomose; bn, Beinnerv; ch, Cheliceren; gt, gangliondre Tracheen; h, Herz; ht,
Haupttracheen; I-IV, Laufbeinneuropile I-IV; it, intragangliondre Tracheen; ku, Kutikula; mt,
Mittellinientracheen; nl, Neurilemma; np, Neuropil; s, Osophagus; pgh, perineurale GefiBhiille; pp, Pedipalpus;
so, Somata; ts, Tracheensystem.
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1.3.5 Schlussfolgerungen

Aus den in Kapitel 1.2.5 beschriebenen metabolischen Eigenschaften von
Nervengewebe ergibt sich, dass die Somata der Nervenzellen einen besonders hohen Bedarf
an Nahrstoffen (z.B. Glukose) haben, wohingegen die synaptische Transmission sich durch
einen hohen Bedarf an Sauerstoff auszeichnet. Es gilt also die allgemeine Feststellung, dass
im Nervensystem der Arthropoden die Regionen besonders gut versorgt mit Sauerstoff
werden, die besonders synapsenreich sind. Im Hinblick auf die Intensitét der Versorgung
folgen die peripheren Zellsomata wohingegen die verschiedenen Trakte und Neuritenbiindel,
die die verschiedenen Neuropile untereinander verbinden, keine besondere Versorgung
aufweisen (KluBmann-Fricke & Wirkner, im Druck; Sandemann, 1967; Burrows, 1980;
Pereanu et al., 2007; Huckstorf & Wirkner, 2012).

Fiir die Arachnopulmonata gilt, dass sowohl die peripheren Somata der Neurone als
auch bestimmte Neuropile besonders intensiv mit Himolymphe versorgt werden. So werden
die Somata hauptsichlich durch die Gefdfnetze versorgt, die sich zwischen den Somata und
dem zentral gelegenen Neuropil befinden. Zusétzlich werden bestimmte Neuropile (z.B. das
medioventrale Neuropil der Scorpiones und Amblypygi; KluBmann-Fricke et al., 2014;
KluBmann-Fricke & Wirkner, 2016) besonders intensiv mit Himolymphe versorgt, was sich
durch die besonders zahlreichen arteriellen Schleifen innerhalb dieser Neuropile auszeichnet.
Wenn man bedenkt, dass Somata einen besonders hohen Bedarf an Nihrstoffen und die
Neuropile einen besonders hohen Bedarf an Sauerstoff besitzen, erkldrt sich das oben
beschriebene Muster der intragangliondren Arterien. Da das Hamolymphgefdsystem der
Arachnopulmonata sowohl die Verteilung der Néihrstoffe als auch des Sauerstoffes
bewerkstelligt, miissen die Arterien in diesem Muster vorliegen, um eine optimale
Versorgung des prosomalen Ganglions zu gewéhrleisten.

Beziiglich der Versorgung des prosomalen Ganglions der apulmonaten Arachnida gilt,
dass die Versorgung der peripheren Somata iiber die anteriore Aorta erfolgt. Da das
prosomale Ganglion sich vollstindig innerhalb der perineuralen GefaBhiille (Firstman, 1973;
Wirkner et al., 2013; KluBmann-Fricke & Wirkner, im Druck) befindet, werden die peripher
angeordneten Somata der Neurone permanent von frischer Himolymphe umspiilt. Auerdem
befindet sich das Herz der Arachnida direkt iber dem Darm bzw. dessen Anhdngen (den
Mitteldarmdriisen) und somit werden aus der Nahrung aufgenommene Néahrstoffe direkt {iber
die anteriore Aorta zum prosomalen Ganglion geleitet. Weiterhin bestitigt das Muster der
Tracheen innerhalb des prosomalen Ganglions den erhdhten Sauerstoffbedarf der
synapsenreichen Neuropile. Auch diese Versorgungsmuster lassen sich mit den oben

23



beschriebenen metabolischen Besonderheiten des Nervengewebes erkldren. Die Verteilung
von Sauerstoff und Néhrstoffen ist somit bei den apulmonaten Arachnida voneinander
entkoppelt und auf zwei unterschiedliche Organsysteme aufgeteilt. Das wird bei der
Versorgung des prosomalen Ganglions durch die Verteilung der beiden Organsysteme
(peripher ~ Néhrstoffversorgung durch das HamolymphgeféBsystem; intern
Sauerstoffversorgung durch Tracheen) besonders deutlich. Besonders bemerkenswert ist
hierbei, dass bei den apulmonaten Arachnida die besondere Bedeutung des prosomalen
Ganglions deutlich wird, da das Ganglion das einzige Organsystem ist das direkt von der

anterioren Aorta mit Himolymphe versorgt wird.
1.4 Diskussion: Analogie zwischen komplexen Strukturen

Nach den in den vorherigen Kapiteln besprochenen Ubereinstimmungen stellt sich die
zentrale Frage, was die Ursachen dieser Ubereinstimmungen im Muster der intraganglioniren
Arterien bzw. Tracheen sind. Normalerweise fragt man bei beobachteten Ubereinstimmungen
zwischen Strukturen, ob diese homologen oder analogen Ursprungs sind. Da in diesem Fall
die Homologie der betrachteten Strukturen (d.h. Kreislauf- und Tracheensystem)
ausgeschlossen werden kann, stellt sich als nichstes die Frage, welche Mechanismen fiir
derartige Analogien verantwortlich sind. Analogien werden ganz allgemein als jegliche Form
von Ubereinstimmungen definiert, die nicht auf einen gemeinsamen evolutiven Ursprung
zuriickzufiihren sind (Riedl, 2000; Richter & Wirkner, 2014). Nach Sudhaus und Rehfeld
(1992) konnen Analogien in zwei Subkonzepte unterteilt werden, die sich in ihren
Erklarungsweisen unterscheiden. Als erstes ist hier die sogenannte Rollenanalogie (Sudhaus
& Rehfeld, 1992; aber auch Richter & Wirkner, 2014) zu nennen, die Ubereinstimmungen
zwischen Strukturen auf Grund einer ihnen gemeinsamen biologischen Rolle (sensu Bock &
von Wabhlert, 1965) erklirt. Die biologische Rolle einer Struktur bezieht sich auf deren
Interaktion mit der Umwelt (Bock & von Wabhlert, 1965; Richter & Wirkner, 2014). Von der
Rollenanalogie werden sogenannte Konstruktionsanalogien unterschieden (Sudhaus &
Rehfeld, 1992; aber auch Richter & Wirkner, 2014), die sich durch den Strukturen
gemeinsame Konstruktionsprinzipien auszeichnen. Bei Konstruktionsanalogien muss
weiterhin unterschieden werden, ob diese durch Eigenschaften der beobachteten Struktur
selbst hervorgerufen werden (intrinsische Faktoren) oder ob bestimmte, die Struktur
umgebende Gegebenheiten (z.B. andere Strukturen) einen Einfluss auf die beobachteten
analogen Strukturen ausiiben (extrinsische Faktoren; sieche KluBmann-Fricke & Wirkner, im
Druck fiir Details). Es ist anzumerken, dass Rollenanalogien generell von extrinsischen

Faktoren beeinflusst werden, da die Umwelt mit der sie interagieren die Ubereinstimmungen
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zwischen den Strukturen bedingt. Selbstverstidndlich konnen bei bestimmten Analogien auch
beide Subkonzepte eine Rolle spielen, was zu besonders detaillierten Ubereinstimmungen

fiihrt (Sudhaus & Rehfeld, 1992).

1.4.1 Rollenanalogie

Die biologische Rolle ist definiert als jede Interaktion einer Struktur mit der Umwelt
eines Organismus die durch die Fahigkeiten (engl. ,,faculty*) der Struktur bedingt wird (siche
Bock & von Wahlert, 1965 fiir Details). Es sei darauf hingewiesen, dass ,,Umwelt” hier im
iibertragenen Sinne verstanden werden muss und der Begrift sich in diesem Fall nicht auf die
eigentliche Umwelt des Tieres bezieht, sondern auch auf die Umgebung der beobachteten
Strukturen (d.h. fiir die intraganglionidren Arterien bzw. Tracheen stellt das prosomale
Ganglion einen wesentlichen Teil der Umwelt dar). Fiir die Tracheen bei bestimmten Insekten
(z.B. Drosophila) ist bekannt, dass Tracheolen nach der Embryogenese in verschiedenen
Geweben entlang von Sauerstoffgradienten wachsen, um diese Gewebe effektiv mit
Sauerstoff zu versorgen (Centanin et al., 2010). Die Terminalzellen der Tracheolen sind hier
besonders sensitiv fiir die Sauerstoffkonzentration im Gewebe und veranlassen das Wachstum
von Seitendsten in Regionen niedriger Sauerstoffkonzentration (d.h. erhohten Bedarfs). Im
Fall des GefdB- bzw. Tracheensystems der Arachnida ist die Fihigkeit dieser Systeme
Sauerstoff gezielt in bestimmte Regionen des Korpers zu transportieren und die biologische
Rolle ist die tatsdchliche, optimale Versorgung des prosomalen Ganglions mit Sauerstoff,
dass durch seinen Metabolismus das Muster der Tracheen bzw. Arterien beeinflusst. Diese
Rolle des GefdB- und Tracheensystems ldsst nun schlussfolgern, dass die Muster der
intragangliondren Tracheolen und Kapillaren durch physiologische Zwénge bestimmt werden
und die Ubereinstimmenden Muster durch die Notwendigkeit einer optimalen
Sauerstoffversorgung des prosomalen Ganglions bedingt sind. Die Verteilungsmuster der
intragangliondren Tracheen bzw. Kapillaren erkldren sich also durch die besonderen
metabolischen Bediirfnisse (siehe Kapitel 1.2.5) des Nervengewebes und miissen um ihre
biologische Rolle der optimalen Sauerstoffversorgung des prosomalen Ganglions zu
gewihrleisten in diesen iibereinstimmenden Mustern vorliegen. Da die synaptische
Transmission einen besonders hohen Sauerstoffverbrauch hat miissen die intraganglioniren
Tracheen der tracheaten Arachnida an genau den beschriebenen Orten positioniert sein
(KluBmann-Fricke & Wirkner, im Druck), um eine optimale Sauerstoffversorgung im
prosomalen Ganglion zu gewéhrleisten. Und selbiges trifft auch fiir die intraganglioniren

Arterien der Arachnopulmonata zu (KluBmann-Fricke et al., 2014; KluBmann-Fricke &
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Wirkner, 2016). Da bei den Arachnopulmonata neben der Sauerstoffversorgung auch der
Néhrstofftransport liber das HimolymphgefaBsystem erfolgt, miissen zusitzlich Arterien in
Regionen mit hohem Nihrstoffbedarf (z.B. Somata) vorhanden sein um ausreichenden

Nachschub mit Nahrstoffen zu gewihrleisten (siehe Kapitel 1.2.5).
1.4.2 Konstruktionsanalogie

Unter Konstruktionsanalogie werden Ubereinstimmungen bestimmter Strukturen
verstanden, die auf gemeinsame Konstruktionsmechanismen zuriickzufiihren sind, die diese
Strukturen dazu befdhigen bestimmte Funktionen auszufiihren (Sudhaus & Rehfeld, 1992).
Beziiglich der libereinstimmenden Muster der intragangliondren Tracheen bzw. Kapillaren der
Arachnida wire anzunehmen, dass diese durch dhnliche architektonische bzw. genetische
Mechanismen erklirt werden koénnen (intrinsische Faktoren). Uber die genetischen
Grundlagen der Entwicklung von Tracheen bzw. Arterien bei Arachniden ist bis heute nichts
bekannt und Hypothesen dazu miissen auf Analogieschliissen beruhen. Es ist bekannt, dass
bei Insekten und Vertebraten dhnliche genetische Mechanismen fiir die Tracheenentwicklung
bzw. die Angiogenese verantwortlich sind (z.B. Klambt et al., 1992; Sutherland et al., 1996;
Englund et al., 1999; Metzger & Krasnow, 1999; Pereanu et al., 2007). Wenn man nun also
annimmt, dass die gleichen Gene die bei einem Insekt fiir die Entwicklung von Tracheen
verantwortlich sind, auch bei der Entwicklung von Gefdlen bei Wirbeltieren eine Rolle
spielen, dann liegt es nahe anzunehmen, dass auch bei der Entwicklung von Tracheen bzw.
Arterien bei Arachniden der gleiche genetische Mechanismus zu Grunde liegt. Somit liegt
eine mogliche Erkldrung fiir die iibereinstimmenden Muster der intragangliondren Arterien
der Arachnopulmonata und den intragangliondren Tracheen der tracheaten Arachniden in
einem gemeinsamen genetischen Mechanismus bei der Ausbildung dieser Strukturen.

Wenn, im Gegensatz dazu, allerdings der zelluldre Aufbau oder die Entwicklung des
prosomalen Ganglions fiir die Muster der Arterien und Tracheen verantwortlich sind, werden
diese Muster von dem strukturellen Aufbau des prosomalen Ganglions vorgegeben
(extrinsische Faktoren). Fiir Drosophila aber auch fiir Vertebraten ist bekannt, dass sich die
intragangliondren Tracheen bzw. die intragangliondren Kapillarnetze wihrend ihrer
Entwicklung an der Verteilung von Gliazellen (semsu Richter et al., 2010) und deren
Fortsitzen im Nervengewebe orientieren (Englund et al., 1999; Gerhardt et al., 2004;
Scremin, 2004; Pereanu et al., 2007). Bezogen auf die intragangliondren Arterien bzw.
Tracheen bei Arachniden ldsst sich nun per Analogieschluss folgern, dass wenn im
Nervensystem sowohl Tracheen als auch Kapillaren bei sehr weit entfernt verwandten Taxa

sich an der Verteilung von Gliazellen orientieren, dieses wahrscheinlich auch fiir die
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Arachniden gilt. Des Weiteren ist von malacostraken Krebsen (Jirikowski et al., 2010) und bei
den Amblypygi (Weygoldt, 1975) bekannt, dass sich wiahrend der Embryogenese das
Nervensystem friiher als das Kreislaufsystem entwickelt. Somit kann vermutet werden, dass
auch bei den pulmonaten Arachniden die Arterien bzw. bei den apulmonaten die Tracheen in
die schon vorhandenen Anlagen des prosomalen Ganglions einwachsen und sich dabei an

bestimmten Strukturen des selbigen orientieren.

1.4.3 Schlussfolgerungen

Es wurde erdrtert, dass die beobachteten analogen Ubereinstimmungen zwischen den
intragangliondren Arterien der Arachnopulmonata und den intragangliondren Tracheen
einiger tracheater Arachniden auf unterschiedlichste Ursachen zuriickzufiihren sein kdnnen.
Auf Grund der unvollstindigen (bis nicht vorhandenen) Datenlage zu den bei Arachniden
tatsdchlich vorhandenen genetischen, physiologischen und entwicklungsbiologischen
Gegebenheiten, die zur Ausbildung dieser Ubereinstimmungen fiihren, sei hier allerdings
noch einmal darauf hingewiesen, dass die hier erorterten Ursachen fiir die iibereinstimmenden
Muster auf Analogieschliissen beruhen. Um die Ursachen der in den vorigen Abschnitten
besprochenen  Ubereinstimmungen zwischen den intraganglioniren Arterien der
Arachnopulmonata (KluBmann-Fricke et al., 2014; KluBmann-Fricke & Wirkner, 2016) und
den intragangliondren Tracheen einiger apulmonaten Arachnida (KluBmann-Fricke &
Wirkner, im Druck) zu erkldren, gibt es in der Biologie verschiedene Ansitze auf
unterschiedlichen Ebenen: Man unterscheidet hier zwischen den proximaten und den
ultimaten Ursachen fiir bestimmte beobachtete Phinomene (Mayr, 1961; Tinbergen, 1963;
Zrzavy et al., 2009). Die proximaten Ursachen umfassen die unmittelbaren Erkldrungen fiir
bestimmte Phdnomene und beriicksichtigen in der Regel ontogenetische, morphologische
sowie funktionelle Aspekte um die gemachten Beobachtungen zu erkliren. Im Gegensatz
dazu beziehen sich die ultimaten Ursachen auf tiefer greifende Zusammenhdnge, die zu
bestimmten Beobachtungen fiihren und damit wird entweder der Bezug zu evolutionédren
Mechanismen und oder dem adaptiven Wert einer Beobachtung hergestellt (Zrzavy et al.,
2009)

Bezogen auf die libereinstimmenden Muster zwischen den intragangliondren Arterien
und Tracheen bei Arachniden wiren also die in den vorherigen Abschnitten erlduterten
genetischen, physiologischen und entwicklungsbiologischen Mechanismen, als proximate
Ursachen anzusehen. Ultimate Ursache fiir die iibereinstimmenden Muster der

intragangliondren Arterien und Tracheen wére weiterhin, dass all die untersuchten Taxa von
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threm letzten gemeinsamen Vorfahren ein ihnen gemeinsames Set an Genen geerbt haben das
fiir die Ausbildung dieser Muster verantwortlich ist.

Die hier genannten moglichen proximaten und ultimaten Ursachen fiir die
Ubereinstimmungen in den Mustern der intragangliondren Arterien der Arachnopulmonata
und der intragangliondren Tracheen einiger tracheater Arachnida tragen mdglicherweise alle
zu den gemachten Beobachtungen (KluBmann-Fricke et al., 2014; KluBmann-Fricke &
Wirkner, 2016; KluBmann-Fricke & Wirkner, im Druck) bei. Es ist also anzunehmen, dass
sowohl die genetischen Mechanismen bei der Tracheen- bzw. Arterienentwicklung als auch
der strukturelle Aufbau und die physiologischen Besonderheiten des prosomalen Ganglions
diese Muster bedingen. Ob diese Annahmen beziiglich der genetischen Mechanismen der
Tracheen bzw. Arterienentwicklung, der Verteilung der Gliazellen oder der Physiologie des
prosomalen Ganglions tatsdchlich zutreffen, kann hier nicht beantwortet werden, da all diese

Aspekte bei Arachniden nicht untersucht sind.
1.5 Evolutioniire Morphologie des Hiimolymphgefifisystems der Arachnida

Um die Evolution des Kreislaufsystems der Arachnida nachvollziehen zu konnen, ist
es notwendig, bestimmte Eigenschaften des HamolymphgefaBsystems der verschiedenen
Taxa basierend auf Homologiehypothesen als Merkmale (,,characters®) zu konzeptualisieren
(Wirkner & Richter, 2010; Richter & Wirkner, 2014). Das heilt, dass einzelne oder mehrere
zuvor beschriebene Morpheme Hypothesen iiber Evolutionseinheiten darstellen (Richter &
Wirkner, 2014; siehe unten). Im Rahmen einer evolutiondren Morphologie nach Wirkner und
Richter (2010) beinhaltet dieser Vorgang sowohl die Konzeptualisierung von Merkmalen als
auch von deren Merkmalszustdnden (,,character states*). Dabei beziehen sich die Merkmale
meist auf eine iibergeordnete Struktur (Rahmenhomologie sensu Riedl, 1975), die
Beispielsweise auf Grund einer iibereinstimmenden topographischen Lage festgelegt wird
(Rieppel 1988; Rieppel & Kearney 2002). Die jeweiligen Merkmalszustéinde sind die in der
Evolution hervorgebrachten variablen Auspridgungsformen dieser iibergeordneten Struktur
(z.B. Freudenstein 2005; Brower & Schawaroch 1996; Sereno 2007). Nach Sereno (2007,
2009) sollten die Formulierungen der Merkmalskonzepte (sog. ,,character statements) nach
einem logischen Schema aufgebaut werden. Das character statement kann einerseits in das
Merkmal und andererseits in das Statement unterteilt werden, wobei das letztere die
verschiedenen Zustdnde des ersteren darstellen. Das gesamte character statement setzt sich
somit aus verschiedenen Bestandteilen zusammen (,,locator — L, variable — V, variable
qualifier - Vq, character state — v0, v1*; sieche Sereno, 2007 fiir Details), so dass sich ein

Merkmal nach folgendem Schema aufbaut:
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CharacterAstatement
f A
CharAacter Statement

f A \
1. Heart L2, anterior end L1, location in tagma Vq: prosoma (0) vO; opisthosoma (1) v1

Abb. 5. Logischer Aufbau eines Merkmals, verindert nach Sereno (2007).

Des Weiteren unterscheidet Sereno (2007) zwei fundamentale Klassen von
Merkmalen: neomorphe und Transformationsmerkmale. Bei neomorphen Merkmalen handelt
es sich um evolutionédre Einheiten (,,evolutionary units* sensu Richter & Wirkner, 2014), die
bei manchen Taxa auftreten, bei anderen hingegen fehlen (,,absent/present*“-Merkmale). Im
Gegensatz dazu sind Transformationsmerkmale Serien von Transformationen, deren
Merkmalszustinde unterschiedliche Variationen einer evolutiondren Einheit abbilden. Dabei
wird angenommen, dass wihrend der Evolution ein Merkmalszustand in einen anderen
iibergegangen (d.h. transformiert) ist. Dariliber hinaus muss vor allem darauf geachtet werden,
dass diese beiden Merkmalstypen nicht miteinander vermischt werden diirfen, also ,,absent*
nicht in einem transformationellen Merkmal auftauchen darf, und die Merkmalszustinde
eines Merkmals sich gegenseitig ausschliefen (,,mutually exclusive®; sieche Sereno 2007 fiir
Details) miissen.

Seit einigen Jahren wird in der Zoomorphologie der Mangel der intersubjektiven
Nachvollziehbarkeit fiir morphologische Beschreibungen intensiv diskutiert (Vogt, 2009;
Vogt et al., 2010; Deans et al., 2012). Vogt et al. (2010) fiihrte dies unter anderem auf das
sogenannte ,,linguistic problem of morphology* zuriick, da eine standardisierte Terminologie
sowie eine formalisierte Methode der Beschreibung fehlt. Ein Ansatz, diese Probleme zu
iberwinden ist die Erstellung von Ontologien, in denen Fachbegriffe und Definitionen
gesammelt und logisch mit einander verkniipft (,,semantic context*) werden (Ramirez et al.,
2007; Dahdul et al., 2010; Harris et al., 2010; Yoder et al., 2010; Mungall et al., 2012; Costa
et al., 2013). Die logische Struktur sowie deren semantischer Kontext (via interkonnektiver
Verkniipfungen) und Maschinenlesbarkeit machen Ontologien auch fiir Anwendungen in der
phylogenetischen Systematik brauchbar, wobei aber zu beachten ist, dass Morpheme,
Merkmale und ontologische Konzepte distinkt unterschiedliche Dinge sind (siehe Gdpel &
Richter, im Druck fiir Details). Obwohl es versucht wurde (Shaban-Nejad & Haarslev, 2008),
ist eine automatisierte Erstellung von Merkmalen aus Ontologien nicht sinnvoll und es ist
weiterhin ein Wissenschaftler notwendig, der einschitzen muss, ob untersuchte Morpheme,
die mit bestimmten ontologischen Konzepten angesprochen werden, eigenstindige
Evolutionseinheiten darstellen. Es sei hier darauf hingewiesen, dass die in Ontologien

gesammelten Konzepte (Label + Definition) fiir bestimmte Morpheme zunédchst ohne
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taxonomischen und phylogenetischen Bezug aufgestellt werden, die Morpheme also ,,pure*
Beschreibungen bestimmter und (je nach verwendeter Methode) real existierender,
abgrenzbarer Strukturen eines Tieres darstellen. Diese konnen dann allerdings in einem
weiteren Schritt fiir verschiedenste weiterfilhrende wissenschaftliche Fragestellungen, wie
beispielsweise die Konzeptualisierung als evolutiondre Einheiten (d.h. Merkmale), verwendet
werden (Richter & Wirkner, 2014 und darin enthaltene Diskussion). Um nun die flir die
jeweiligen Merkmale/Merkmalszustdnde wichtigen Morpheme eindeutig und nachvollziehbar
anzusprechen, orientieren sich die im Folgenden formulierten Merkmalskonzepte an der
Terminologie einer Ontologie fiir Morpheme des Kreislaufsystems der Arthropoden (OArCS
— ,,Ontology of Arthropod Circulatory Systems®; Wirkner et al., unpublizierte Daten). Die fiir
die Merkmalskonzeptualisierung verwendeten Konzepte (bzw. deren Labels) werden, wenn
sie in der Beschreibung der Merkmale vorkommen, hinter dem entsprechenden Begriff in
Klammern und kursiv hinzugefiigt. Die detaillierten Beschreibungen der einzelnen Merkmale
sowie ihrer Merkmalszustinde finden sich im Appendix (Kapitel 1.7). Eine detaillierte Liste
aller untersuchten Arten sowie die ihnen zugewiesenen Merkmalszustinde kann Tabelle 1

entnommen werden.
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T€

Art Autor Taxon Datenursprung Merkmalszustinde

Androctonus amoreuxi (Audouin, 1826) Scorpiones own data 01103/11100/10100/10001/1011
Androctonus australis (Linnaeus, 1758) Scorpiones own data 0110?/11100/10100/?0001/1017
Androctonus bicolor Ehrenberg, 1828 Scorpiones own data 0110?/11100/10100/10001/1017
Anuroctonus phaiodactylus Wood, 1863 Scorpiones own data 0110?/1110?/?0101/?0001/1?1?
Babycurus jacksoni (Pocock, 1890) Scorpiones own data 0110?/11100/10100/?0001/1011
Bothriurus keyserlingi Pocock, 1893 Scorpiones own data 0110?/01100/?110?/10001/1?11
Brotheas granulatus Simon, 1877 Scorpiones own data 0?10?/0?100/11101/10001/1011
Brotheochactas orinocensis Scorza, 1954 Scorpiones own data 0?10?/0?100/?1101/10001/1011
Buthacus arenicola (Simon, 1885) Scorpiones own data 0110?/11100/10100/10001/1011
Centruroides exilicauda (Wood, 1863) Scorpiones own data 01103/11100/10100/?0001/1011
Centruroides gracilis (Latreille,1804) Scorpiones own data 0110?/1110?/????0/??001/1?1?

Centruroides vittatus (Say, 1821) Scorpiones own data 0110?/11100/10100/?0001/101?
Chaerilus celebensis Pocock, 1848 Scorpiones own data 0110?/01100/??10?/?0001/1?11
Diplocentrus lindo Stockwell & Baldwin, 2001 Scorpiones own data 0110?/01100/1?101/10001/1011
Diplocentrus peloncillensis Stahnke, 1970 Scorpiones own data 0?10?/0?10?/?1101/?0001/1?1°?

Euscorpius carpathicus (Linnaeus, 1767) Scorpiones own data 01103/01100/11101/10001/1011
Hadogenes paucidens Pocock, 1896 Scorpiones own data 0?10?/0?100/11101/10001/1?11
Hadrurus arizonensis Ewing, 1928 Scorpiones own data 0?10?/0?100/11101/10001/1011
Heterometrus laoticus Couzijn, 1981 Scorpiones own data 0110?/01100/1?101/10001/1?11
Heteroscorpion opisthacanthoides (Kraepelin, 1896) Scorpiones own data 0110?/01100/1110?/10001/1?1?
Hottentotta conspersus (Purcell, 1901) Scorpiones own data 0?10?/1?10?/20??0/??001/1?1?

lomachus politus Pocock, 1896 Scorpiones own data 0?10?/0?100/11101/10001/1?11
lurus kraeplini von Ubisch, 1922 Scorpiones own data 0?10?/0?100/11101/10001/1?11
Leiurus quinquestriatus (Ehrenberg, 1828) Scorpiones own data 0110?/11100/10100/10001/1011
Lychas mucronatus (Fabricius, 1798) Scorpiones own data 0?10?/1?100/10100/10001/1011
Mesobuthus caucasicus Nordmann, 1840 Scorpiones own data 0?10?/1?100/1010?/?0001/1?17?
Mesobuthus martensii (Karsch, 1879) Scorpiones own data 0110?/11100/10100/10001/1?17?
Opisthacanthus rugiceps Pocock, 1897 Scorpiones own data 0?10?/0?100/?1101/?0001/1?11
Opistophthalmus boehmi (Kraepelin, 1896) Scorpiones own data 0110?/01100/11101/10001/1011
Pandinus cavimanus (Pocock, 1888) Scorpiones own data 0110?/01100/11101/10001/1?17
Pandinus imperator (C.L. Koch, 1841) Scorpiones own data 0110?/01100/11101/10001/1?17
Parabuthus leiosoma (Ehrenberg, 1828) Scorpiones own data 0110?/11100/10100/10001/1?11
Paruroctonus silvestrii Borelli, 1909 Scorpiones own data 0110?/01100/11?0?/??001/1?11
Pseudochactas ovchinnikovi Gromov, 1998 Scorpiones own data 0110?/0110?/???22?/??0?1/1???

Scorpio maurus Linnaeus, 1758 Scorpiones own data 0?10?/0?10?/??101/10001/1?1°?
Serradigitus gertschi (Williams, 1968) Scorpiones own data 0110?/0110?/???20?/1?001/1?17?

Serradigitus joshuaensis (Stahnke, 1940) Scorpiones own data 0?10?/0?100/11?0?/??001/1011
Serradigitus subtilimanus (Williams, 1970) Scorpiones own data 0110?/0110?/???01/??001/1?1°?




Smeringurus mesaensis (Stahnke, 1961) Scorpiones own data 0?10?/0?100/11?01/??001/1?11
Superstitionia donensis Stahnke, 1940 Scorpiones own data 0110?/0110?/??101/?0001/1011
Uroctonus mordax Thorell, 1876 Scorpiones own data + Randall, 1966 01102/0110?/??101/10001/1011
Urodacus spp. Scorpiones Locket, 2001 0????/??2100/???01/??001/1?17?
Vaejovis coahuilae Williams, 1968 Scorpiones own data 0110?/0110?/111??/??001/1?1?
Vaejovis confusus Stahnke, 1940 Scorpiones own data 0110?/01100/11101/10001/1?17
Vaejovis spinigerus (Wood, 1863) Scorpiones own data 0110?/01100/11101/10001/1011
Mastigoproctus giganteus (Lucas, 1835) Uropygi own data 11104/00110/11110/01001/1011
Thelyphonus caudatus (Linnaeus, 1758) Uropygi own data 11104/00110/11110/01001/1?11
Typopeltis crucifer Pocock, 1894 Uropygi own data 1?10?/0011?/????0/?1001/1???
Damon diadema (Simon, 1876) Amblypygi own data 01100/02110/11110/00101/1011
Phrynus marginemaculatus C.L. Koch, 1841 Amblypygi own data 0110?/02110/11110/00101/1011
Phrynus exsul Harvey, 2002 Amblypygi own data 0110?/02110/11110/00101/1011
Charon grayi (Gervais, 1842) Amblypygi own data 01100/02110/?1?10/00101/??11
Chileogovea oedipus Roewer, 1961 Opiliones own data ???--/??0??/0---0/0-0?-/----
Cyphophthalmus duricorius Joseph, 1868 Opiliones own data 010--/07021/0---0/0-01-/----
Sadocus conspicillatus Roewer, 1913 Opiliones own data 010--/07021/0---0/0-01-/----
Metagyndes cf. innata (Roewer, 1929) Opiliones own data 010--/07021/0---0/0-01-/----
Nemastoma lugubre (Muller, 1776) Opiliones own data 010--/07021/0---0/0-01-/----
Paranemastoma quadripunctatum (Perty, 1833) Opiliones own data 010--/07021/0---0/0-01-/----
Mitostoma chrysomelas (Hermann, 1804) Opiliones own data 010--/07021/0---0/0-01-/----
Phalangium opilio Linnaeus, 1758 Opiliones own data 010--/07021/0---0/0-01-/----
Odiellus spinosus (Bosc, 1792) Opiliones own data 010--/07021/0---0/0-01-/----
Liobunum limbatum L. Koch, 1861 Opiliones own data 010--/07021/0---0/0-01-/----
Cupiennius salei Keyserling, 1877 Araneae Huckstorf et al., 2013 01105/06100/11000/00001/0111
Araneus diadematus Clerck, 1758 Araneae Runge & Wirkner, 2016 01105/06100/11000/00001/0111
Argyroneta aquatica (Clerck, 1758) Araneae Crome, 1953 01106/07100/?100?/00001/0??7
Austrochilus forsteri Grismado, Lopardo & Platnick, 2003 Araneae Huckstorf et al., 2015 01105/05100/11000/00001/0011
Hickmania troglodytes (Higgins & Petterd, 1883) Araneae Huckstorf et al., 2015 01105/05100/11000/00001/0011
Hypochilus pococki Platnick, 1987 Araneae Huckstorf et al., 2015 01105/05100/11000/00001/0011
Kukulcania hibernalis (Hentz, 1842) Araneae Huckstorf et al., 2015 01105/06100/11000/00001/0011
Progradungula otwayensis Milledge, 1997 Araneae Huckstorf et al., 2015 01105/05100/11000/00001/0011
Nhandu chromatus Schmidt, 2004 Araneae Huckstorf pers. comm. 00105/05100/11000/00001/0011
Liphistius ornatus Ono & Schwendinger, 1990 Araneae Huckstorf pers. comm. 01100/04100/11000/00001/0011




Ricinoides sp. Ewing, 1929 Ricinulei Millot, 1949 010--/0702-/0---0/0-01-/----
Neocarus texanus Chamberlin & Mulaik,1942 Acari Alberti & Coons, 1999 000--/0802-/0---0/0-01-/----
Dermacentor variabilis (Say, 1821) Acari Coons & Alberti, 1999 010--/0702-/0---0/0-01-/----
Eukoenenia mirabilis (Grassi & Calandruccio, 1885) Palpigradi Borner, 1904 010--/0512-/0---0/0-01-/----
Prokoenenia wheeleri (Rucker, 1901) Palpigradi Firstman, 1973 0?0--/0512-/0---0/0-01-/----

Neobisium sylvaticum

C.L. Koch 1835

Pseudoscorpiones

Beier, 1931

000--/08021/0---0/0-01-/----

Galeodes caspius Birula, 1890 Solifugae Kastner, 1931 110--/01021/0---0/0-01-/----
Galeodes araneoides (Pallas, 1772) Solifugae Kastner, 1931 110--/01021/0---0/0-01-/----
Eremobates sp. Banks, 1900 Solifugae Firstman, 1973/ own data 110--/0?021/0---0/0-01-/----
Limulus polyphemus (Linnaeus, 1758) Xiphosura Gopel & Wirkner, 2015 10110/01121/0-000/0001-/----
Carcinoscorpius rotundicauda (Latreille, 1802) Xiphosura Gopel & Wirkner, 2015 10110/01121/0-000/0001-/----

Pycnogonum litorale

(Strom, 1762)

Pycnogonida

Firstman, 1973

000--/02021/0---0/0-01-/----

Character statements:

1. Heart, anterior end, location in tagma: prosoma (0); opisthosoma (1) 13.

2. Heart, posterior aorta: absent (0); present (1) 14,

3. Cardiac arteries: absent (0); present (1)

4. Cardiac arteries, anastomoses between successive pairs: absent(0); present (1) 15.

5. Cardiac arteries, number of pairs: four (0); five (1); six (2); eight (3); nine (4); 16
three (5); two (6) 17.

6. Heart, ostia, pairwise orientation along to AP-axis: opposite (0); alternating (1) 18.

7. Heart, ostia, number of pairs: nine (0); eight (1); seven (2); six (3); five (4); four ~ 19.
(5); three (6); two (7); one (8)

8. Anterior aorta system, anterior aorta, split into aortic arches: absent (0); present  20.
(&) 21.

9. Anterior aorta system, cheliceral arteries, position of origin: aortic arches (0);  22.
pedipalpal artery (1); PVS (2)

10. Anterior aorta system, optic arteries, position of origin : Cheliceral artery system 23,
(0); PVS (1) 24,

11. Anterior aorta system, tegumental arteries: absent (0); present (1)

12. Anterior aorta system, anterior peribuccal arteries: absent (0); present(1)

Pedipalpal artery system, pedipalpocoxal arteries: absent (0); present (1)

Anterior aorta system, supraneural artery, length in relation to PG: long (0);
short (1)

Anterior aorta system, supracerebral artery: absent (0); present (1)

. Anterior aorta system, coxinternal arteries: absent (0); present (1)

Pedipalpal artery system, subneural artery : absent (0); present (1)

Anterior aorta system, perineural artery system: absent (0); present (1)

Anterior aorta system, prosomal ganglion, arterial supply: Rete mirabile (0);
PVS (1)

Anterior aorta system, median transganglionic arteries : absent (0); present (1)
Anterior aorta system, protocerebral artery: absent (0); present (1)

Anterior aorta system, lateral transganglionic arteries, number of pairs: 5 (0); 6
(1

Anterior aorta system, arterial loops: absent (0); present (1)

Anterior aorta system, efferent systems: absent (0); present (1)



1.5.1 Gefiflevolution

Die phylogenetische Interpretation des HamolymphgefaBBsystems gestaltet sich
schwierig, da auf Grund der vielen konkurrierenden Verwandtschaftshypothesen (siche
Kapitel 1.2.1) auch entsprechend viele verschiedene evolutionire Szenarien zur evolutiven
Transformation des HimolymphgefaB3systems innerhalb der Arachnida ergeben. Dennoch soll
hier anhand von drei prominenten Hypothesen (siche Abb. 1; Weygoldt & Paulus, 1979;
Shultz, 2007; Regier et al., 2010) die Evolution des HimolymphgefiB3system der Arachnida
nachvollzogen und interpretiert werden. Die hier relevanten Unterschiede dieser Hypothesen
beziehen sich vor allem auf die Arachnopulmonata (d.h. Scorpiones, Uropygi, Amblypygi
und Araneae), die in den verschiedenen Hypothesen entweder eine monophyletische (Abb. 1
C; Regier et al., 2010), eine paraphyletische (Abb. 1A; Weygoldt & Paulus, 1979) oder eine
polyphyletische (Abb. 1B; Shultz, 2007) Gruppierung darstellen. Es wird hier allerdings
darauf verzichtet, jedes einzelne der konzeptualisierten Merkmale in einem kladistischen
Sinne zu diskutieren, da dies den Rahmen dieser einleitenden Zusammenfassung sprengen
wiirde. Stattdessen soll hier die Evolution des HimolymphgefaB3system der Arachnida sowie —
in gewissem Malle — auch des Tracheensystems der apulmonaten Taxa im Sinne einer
Evolutiondren Morphologie (sensu Richter & Wirkner, 2014) nachvollzogen werden und das
Grundmuster (d.h. die Merkmalszustinde in der Stammart der Arachnida) anhand der
verschiedenen Phylogeniehypothesen rekonstruiert und diskutiert werden. Es sei darauf
hingewiesen, dass die Aussagen beziiglich der Evolution des HiamolymphgefaBBsystems auf
die Rekonstruktion anzestraler Merkmalszustinde auf Grundlage von parsimoniebasierten
Algorithmen (Maddison & Maddison, 2015) beruhen.

Ein besonderes Problem beziiglich des HimolymphgefaBsystems der Arachnida ist,
dass ein sich komplex verzweigendes arterielles System nur bei den Arachnopulmonata
vorhanden ist und dementsprechend die Interpretation einiger Merkmale direkt von der
Existenz eines komplexen Himolymphgefdf3systems abhingen. Innerhalb der Chelicerata sind
die Xiphosura das einzige weitere Taxon, das ein komplexes Hamolymphgefaflsystem besitzt
(Wirkner et al., 2013; Gopel & Wirkner, 2015 und enthaltene Zitate). Beziiglich der
Phylogenie von Weygoldt und Paulus (1979; Abb. 1A) muss das komplexe
Hamolymphgefdsystem innerhalb der pulmonaten Taxa als Symplesiomorphie angesehen
werden, da die Skorpione an der Basis abzweigen und die Schwestergruppe zu einem
Monophylum aus Tetrapulmonata und Apulmonata bilden. Somit war ein sich komplex
verzweigendes Hamolymphgefafsystem bereits bei der Stammart der Arachnida vorhanden

und wurde bei den apulmonaten Arachnida in ein weniger komplexes
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Hamolymphgefasystem transformiert (Abb. 6, oberer Pfeil). Im Gegensatz dazu hat sich,
basierend auf der Phylogeniehypothese von Shultz (2007; Abb 1B), das
Héamolymphgefaf3system innerhalb der Chelicerata dreimal unabhédngig von einem wenig
komplexen zu einem sich komplex verzweigenden System evolviert (d.h. innerhalb der
Tetrapulmonata, der Scorpiones und der Xiphosura; Abb. 6, unterer Pfeil). Ein dhnliches Bild
ergibt sich nach der Phylogenie von Regier et al. (2010; Abb. 1C). Hier stellt das komplexe
Héamolymphgefaflsystem eine Synapomorphie fiir die Arachnopulmonata dar. Es sei hier
allerdings darauf hingewiesen, dass sich das komplexe HiamolymphgefaB3system auch nach
dieser Phylogenie zweimal unabhédngig von einem wenig komplexen zu einem komplex
verzweigten System evolviert hat (Abb. 6, unterer Pfeil), da die Arachnopulmonata hier als
hoher abgeleitetes Taxon innerhalb der Arachnida aufgeldst sind und die apulmonaten Taxa

als paraphyletisch im Bezug auf die Arachnopulmonata anzusehen sind.
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Abb. 6. Evolutiondre Transformation des Himolymphgefdfisystems innerhalb der Arachnida basierend auf
verschiedenen Phylogeniehypothesen; verdandert nach Firstman (1973).

Hinsichtlich des Hdmolymphgefaf3systems im Grundmuster der Arachnida ergeben
sich, in Abhéngigkeit der zugrunde gelegten Phylogenichypothese (Abb. 5; Weygoldt &
Paulus, 1979; Shultz, 2007; Regier et al., 2010), relativ unterschiedliche Implikationen. Die
unterschiedlichen =~ Merkmalszustdinde  sollen  anhand  von  parsimoniebasierten
Grundmusterrekonstruktionen fiir die einzelnen Phylogenien sollen nun im Folgenden
vorgestellt und diskutiert werden.

Das Grundmuster des Himolymphgefal3systems der Arachnida zeichnet sich nach der
Phylogeniehypothese von Weygoldt und Paulus (1979) durch Merkmalszustdnde aus, die dem
eines pulmonaten Arachniden entsprechen (Abb. 6A). Das vollstindig im Opisthosoma
lokalisierte Herz (Merkmal 1) zeichnet sich durch vier Paar Herzarterien ohne Anastomosen

(Merkmal 3-5), gegeniiber liegende Ostien (Merkmal 6) sowie eine posteriore Aorta
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(Merkmal 2) und eine anteriore Aorta mit Aufspaltung in zwei Aortenbdgen (Merkmal 8) aus.
Was die Versorgung des prosomalen Ganglions (Merkmal 19) angeht sind sowohl eine
Versorgung mit einem Rete mirabile als auch mit einer perineuralen GefaBhiille gleich
sparsam zu erkldren. Dieser Umstand wirkt sich auch auf verschiedene andere anzestrale
Merkmalszustinde aus, da diese beispielsweise direkt von dem Vorhandensein einer
perineuralen GefaBhiille abhidngen. So zum Beispiel, ob die optischen Arterien (Merkmal 10)
von eben dieser oder von den Chelicerenarterien abzweigen. Des Weiteren waren
Tegumental- und anteriore Peribuccalarterien vorhanden (Merkmal 11+12) und die
Supraneuralarterie (Merkmal 14) reichte liber das prosomale Ganglion hinaus. Beziiglich der
Versorgung des prosomalen Ganglions wird hier allerdings davon ausgegangen, dass dieses
wahrscheinlich von einem Rete mirabile versorgt wurde, da alle landlebenden Arachniden mit
einem sich komplex verzweigenden HdmolymphgefdBsystem ein Rete mirabile besitzen.
Daraus ergibt sich, dass im Grundmuster der Arachnida das HimolymphgefiaBBsystem dem
eines von Firstman (1973) als generalisierten, pulmonaten Arachniden beschriebenen
entspricht (Abb. 2A).

Nach der Phylogeniehypothese von Shultz (2007) ergeben sich folgende
Merkmalszustinde im Grundmuster (Abb. 6B): Das Herz war im Opisthosoma lokalisiert
(Merkmal 1), Herzarterien waren nicht vorhanden (Merkmal 2) und die zwei Ostienpaare
(Merkmal 7) sind gegeniiber angeordnet (Merkmal 6). Des Weiteren war eine posteriore
Aorta vorhanden (Merkmal 2) und ob eine Spaltung der anterioren Aorta, wie bei den
Palpigraden (Firstman, 1973), vorlag (Merkmal 8) kann nicht beantwortet werden da beide
Moglichkeiten gleich sparsam zu erkldren sind. Die arterielle Versorgung des prosomalen
Ganglions erfolgt iiber eine perineurale GefdBhiille (Merkmal 19) woraus sich auch eine
Versorgung der Cheliceren und der Augen (Merkmal 9+10) iiber die erstgenannte ergibt.
Beziiglich der weiteren Merkmale ldsst sich sagen, dass diese nur in Gefdflsystemen
vorkommen, die dem eines pulmonaten Arachniden entsprechen und diese fiir diese
Grundmusterrekonstruktion nicht anwendbar sind. Nach der Phylogenie von Shultz (2007)
entspricht das HémolymphgefdBsystem der Arachnida im Grundmuster also dem eines
generalisierten, apulmonaten Arachniden (Abb. 2 B; Firstman, 1973).

Folgt man der Phylogenie von Regier et al. (2010) ergibt sich fiir das
HamolymphgefaBsystem im Grundmuster der Arachnida (Abb. 6C) ein relativ dhnliches Bild
wie nach der Hypothese von Shultz (2007). Die einzigen Unterschiede sind, dass das
Vorhandensein oder nicht-Vorhandensein einer posterioren Aorta (Merkmal 2) gleichméBig

sparsam zu erklédren ist, das Herz nur ein Paar Ostien besdfle (Merkmal 7) und die anteriore
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Aorta ungespalten wire (Merkmal 8). Das Hidmolymphgefd3system entspricht also auch in
dieser Grundmusterrekonstruktion dem eines generalisierten, apulmonaten Arachniden (Abb.
2B; Firstman, 1973). Dieser Umstand ist darauf zuriickzufiihren, dass die Arachnopulmonata
in dieser Phylogeniehypothese als hoher abgeleitet aufgelost werden und die apulmonaten
Arachnida paraphyletisch im Bezug auf die Arachnopulmonata sind. Dem zufolge hat sich
das sich komplex verzweigende HimolymphgefiBsystem mit all seinen Ubereinstimmungen
(KluBmann-Fricke & Wirkner, 2016; Tabelle 2) innerhalb der Arachnopulmonata unabhéngig

zu dem komplexen arteriellen System der Xiphosura evolviert.
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Abb. 6. Rekonstuktion des HamolymphgefdBsystems der Arachnida im Grundmuster nach verschiedenen
Autoren; pulmonate Arachnida in rot, apulmonate Arachnida in blau; Stammline der Arachnida in griin,
rekonstruierte Merkmalszustinde in griiner Box.

Dariiber hinaus lassen sich beziiglich einiger Merkmale gewisse evolutionire

Tendenzen beobachten. Beispielsweise die Anzahl der Ostien innerhalb der
Arachnopulmonata aber auch bei den apulmonaten Arachnida scheint tendenziell weniger zu
werden. Bei beiden Gruppen scheint dieses Merkmal vor allem auch mit der Korpergrof3e
zusammenzuhdngen. So treten bei Taxa mit besonders groflen Vertretern (z.B. Scorpiones und

Uropygi aber auch Solifugae) die meisten Ostienpaare auf. Es sei allerdings darauf
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hingewiesen, dass die Ostienanzahl dennoch taxonspezifisch ist und kleinere Vertreter dieser
Taxa die gleiche hohe Anzahl an Ostienpaaren besitzen (z.B. Superstitionia donensis,
Scorpiones; KluBmann-Fricke et al., 2012). Demzufolge scheint auch die phylogenetische
Biirde (sensu Riedl, 1975) eine entsprechende Rolle beziiglich der Anzahl bestimmter
Strukturen zu spielen. Des Weiteren scheint innerhalb der Arachnopulmonata die Anzahl der
medianen transgangliondren Arterien zuzunehmen. Allerdings ist diese Beobachtung darauf
zuriickzufiihren, dass bei den hoher abgeleiteten Taxa mehr freie Ganglien der ventralen
Nervenkette mit dem prosomalen Ganglion verschmolzen sind und diese natiirlich auch mit
Héamolymphe versorgt werden miissen. Wegen Problemen mit der Injektionsmethodik wurde
allerdings zu der Anzahl der medianen transgangliondren Arterien kein eigenes Merkmal
konzeptualisiert (siche Appendix, Kapitel 1.7.; Merkmal 20) und es kénnen dem entsprechend
auch keine konkreten Aussagen hierzu getroffen werden.

Des Weiteren treten einige Merkmale auf, die bestimmte Gruppierungen hoherer Taxa
der Arachnida unterstiitzen (Synapomorphien) oder Autapomorphien fiir einzelne Taxa
darstellen. Es sei hier darauf hingewiesen, dass natiirlich eine Syn- oder Autapomorphie
derselbe Merkmalszustand ist, hier aber von Synapomorphien gesprochen wird wenn eine
Gruppierung von zwei oder mehr Taxa (z.B. Uropygi, Amblypygi und Araneae) oder aber
von Autapomorphien wenn ein einzelnes Taxon (z.B. Tetrapulmonata) angesprochen wird. In
diesem genannten Beispiel wiéren also die zwei Paar Buchlungen der Uropygi, Amblypygi
und Araneae eine Synapomorphie fiir eine Gruppierung aus diesen drei Taxa bzw. eine
Autapomorphie fiir die Tetrapulmonata. Eine der bereits angesprochen zentralen Fragen der
Arachnidensystematik (Kapitel 1.2.1) ist, ob die Araneae mit den Amblypygi ein
monophyletisches Taxon Labellata (sensu Weygoldt & Paulus, 1979) oder ob Amblypygi und
Uropygi ein gemeinsames Taxon Pedipalpi (z.B. Shultz, 2007) bilden. Nach den hier
konzeptualisierten Merkmalen lieB sich fiir ein Taxon Labellata keine Unterstiitzung finden.
Im Gegensatz dazu unterstiitzen aber der Ursprung der Chelicerenarterien (Merkmal 9,
Zustand 1) sowie die Lidnge der Supraneuralarterie (Merkmal 14, Zustand 1) ein Taxon
Pedipalpi und stellen somit Autapomorphien fiir selbiges dar. Des Weiteren ist das
Vorhandensein eines sechsten Paares von lateralen transgangliondren Arterien eine
Autapomorphie Entelegynae (Araneae), da alle weiteren Taxa der Arachnopulmonata nur fiinf
Paar aufweisen. Darliber hinaus kann das Fehlen der Protocerebralarterie (Merkmal 21,
Zustand 0) bei den Araneae als Autapomorphie fiir diese angesehen werden. Innerhalb der
Pedipalpi konnen das perineurale Arteriensystem (Merkmal 18, Zustand 1) als

Autapomorphie fiir die Amblypygi und die Subneuralarterie (Merkmal 17, Zustand 1) als

36



Autapomorphie fiir die Uropygi angesehen werden. Die Coxinternalarterie (Merkmal 16,
Zustand 1) stellt eine Autapomorphie fiir die Scorpiones dar und die Supracerebralarterie
(Merkmal 15, Zustand 1) stellt eine Synapomorphie fiir die nicht-buthiden Taxa der
Skorpione sowie die schrige Orientierung der Ostien (Merkmal 6, Zustand 1) eine
Autapomorphie fiir die Buthidae innerhalb der Skorpione dar.

Abschlieflend ldsst sich sagen, dass innerhalb Arachnopulmonata die oben genannten
Ubereinstimmungen so zahlreich sind, dass die Homologie dieser Strukturen schwer
abzustreiten ist. Die meisten Autoren sind sich einig, dass einer der wichtigsten Hinweise auf
Homologie die Komplexitit von iibereinstimmenden Strukturen ist (Riedl, 1975; Dohle, 1989;
Wigele, 2000; Scholtz, 2002; Richter, 2005; Scholtz 2005). Die Plausibilitit dieser Annahme
kann am besten iiberpriift werden, wenn die besagte Struktur zusdtzlich in Substrukturen
unterteilt werden kann, die in ihrer Gemeinsamkeit ein bestimmtes Muster aufweisen (Rieppel
& Kearney 2002; Szucsich & Wirkner, 2007). Dariliber hinaus sollten die einzelnen
Substrukturen des Musters voneinander unabhingig sein, die im besten Fall durch den
Vergleich der Strukturen bei verschiedenen Taxa getestet werden konnen (Dohle 1989,
Scholtz 2005). Dies wire zum Beispiel der Fall, wenn einzelne der verglichenen
Teilstrukturen verandert wurden oder bei einzelnen Taxa reduziert worden sind. Unter dieser
Voraussetzung kann man davon ausgehen, dass diese Teilstrukturen evolutiondr voneinander
unabhingig sind und daraus folgt, dass die Komplexitdt von iibereinstimmenden Strukturen
ein Indiz fiir deren Homologie darstellt (Scholtz, 2002). Nach Szucsich und Wirkner (2007)
sind Muster auflerdem als homolog anzusehen, wenn das Muster einer Kombination von
Merkmalen entspricht, die nach dem gemeinsamen evolutiondren Ursprung entlang
divergierender Linien durch ,robuste Musteriibertragung™ beibehalten wurde. Alle diese
Aussagen treffen fiir das Himolymphgefdsystem der Arachnopulmonata zu, da diese sehr
komplexen GefaB3systeme nicht nur in der allgemeinen Komplexitit libereinstimmen, sondern
auch in ihren verschiedenen Substrukturen (z.B. Herz-Arterien, Rete mirabile; KluBmann-
Fricke & Wirkner, 2016). Die Indizien deuten darauf hin, dass die einzelnen Substrukturen
unabhingig voneinander evolvieren, da beispielsweise die Anzahl bestimmter Einzelsysteme
wie der transgangliondren Arterien oder der Ostien bei den einzelnen Taxa der
Arachnopulmonata wihrend der Evolution verdndert wurden. Das Hamolymphgefaf3system
der Arachnopulmonata erfiillt mit all seinen Ubereinstimmungen zweifelsohne das
Komplexititskriterium fiir Homologie und dariiber hinaus sind die iibereinstimmenden
Muster (sieche KluBmann-Fricke & Wirkner, 2016; Tabelle 2) robust in der Evolution der

einzelnen Taxa beibehalten wurden. Im Lichte der vielfiltigen beschriebenen
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Ubereinstimmungen ist eine unabhingige Evolution des sich komplex verzweigenden
GefaBsystems der Arachnopulmonata hochst unwahrscheinlich. In einem kladistischen
Kontext wiirde dies bedeuten, dass das komplexe GefaBsystem in Kombination mit den
Buchlungen der Arachnopulmonata entweder der apomorphe oder der plesiomorphe Zustand
wire. Das wiirde wiederum bedeuten, dass das Gefdflsystem in Kombination mit den
Buchlungen der pulmonaten Arachnida entweder monophyletische Arachnopulmonata
(Regier et al., 2010; Sharma et al., 2014a) unterstiitzt oder aber die pulmonaten Arachnida im
Bezug auf die apulmonaten als paraphyletisch anzusehen sind (Weygoldt & Paulus, 1979).
Ein Polyphylie der Arachnopulmonata, wie sie von einigen molekularen Arbeiten (z.B.
Wheeler & Hayashi, 1998; Giribet et al., 2002) aber auch einigen morphologischen Studien
(Shultz, 1990; 2007) postuliert wurde, scheint auf Grund der zahlreichen Ubereinstimmungen
im GefdBsystem der Arachnopulmonata aber auch in der Struktur der Buchlungen (Scholtz &

Kamenz, 2006) hochgradig unwahrscheinlich.
1.5. 2 Tracheenevolution

Innerhalb der Arthropoden haben sich Tracheen nicht nur in Bezug auf die
Grof3gruppen mehrmals unabhidngig evolviert (d.h. bei Insekten, Myriapoden und
Arachniden), sondern selbst innerhalb der Arachnida haben sich, unabhingig von der
zugrunde gelegten phylogenetischen Hypothese (Weygoldt & Paulus, 1979; Wheeler &
Hayashi, 1998; Giribet et al., 2002; Shultz, 2007; Regier et al., 2010; Sharma et al., 2014a),
Tracheensysteme mindestens zwei Mal (d.h. innerhalb der Araneae und den apulmonaten
Arachniden), moglicherweise sogar mehrmals, unabhéngig voneinander evolviert. Unter
Beriicksichtigung der Tatsache, dass innerhalb der primér tracheaten Arachnida die Tracheen
in unterschiedlichen Formen (d.h. Réhren- oder Siebtracheen; Beier, 1931; Kistner, 1931a;
Hofer et al., 2000; Talarico, 2008; Levi, 1967; Bromhall, 1987; KluBmann-Fricke & Wirkner,
im Druck) vorkommen und diese dariiber hinaus auch in verschiedenen Segmenten auftreten,
erscheint eine unabhingige Evolution dieser Tracheensysteme selbst innerhalb der
apulmonaten Arachnida als ein mogliches Szenario. Selbst innerhalb der Milben wird eine
mehrfach unabhéngige Evolution von Tracheensystemen diskutiert (Alberti & Coons, 1999).

Beziiglich des evolutiven Ursprungs von Tracheen wurden bei Spinnen zwei
unterschiedlichen Hypothesen aufgestellt (Levi, 1967; Bromhall, 1987; Ramirez, 2000).
Einerseits werden Tracheen als Derivate von Buchlungen und somit als von Extremitéten
(bzw. deren Anhidngen) abgeleitet angesehen, die entweder aus der Wand des Atriums
hervorgehen (Rohrentracheen) oder tubulédre Derivate der Lamellen der Buchlungen darstellen

(Siebtracheen; Schmitz, 2013 und darin enthaltene Zitationen). Im Gegensatz dazu werden die
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Tracheen einiger Taxa als rohrenformige Derivate von Apodemen angesehen, die sich tubulér
in den Korper der Spinne verlangern (Levi, 1967; Forster, 1980; Ramirez, 2000).

Eigene Untersuchungen an Weberknechten (KluBmann-Fricke & Wirkner, im Druck)
und Solifugen (Franz-Guess et al., im Druck) legen die Vermutung nahe, dass die Hypothesen
zu den Ursprungsorganen der Tracheen bei Spinnen wahrscheinlich auch fiir die anderen
apulmonaten Arachniden zutreffen. Wie schon erwdhnt konnen bei den apulmonaten
Arachniden zwei unterschiedliche Typen von Tracheen beobachtet werden (sieche Kapitel
1.2.4), die auBBerdem in unterschiedlichen Segmenten auftreten. Bei den Solifugen findet sich
im Prosoma, im Segment des zweiten Laufbeinpaares, ein Paar Stigmata von dem aus
volumindse Rohrentracheen in das Prosoma ziehen (Kistner, 1931; Franz-Guess et al., im
Druck). Hier ist davon auszugehen, dass sich diese Tracheen von Apodemen ableiten, da bei
keinem anderen Cheliceraten prosomale Respirationsorgane bekannt sind von denen sich
diese Tracheen sonst ableiten konnten. Des Weiteren finden sich bei den Solifugae im dritten
und vierten Opisthosomasegment sowie bei den Opiliones im zweiten Opisthosomasegment
jeweils paarige Stigmata aus denen Rohrentracheen hervorgehen (Kistner, 1931; KluBmann-
Fricke & Wirkner, im Druck; Franz-Guess et al., im Druck). Auf Grund ihres paarigen
Vorkommens sowie ihrer Position posterior in den Sterniten des Opisthosomas kann man
vermuten, dass sich diese Tracheen von Extremititen oder deren Anhdngen ableiten.
Zusitzlich findet man bei Solifugen im flinften Opisthosomasegment noch ein weiteres
unpaares Stigma, aus dem eine einzelne Trachee hervorgeht die sich aber nach einer kurzen
Distanz in zwei Hauptéste aufgabelt (Késtner, 1931; Franz-Guess et al., im Druck). Ob es sich
bei diesen Tracheen um eine urspriinglich unpaare Struktur handelt, was auf einen
apodemalen Vorldufer dieser Tracheen schlieBen lieBe, oder ob es sich dabei um ein
Verschmelzungsprodukt einer vormals paarigen Struktur handelt, kann hier nicht
abschlielend beantwortet werden.

Zusatzlich zu den Rohrentracheen finden sich bei einigen Araneae (zweites
Opisthosomasegment; Levi, 1967; Forster, 1980; Ramirez, 2000) sowie bei Pseudoscorpiones
(drittes und viertes Opisthosomasegment; Beier, 1931; Weygoldt, 1964) und Ricinulei
(sechstes Prosomasegment, dorsal!; Késtner, 1941; Millot, 1949; Talarico, 2008) sogenannte
Siebtracheen, die dadurch gekennzeichnet sind, dass aus einem gemeinsamen Atrium viele,
sich nicht weiter verzweigende Tracheen hervor gehen. Bei Spinnen gehen diese aus dem
ersten Paar Buchlungen hervor (Ramirez, 2000). Die Lage und Position der Siebtracheen in
den Sterniten des Opisthosomas der Pseudoscorpiones lisst die Vermutung zu, dass diese

Siebtracheen ebenfalls von vormaligen, anders gearteten Respirationsorgangen abgeleitet
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sind. Vor allem da Weygoldt (1964) beschreibt, dass die Tracheen der Pseudoscorpiones in
der Embryonalentwicklung seitlich an Beinknospen angelegt werden. Im Gegensatz dazu ist
es schwierig, Aussagen liber den evolutiven Ursprung der Siebtracheen der Ricinulei zu
machen. Deren Position und Lage ist dahingehend ungewohnlich, als das sie einerseits im
Prosoma und andererseits auf der Dorsalseite des Korpers lokalisiert sind (Késtner, 1941;
Millot, 1949; Talarico, 2008). Dem entsprechend ist eine Ableitung von vormaligen
Buchlungen eher unwahrscheinlich, da weder prosomale noch dorsale Buchlungen/-kiemen
bei einem weiteren Taxon der Chelicerata bekannt sind. Als mdgliche Vorldufer dieser
Siebtrachen, unter Berlicksichtigung der Hypothesen die fiir Spinnen aufgestellt wurden,
kommen also nur die genannten hohlen Apodeme in Frage. Es konnte natiirlich sein, dass die
Siebtracheen der Ricinulei noch auf eine weitere Bildungsweise entstehen (z.B. eine
Einfaltung der Kutikula), was allerdings durch embryologische Untersuchungen bestitigt
werden miisste. Wie dem auch sei, scheint es sich bei den Siebtracheen der Ricinulei um von
den anderen Arachnidentaxa unabhingig evolvierte Strukturen zu handeln.

Natiirlich stellt sich unabhédngig von der mehrfachen oder einmaligen Evolution von
Tracheen innerhalb der Arachnida die Frage, wie die Evolution von einem Organismus mit
lokalisierten Respirationsorganen (und einem komplexen Gefdflsystem) zu einem
tracheenatmenden Organismus vonstattengegangen ist. Besonders beziiglich der
intragangliondren Versorgung des prosomalen Ganglions stellt sich hier die Frage, wie der
Ubergang von einem Versorgungsmodus zum anderen (also vom komplexen
intragangliondren arteriellen System zum komplexen intragangliondren Tracheensystem in
Verbindung mit einer perineuralen GefdBhiille oder vice versa) in der Evolution abgelaufen
ist. Wenn man auf der Grundlage, dass die Xiphosura die Schwestergruppe der Arachnida
darstellen (z.B. Weygoldt & Paulus, 1979) annimmt, dass der letzte gemeinsame Vorfahre der
Arachnida wohl ein komplexes arterielles System besessen hat, so kann man davon ausgehen,
dass auch ein komplexes intraganglionires Arteriensystem vorhanden war. Zwar besitzen die
Xiphosura eine perineurale GefaBhiille (Firstman 1973; Gopel & Wirkner, 2016 und darin
enthaltene Zitationen), wie sie bei den Arachniden sonst nur bei den apulmonaten vorkommt,
es ist aber dennoch anzunehmen, dass der letzte gemeinsame Vorfahre der Arachnida eine
arterielle intragangliondre Versorgung besall, da alle terrestrischen Arachnida mit
lokalisierten Respirationssystemen eine solche Versorgung des prosomalen Ganglions
aufweisen (Huckstorf, 2013, 2015; KluBmann-Fricke et al., 2014; KluBmann-Fricke &
Wirkner, 2016).
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Wenn man sich fiir die intragangliondre Versorgung des prosomalen Ganglions zwei
einfache phylogenetische Merkmale wie ,tracheale ganglionire Versorgung —
vorhanden/nicht vorhanden® und ,arterielle gangliondre Versorgung — vorhanden/nicht
vorhanden* vorstellt und diese auf der Basis von verschieden Phylogeniehypothesen der
Arachnida (z.B. Weygoldt & Paulus, 1979; Shultz, 2007; Regier et al., 2010) optimisiert,
ergeben sich unabhingig von der zu Grunde gelegten Hypothese zwei gleichmiBig sparsame
Erkldrungen, wie die Evolution dieser Strukturen abgelaufen sein kann. Einerseits kann der
letzte gemeinsame Vorfahre der tacheaten Taxa entweder sowohl eine intragangliondre
Versorgung des prosomalen Ganglions mit Tracheen als auch mit Gefdlen besessen haben
oder aber dieser Vorfahre hatte weder das eine noch das andere. Das letztere Szenario wire
nur unter der Pramisse vorstellbar, dass es sich bei diesem Vorfahren um ein sehr kleines Tier
gehandelt hat, da eine optimale Versorgung des prosomalen Ganglions gewéhrleistet sein
muss (siehe Kapitel 1.2.5). Diese Vermutung wird von der Situation in verschiedenen anderen
sehr kleinen Arachnida, wie beispielsweise den Zecken (Roma et al., 2012) oder den
Palpigradi (Firstman, 1973; Moritz, 1993) untermauert, bei denen weder eine tracheale noch
eine arterielle intragangliondre Versorgung des prosomalen Ganglions vorkommt. Des
Weiteren kommen bei den Cyphophthalmi, die die Schwestergruppte zu den verbleibenden
Opiliones darstellen, keine intragangliondren Tracheen vor, wéhrend die alle {ibrigen
Weberknechte sich durch ein hochkomplexes intragangliondres Tracheensystem auszeichnen
(KluBmann-Fricke & Wirkner, im Druck). Dementsprechend ist anzunehmen, dass beim
letzten gemeinsamen Vorfahren der Opiliones ebenfalls kein intraganglionéres
Tracheensystem vorhanden war und es sich um einen kleinen Organismus handelte. Im
Gegensatz dazu miissten bei einem groferen Organismus der Vorfahre eines Taxons mit
komplexen intraganglioniren Tracheensystem der Ubergang von einem intraganglioniren
Gefillsystem zu ersterem iiber ein Stadium erfolgt sein, bei dem beide Strukturen
nebeneinander vorkamen. Ein Vertreter der Arachnida bei dem genau das auftritt, ist die
Wasserspinne Argyroneta aquatica (Crome, 1953). Es sei aber darauf hingewiesen, dass es
sich hier um den einzigen Organismus handelt bei dem diese Situation beobachtet wurde und
es ist unklar, was die Ursachen fiir eine derartige Situation darstellen.

Neben den Arachnida fand die Evolution von Tracheen innerhalb der Arthropoda
mindestens zwei weitere Male statt (d.h. bei Myriapoden und Hexapoden; z.B. Dohle, 2001;
Richter & Wirkner, 2004). Selbst innerhalb der Myriapoda wird eine mehrfach unabhéngige
Evolution der Tracheen diskutiert (Dohle, 1988; Hilken, 1997, 1998). So finden sich

beispielsweise bei den Chilopoda zwei distinkt unterschiedliche Formen von Tracheen
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(Hilken et al., 2011). Bei den Notostigmophora kommen unpaare, sogenannte Tracheenlungen
mit dorsalen Stigmen vor, die sich medial in den Tergiten einiger Rumpfsegmente befinden
und von deren Atrien kurze unverzweigte Tracheen in das Perikard reichen um die
Héamolymphe zu oxygenieren. Im Gegensatz dazu zeichnen sich die Pleurostigmophora durch
paarige, laterale Stigmen in verschieden Rumpfsegmenten aus von denen Rohrentracheen in
die verschiedenen Regionen des Kdrpers ziehen (Hilken et al., 2011).

Nun muss man natiirlich anmerken, dass es ich bei Myriapoden und Insekten um
vOllig andere evolutiondre Linien handelt und die unabhingige Evolution von bestimmten
Strukturen in zwei Linien weder ein Argument noch ein Indiz fiir die unabhéngige Evolution
derselben Struktur in einem weiteren Taxon der Arthropoden darstellt. Das Auftreten von
Tracheen in einer Linie hat also keinerlei Einfluss auf die Wahrscheinlichkeit, dass in einer
anderen Linie auch Tracheen auftreten. Allerdings l4sst das mehrfach unabhédngige Auftreten
von Tracheen innerhalb der Arthropoden die Vermutung zu, dass die Evolution von Tracheen
fiir einen Organismus mit einem kutikuldren Exoskelett moglicherweise als relativ ,,einfach
zu evolvieren* anzusehen ist. Das kutikuldre Exoskelett sozusagen eine Art Pridisposition fiir
tubuldre, kutikuldre Respirationsorgane, die sich von Apodemen oder Extremitéten ableiten,
darstellt.

Generell muss man sich die Frage stellen, was genau die Ursachen (z.B.
Selektionsdruck o.4.) fiir die Evolution von Tracheen sind. Fiir Spinnen wurden in dieser
Hinsicht verschiedene Hypothesen diskutiert nach denen die Evolution von Tracheen
moglicherweise von bestimmten, funktionellen Selektionsdriicken begiinstigt wird (Schmitz,
2013). In der Literatur wurden als Ursachen fiir die Evolution von Tracheen bei Spinnen vier
unterschiedliche Hypothesen formuliert (Ellis, 1944; Levi, 1967; Levi & Kirber, 1976;
Anderson & Prestwich, 1975; Schmitz, 2013): 1. Tracheen sind eine Adaption zur
Reduzierung des Verlusts von Wasser. Durch einen Verlust der Korpergrofle wihrend der
Evolution waren die Vorfahren von bestimmten Taxa in Habitaten mit geringer Luftfeuchte
von einem erhohten Wasserverlust bedroht. Auf Grund der relativ diinnen Kutikula konnte es
von daher von Vorteil gewesen sein durch die Reduktion der Buchlungen den Wasserverlust
zu minimieren. 2. Tracheen wurden evolviert um einen erhdhten lokalen Sauerstoftbedarf zu
decken. Tracheen versorgen die verschiedenen Organsysteme direkt mit Sauerstoff und
dementsprechend konnen die speziellen Bediirfnisse bestimmter Organsysteme (z.B.
Muskulatur und Nervensystem) differenzierter gedeckt werden. 3. als Anpassung an einen
erhohten massespezifischen Sauerstoffbedarf bei frei jagenden Priddatoren. So haben

beispielsweise die sich durch ein besonders extensives Tracheensystem auszeichnenden
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Springspinnen (Salticidae) einen sehr viel hoheren Metabolismus als zum Beispiel
Wolfsspinnen (Lycosidae), die sich durch ein weniger ausgeprigtes Tracheensystem
auszeichnen (Schmitz, 2004, 2005). 4. als Anpassung an die hydraulische Beinstreckung bei
Spinnen. Hier wird angenommen, dass die hydraulische Beinstreckung durch die diinne
Verbindung (Petiolus) zwischen Pro- und Opisthosoma begiinstigt wird. Dadurch wiirde eine
Respiration ausschlieflich {iber Buchlungen zu einem Sauerstoffmangel im Prosoma fiihren,
die durch Tracheen behoben werden konnte.

Beziiglich der Evolution von Tracheen bei Arachniden allgemein muss natiirlich
angemerkt werden, dass zumindest Hypothese 4 keine Rolle spielen kann, da die hydraulische
Beinstreckung bei den apulmonaten Arachniden nicht vorkommt (Sensenig & Shultz, 2003)
und dariiber hinaus ein Petiolus sonst nur bei den Amblypygi vorkommt. Die Evolution von
Tracheen auf die Minimierung des Verlusts von Wasser zuriickzufiihren scheint ein durchaus
plausibles Szenario da, wie bereits diskutiert, die Vorfahren bestimmter Taxa (z.B. Opiliones)
wahrscheinlich recht kleine Organismen darstellten. Gerade am Beispiel der Opiliones, deren
fritheste Fossilien aus dem frithen Devon (ca 410 Mio. Jahre; Dunlop et al., 2004) bekannt
sind, scheint diese Hypothese besonders liberzeugend zu sein, da angenommen wird, dass die
klimatischen Gegebenheiten zu dieser Zeit als warm und trocken anzusehen waren
(Joachimski et al., 2009). Damit konnte ein Selektionsdruck fiir das Evolvieren von Tracheen
um den Wasserverlust zu minimieren fiir einen kleinen Organismus bestanden haben. Dariiber
hinaus sind auch die ersten Vertreter der Pseudoscorpiones, bei denen es sich ebenfalls um
sehr kleine Arachniden handelt, aus ungefahr dieser Zeit bekannt (ca. 392 Mio. Jahre;
Dunlop, 2010). Neben der Reduktion des Wasserverlusts kann auch bei den apulmonaten
Arachnida angenommen werden, dass eine differenziertere Verteilungsmoglichkeit des
Sauerstoffs ein Selektionsdruck fiir die Evolution von Tracheen gewesen sein konnte. Durch
diese differenzierten Verteilungsmoglichkeiten ist es zum Beispiel mdglich, bestimmte
Organsysteme mit einem besonders hohen Sauerstoffbedarf intensiver mit Sauerstoff zu
versorgen als andere. So ist beispielsweise das prosomale Ganglion der Opiliones besonders
intensiv mit Tracheen durchzogen und, im Gegensatz dazu die Mitteldarmdriisen nur sehr
marginal von Tracheen versorgt (KluBmann-Fricke & Wirkner, im Druck). Des Weiteren
kommen bei Solifugen innerhalb der Cheliceren Luftsidcke vor, die darauf hindeuten, dass die
besonders kréftige Muskulatur der Cheliceren einen erhdhten Sauerstoffbedarf aufweist
(Franz-Guess et al., im Druck). Auch ein erhohter massespezifischer Sauerstoffbedarf von
sehr aktiven Predatoren kommt als mogliche Ursache fiir die Tracheenevolution zumindest

bei bestimmten apulmonaten Arachnida in Betracht. So besitzen die Solifugae, sehr aktive
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Jager ausschlieBlich arider Habitate (sieche Hypothese 1), ein besonders reich verzweigtes
Tracheensystem (Franz-Guess et al., im Druck), eine Beobachtung die diese Hypothese

plausibel erscheinen lésst.
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1.7 Appendix: Merkmalskonzeptualisierung

Merkmal 1: Bei allen Cheliceraten befindet sich das tubuldre Herz (tubular heart)
dorsal in der Mittellinie des Korpers und dessen anteriores Ende wird durch eine
bindegewebige, segelartige Klappe (aortic valve) und das Ende des Myokards (myocard)
markiert (z.B. Borner; 1904; Beier, 1931; Kistner, 1931a, 1935, 1941; Firstman, 1973;
Moritz, 1993; KluBmann-Fricke et al., 2012; Huckstorf et al., 2013, 2015; Gopel & Wirkner,
2015; KluBmann-Fricke et al., 2014; KluBmann-Fricke & Wirkner, 2016; KluBmann-Fricke &
Wirkner, im Druck). An dieser Position geht das Herz in die anteriore Aorta (anterior aorta)
iiber, die nach anterior in Richtung des prosomalen Ganglions verlduft. Bei den meisten Taxa
der Chelicerata liegt dieser Ubergang vom Herzen in die anteriore Aorta nahe der Grenze
zwischen Pro- und Opisthosoma. Im Gegensatz dazu liegt bei einigen Taxa (Xiphosura,
Uropygi und Solifugae) der Ubergang zwischen Herz und anteriorer Aorta zum Teil weit im
Prosoma. Bei den Xiphosura reicht das Herz bis zur Hilfte (d.h. bis auf Hohe der
Lateralaugen) in das Prosoma hinein und weist im Prosoma vier Ostienpaare (ostium) auf
(Gopel & Wirkner, 2015). Bei den Uropygi ist ebenfalls das anteriore Ende des Herzens in
das Prosoma verschoben, so dass sich dort ebenfalls ein Paar Ostien und ein Paar Herzarterien
(cardiac artery) befindet (KluBmann-Fricke & Wirkner, 2016; siche unten). Fiir Solifugen ist
beschrieben, dass sich das Herz anterior bis zum ersten freien Tergit des Prosomas
(Mesopeltidium) erstreckt, bis es in die anteriore Aorta libergeht (Késtner, 1931), was durch
eigene Untersuchungen an Eremobates sp. bestitigt werden konnte. Nach Millot (1949)

befinden sich bei Solifugen 2 Ostienpaare im Prosoma.
Heart, anterior end, location in tagma: prosoma (0); opisthosoma (1)

Merkmal 2: Die meisten Cheliceratentaxa zeichnen sich durch eine posteriore Aorta
(posterior aorta) aus, die vom Herzen (heart) nach posterior zieht und die hinteren Teile des
Opisthosomas mit Himolymphe (hemolymph) versorgt. Im Gegensatz dazu ist das Herz bei
einigen Taxa am posterioren Ende geschlossen und eine posteriore Aorta fehlt (Pycnogonida,
Pseudoscorpiones, Acari, mygalomorphe Spinnen und Xiphosura; Beier, 1931; Millot, 1949;
Firstman, 1973; Alberti & Coons, 1999; Coons & Alberti, 1999; Gopel & Wirkner, 2015; K.
Huckstorf, personliche Mitteilung).

Heart, posterior aorta: absent (0); present (1)

Merkmal 3: Bei allen Cheliceraten mit lokalisierten Respirationsorganen (und sich komplex
verzweigenden arteriellen System) kommen paarige Herzarterien (cardiac artery) vor
(Moritz, 1993; Wirkner & Prendini, 2007; KluBmann-Fricke et al., 2012; Huckstorf et al.,
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2013, 2015; Gopel & Wirkner, 2015; KluBmann-Fricke & Wirkner, 2016) die, mit Ausnahme
einiger Spinnen (z.B. Argyroneta aquatica; Crome, 1953) und bei Skorpionen (Randall, 1966;
Wirkner & Prendini, 2007), immer mit einem Paar Ostien (ostium) assoziiert sind. Im
Gegensatz dazu kommen bei den Cheliceratentaxa mit dezentralisierten (d.h. Tracheen; z.B.
Opiliones, Solifugae) bzw. ohne spezialisierte (Pycnogonida, Palpigradi, einige Acari)
Respirationsorganen nie Herzarterien vor (z.B. Beier, 1931; Kistner, 1931, 1935, 1940;
Firstman, 1973; KluBmann-Fricke & Wirkner, im Druck).

Cardiac arteries: absent (0); present (1)

Merkmal 4: Bei Xiphosuren sind aufeinander folgende Herzarterien (cardiac artery)
untereinander liber Anastomosen (anastomosis) mit einander verbunden. Diese sogenannte
Kollateralarterie (collateral artery) verlauft beidseitig parallel entlang des Herzens (Gopel &
Wirkner, 2015) und verbindet die vom Herz (heart) abgehenden Arterien (artery) einer Seite
untereinander. Anastomosen zwischen auf einander folgende Herzarterien sind bei anderen
Cheliceraten mit vorhandenen Herzarterien nicht bekannt (Huckstorf et al., 2013, 2015;
KluBmann-Fricke et al, 2014; KluBmann-Fricke & Wirkner, 2016). Einzig bei
mygalomorphen Spinnen kommt eine Anastomose zwischen den beiden Hauptstimmen des
dritten Herzarterienpaares vor (K. Huckstorf, personliche Mitteilung), die aber zwischen den
Herzarterien eines Paares und nicht auf einander folgender Paare auftritt und damit einen

anderen Zustand darstellt.
Cardiac arteries, anastomoses between successive pairs: absent (0); present (1)

Merkmal 5: Die Anzahl der Herzarterien (cardiac artery), sofern vorhanden, variiert nicht nur
zwischen den einzelnen Taxa der Chelicerata, sondern auch innerhalb der einzelnen
Teilgruppen dieser Taxa. Bei Skorpionen beispielsweise kommen bei Vertretern der Buthidae
acht Paare von Herzarterien vor, wohingegen zumindest bei Vertretern der Vaejovidae nur
sechs Paare auftreten (Randall, 1966; Wirkner & Prendini, 2007; KluBmann-Fricke et al.,
2012). Des Weiteren treten bei den Xiphosura (Gopel & Wirkner, 2015) und den Amblypygi
(KluBmann-Fricke & Wirkner, 2016) vier Paar Herzarterien auf. Bei letzteren sei allerdings
darauf hingewiesen, dass in der é&lteren Literatur sechs Paare von Herzarterien erwéhnt
werden (Késtner, 1940; Weygoldt, 2000), bei eigenen Untersuchungen aber stets nur vier
beobachtet werden konnten (KluBmann-Fricke & Wirkner, 2016 und darin enthaltene
Diskussion). Bei Uropygi treten stets neun Paare von Herzarterien auf (Moritz, 1993;

KluBmann-Fricke & Wirkner, 2016) wohingegen bei Spinnen taxonspezifisch
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unterschiedliche Anzahlen von zwei bis vier Paar Herzarterienpaaren vorkommen (Huckstorf

et al., 2013; 2015; personliche Mitteilung).

Cardiac arteries, number of pairs: four (0); five (1); six (2); eight (3); nine (4), three (5); two

(6)
Merkmal 6: Neben den Herzarterien (cardiac artery) zeichnen sich die Herzen (heart) aller
Cheliceraten durch paarige Ostien (ostium) aus, durch die wéhrend der Diastole die
Hamolymphe (hemolymph) in das Herz gelangt (Wirkner et al., 2013). Die einzelnen Ostien
eines Paares liegen einander bei den meisten Chelicerata entlang der anterior-posterior Achse
(AP-Achse), senkrecht zu dieser stehend, direkt gegeniiber. Einzig bei den Buthidae innerhalb
der Skorpione sind die Ostien gegeneinander versetzt und auBerdem schrig zur AP-Achse

angeordnet (Randall, 1966; Wirkner & Prendini, 2007; KluBBmann-Fricke et al., 2012).
Heart, ostia, pairwise orientation along to AP-axis: opposite (0); alternating (1)

Merkmal 7: Beziiglich der Anzahl der Ostien (ostium) ist innerhalb der Cheliceraten eine
starke Variation der Ostienpaare zu beobachten. Das beschrinkt sich nicht nur auf
Unterschiede zwischen den einzelnen Taxa, sondern auch innerhalb bestimmter Gruppen kann
die Anzahl der Ostienpaare unterschiedlich sein. So kommen bei verschiedenen Taxa
innerhalb der Araneae beispielsweise fliinf bis zwei Ostienpaare vor (Crome, 1953; Huckstorf
et al., 2013, 2015 sowie darin enthaltende Literatur). Bei Limulus polyphemus (Xiphosura)
wurde sogar beobachtet, dass selbst innerhalb dieser Art eine Variation zwischen acht oder
neun Ostienpaaren auftritt (Gopel & Wirkner, 2015). Variationen in der Anzahl der
vorhanden Ostienpaare treten weiterhin auch bei Milben auf (so denn iiberhaupt ein Herz
vorhanden ist), wo sich ein oder zwei Ostienpaare finden lassen (Alberti & Coons, 1999;
Coons & Alberti, 1999). Des Weiteren konnen bei Palpigradi vier (Borner,1904; Firstman,
1973), bei Amblypygi sechs (Borner, 1904; Kistner, 1940; Weygoldt, 2000; KluBmann-
Fricke & Wirkner, 2016); bei Uropygi neun (Moritz, 1993; KluBmann-Fricke & Wirkner,
2016), bei Scorpiones sieben (Randall, 1966; Wirkner & Prendini, 2007; KluBmann-Fricke et
al., 2012), bei Opiliones (Késtner, 1935; Shultz & Pinto-da-Rocha, 2006; KluBmann-Fricke &
Wirkner, im Druck) und Pycnogonida (Firstman, 1973) zwei, bei Pseudoskorpionen (Beier,
1931) und Ricinulei (Millot, 1949) ein und bei Solifugae (Késtner, 1931) acht Ostienpaare
beobachtet werden.

Heart, ostia, number of pairs: nine (0); eight (1); seven (2); six (3); five (4); four (5); three

(6); two (7); one (8)
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Merkmal 8: Anterior vom Herzen (heart) geht bei allen Cheliceraten die anteriore Aorta
(anterior aorta) ab, die in nach anterior in Richtung des prosomalen Ganglions verlduft. Bei
allen Arachnopulmonata (d.h. Scorpiones, Uropygi, Amblypygi und Araneae; Wirkner &
Prendini, 2007; KluBmann-Fricke et al., 2012; KluBmann-Fricke et al., 2014; Huckstorf et al.,
2013, 2015; KluBmann-Fricke & Wirkner, 2016 sowie darin enthaltene Literatur), aber auch
bei den Xiphosura (Gopel & Wirkner, 2015) und den Palpigradi (Firstman, 1973) spaltet sich
die anteriore Aorta nach einer bestimmten Distanz in zwei laterale Aortenbdgen (aortic
arches) auf. Bei den Arachnopulmonata verzweigen sich diese Bogen dem prosomalen
Ganglion aufliegend in die Arterien der Cheliceren, Laufbeine und Pedipalpen wohingegen
bei den Xiphosura und Palpigradi die Bogen in die perineurale GefdBhiille (perineural
vascular sheath) miinden. Bei den verbleibenden Cheliceratentaxa (z.B. Pycnogonida,
Solifugae usw.) miindet die anteriore Aorta direkt in die perineurale GefdBhiille ohne sich

vorher in die Aortenbogen aufzuspalten (Firstman, 1973; Wirkner et al., 2013).
Anterior aorta system, anterior aorta, split into aortic arches: absent (0),; present (1)

Merkmal 9: Vom anterioren Aortasystem (anterior aorta system) zweigen bei den
unterschiedlichen Cheliceratentaxa verschiedene Arteriensysteme (artery system) ab, die
bestimmte Organsysteme bzw. Korperregionen mit Himolymphe (hemolymph) versorgen. Als
erstes wiren hier die Chelicerenarterien (cheliceral artery) zu nennen, die an
unterschiedlichen Positionen vom anterioren Aortasystem abzweigen. Bei Skorpionen
(Wirkner & Prendini, 2007; KluBmann-Fricke et al., 2012; KluBmann-Fricke et al., 2014) und
Spinnen (Huckstorf et al., 2013, 2015) zweigen die Chelicerenarterien von den Aortenbdgen
(aortic arches) bzw. der anterioren Aorta (anterior aorta) selbst (einige Skorpionstaxa)
posterior vom prosomalen Ganglion ab und umlaufen anschlieBend das supradsophageale
Ganglion lateral in anteriorer Richtung in die Cheliceren. Im Gegensatz dazu zweigen die
Chelicerenarterien bei den Uropygi und Amblypygi vom Pedipalpenarteriensystem
(pedipalpal artery system) anterolateral des prosomalen Ganglions ab und verlaufen dann in
anterolateraler Richtung in die Cheliceren (KluBmann-Fricke & Wirkner, 2016). Bei den
apulmonaten Arachniden (Firstman, 1973; KluBmann-Fricke & Wirkner, im Druck) sowie
den Xiphosura (Gopel & Wirkner, 2015) entspringen die Chelicerenarterien der perineuralen
GefaBhiille (perineural vascular sheath) an der Position wo die Chelicerennerven dem

prosomalen Ganglion entspringen.

Anterior aorta system, cheliceral arteries, position of origin: aortic arches (0); pedipalpal

artery (1); PVS (2)
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Merkmal 10: Das néchste Arteriensystem, das bei allen Cheliceraten auftritt, aber an
unterschiedlichen Positionen vom anterioren Aortasystem (anterior aorta system) abzweigt,
umfasst die optischen Arterien (optic artery), die die Medianaugen mit Hdmolymphe
(hemolymph) versorgen. Bei den Arachnopulmonata entspringen die optischen Arterien vom
Chelicerenarteriensystem und ziehen dann zu den Medianaugen (KluBmann-Fricke et al.,
2012; Huckstorf et al., 2013, 2015; Runge & Wirkner, 2016; KluBmann-Fricke & Wirkner,
2016). Bei den Cheliceratentaxa, die sich durch eine perineurale GefédBhiille (perineural
vascular sheath) auszeichnen entspringen die optischen Arterien von dieser an der Position,
an der die optischen Nerven dem prosomalen Ganglion entspringen und folgen den Nerven

bis zu den Medianaugen (Firstman, 1973; Gopel & Wirkner, 2015).
Anterior aorta system, optic arteries, position of origin : Cheliceral artery system (0); PVS (1)

Merkmal 11: Das sich komplex verzweigende arterielle System der Arachnopulmonata
zeichnet sich weiterhin durch zwei weitere Arteriensysteme (artery system) aus, die
tibereinstimmend  bei  allen pulmonaten Taxa  direkt oder indirekt vom
Chelicerenarteriensystem (cheliceral artery system) abzweigen. Dabei handelt es sich um die
Tegumentalarterien (tegumental artery) sowie anterioren Peribuccalarterien (peribuccal
artery). Die Tegumentalarterien haben ihren Ursprung bei allen Arachnopulmonata an den
Chelicerenarterien, ziehen nach dorsolateral und versorgen die dorsale Muskulatur und das
dorsale Tegument des Prosomas (KluBmann-Fricke et al., 2012; Huckstorf et al., 2013, 2015;
KluBmann-Fricke & Wirkner, 2016). Beziiglich der Skorpione sind hier einige
Besonderheiten in Sachen Terminologie und Homologisierung der Tegumentalarterien zu
erortern: KluBmann-Fricke et al. (2012) und Wirkner und Prendini (2007) bezeichneten die
Arterien die in der vorliegenden Arbeit mit den Tegumentalarterien der Tetrapulmonata
homologisiert werden innerhalb einer Teilgruppe der Skorpione (d.h. der Buthidae) als
Supracerebralarterien (supracerebral artery) und homologisierten diese mit einer anderen
Arterie, die ausschlieBlich bei den nicht-Buthiden Taxa vorkommt (siehe unten). Hier werden
nun die Supracerebralarterien der Buthidae mit den Tegumentalarterien der verbleibenden
Skorpionstaxa und den Tetrapulmonata homologisiert. Da die sogenannten
Supracerebralarterien der Buthidae wie die Tegumentalarterien der verbleibenden
Skorpionstaxa und der Tetrapulmonata paarig vorkommen, direkt von den Chelicerenarterien
(cheliceral artery) abzweigen und die gleichen Strukturen mit Hdmolymphe versorgen
(Wirkner & Prendini, 2007; KluBmann-Fricke et al., 2012; KluBmann-Fricke & Wirkner,
2016), liefern also topographische Lage und Struktur iiberzeugende Homologieindizien. Des

Weiteren wurden die Tegumentalarterien der Araneae in der Literatur nicht mit einem
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bestimmten Terminus versehen sondern anhand ihrer Position und der zu versorgenden
Strukturen beschrieben (z.B. ,,artery supplying the dorso-lateral musculature of the anterior
prosoma* in Huckstorf et al., 2015; siche aber auch Huckstorf et al., 2013 sowie Runge &

Wirkner, 2016 fiir Details).

Anterior aorta system, tegumental arteries: absent (0),; present (1)

Merkmal 12: Die anterioren Peribuccalarterien (peribuccal artery) sind ebenfalls bei allen
Arachnopulmonaten Teil des Chelicerenarteriensystems (cheliceral artery system) und
versorgen die Muskulatur des vor dem prosomalen Ganglions gelegenen Saugmagen
(KluBmann-Fricke et al., 2012; KluBmann-Fricke & Wirkner, 2016). Diese Arterien werden
bei Skorpionen als ,,peribuccal arteries” bezeichnet (KluBmann-Fricke et al., 2012), bei
Uropygi und Amblypygi ,.anterior buccal arteries* (KluBmann-Fricke & Wirkner, 2016). Es
sei hier darauf hingewiesen, dass bei Spinnen der Teil des Magen-Darmtraktes, der vor dem
prosomalen Ganglion liegt, als ,,Pharynx“ bezeichnet wird (Foelix, 2011; Huckstorf et al.,
2013, 2015; Runge & Wirkner, 2016) und dementsprechend die Arterien, die die Muskulatur
des ,,Pharynx‘ bei Spinnen versorgen, als homolog zu den anterioren Peribuccalarterien der

anderen Arachnopulmonata angesehen werden.
Anterior aorta system, anterior peribuccal arteries: absent (0); present(1)

Merkmal 13: Eine weitere Arterie (artery), die bei allen Arachnopulmonata mit Ausnahme
der Spinnen vorkommt, ist die Pedipalpocoxalarterie (pedipalpocoxal artery; KluBmann-
Fricke et al., 2012; KluBmann-Fricke & Wirkner, 2016). Diese paarige Arterie zweigt bei den
Uropygi und Amblypygi sowie den einigen Skorpionstaxa (Scorpionoidae) von den
Pedipalpenarterien (pedipalpal artery) ab und zieht dann nach anterolateral, tief in die Coxen
der Pedipalpen und versorgt die dort gelegene Muskulatur. Bei den verbleibenden Skorpionen
hat die Pedipalpocoxalarterie ihren Ursprung im Rete mirabile (rete mirabile; siche unten,
KluBmann-Fricke et al., 2014). Diese Arterie konnte bei den Araneae nie beobachtet werden

(Huckstorf et al., 2013, 2015; Runge & Wirkner, 2016; sowie darin enthaltene Literatur).

Pedipalpal artery system, pedipalpocoxal arteries: absent (0); present (1)

Merkmal 14: Alle Arachnopulmonata zeichnen sich weiterhin durch eine Supraneuralarterie
(supraneural artery) aus, die aus der Vereinigung der beiden Aortenbdgen (aortic arches)
hervorgeht, welche dem subdsophagealen Ganglion aufliegen (Wirkner & Prendini, 2007,
KluBmann-Fricke et al., 2012; Huckstorf et al., 2013, 2015; Runge & Wirkner, 2016;
KluBmann-Fricke & Wirkner, 2016). Die Supraneuralarterie zieht, dem subdsophagealen

Ganglion aufliegend, nach posterior. Es sei darauf hingewiesen, dass die Supraneuralarterie
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bei Skorpionen mit dem Terminus ,,ventral vessel versehen wurde (Wirkner & Prendini,
2007; KluBmann-Fricke et al., 2012, 2014). Bei Spinnen und Skorpionen zieht die
Supraneuralarterie iiber das prosomale Ganglion hinaus weiter nach posterior (Wirkner &
Prendini, 2007; KluBmann-Fricke et al., 2012; Huckstorf et al., 2013, 2015; Runge &
Wirkner, 2016), wohingegen sie bei Uropygi und Amblypygi nur bis zum posterioren Ende
des prosomalen Ganglions reicht (KluBmann-Fricke & Wirkner 2016).

Anterior aorta system, supraneural artery, length in relation to PG: long (0); short (1)

Merkmal 15-18: Neben den vorher besprochenen Arteriensystemen (artery system) finden

sich bei den Arachnopulmonata verschiedene weitere Arteriensysteme, die nur bei den
einzelnen Taxa oder auch nur bei Teilgruppen der selbigen vorkommen. Dabei handelt es sich
um die sogenannte Supracerebralarterie (supracerebral artery, siche oben) und die
Coxinternalarterie (coxinternal artery) der Scorpiones sowie die Subneuralarterie (subneural
artery) der Uropygi und das perineurale Arteriensystem (perineural artery system) der
Amblypygi (Wirkner & Prendini, 2007; KluBmann-Fricke et al., 2012; KluBmann-Fricke et
al., 2014; KluBmann-Fricke & Wirkner, 2016). Die Supracerebralarterie i.e.S. (siche oben)
kommt nur bei den nicht-Buthiden Taxa der Skorpione vor und zweigt lateral von einer der
Chelicerenarterien ab und biegt dann nach posterior. Sie verlduft dann medial dem
supradsophagealen Ganglion aufliegend und gabelt sich kurz vor der anterioren Aorta in zwei
Aste, die nach posterodorsal ins posteriore Prosoma ziehen (Wirkner & Prendini, 2007;
KluBmann-Fricke et al., 2012). Wie schon erwdhnt werden hier die von Wirkner und Prendini
(2007) und KluBmann-Fricke et al. (2012) genannten ,Supracerebralarterien der
Buthidentaxa mit den Tegumentalarterien der verbleibenden Skorpionstaxa und den

Tetrapulmonata homologisiert (siche oben).

Die Coxinternalarterien kommen bei allen Skorpionen, nicht aber bei den
Tetrapulmonata vor (KluBmann-Fricke et al., 2012; Huckstorf et al., 2013, 2015; Runge &
Wirkner, 2016; KluBmann-Fricke & Wirkner, 2016). Die Coxinternalarterie zweigt von der
Pedipalpocoxalarterie ab und zieht zwischen die Coxen der Pedipalpen zwischen denen sich,
im sogenannten ,Labrum® (sensu Hjelle, 1990), horizontal ausgerichtete Muskelfasern

erstrecken (KluBmann-Fricke et al., 2012).

Die Subneuralarterie kommt ausschlielich bei den Uropygi vor (KluBmann-Fricke &
Wirkner, 2016). Diese Arterie zweigt anterior des prosomalen Ganglions von einer der
Pedipalpenarterien (pedipalpal artery) ab und verlduft ventral des prosomalen Ganglions in

der Mittellinie des Kdrpers nach posterior bis in das Opisthosoma.
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Bei dem perineuralen Arteriensystem handelt es sich um eine arterielle Struktur, die bei den
anderen pulmonaten Arachniden nicht vorkommt. Das perineurale Arteriensystem stellt bei
den Amblypygi das efferente System des Rete mirabile (rete mirabile; siehe unten) dar und
umschliet kdfigartig das prosomale Ganglion. Es ist an vielen verschiedenen Positionen
direkt mit anderen Arterien des anterioren Aortasystems (anterior aorta system) verbunden

(KluBmann-Fricke & Wirkner, 2016 fiir Details).
Anterior aorta system, supracerebral artery: absent (0),; present (1)
Anterior aorta system, coxinternal arteries: absent (0); present (1)
Pedipalpal artery system, subneural artery. absent (0), present (1)
Anterior aorta system, perineural artery system: absent (0); present (1)

Merkmal 19: Die Versorgung des prosomalen Ganglions erfolgt bei den Chelicerata auf zwei
unterschiedliche Arten und Weisen. Bei allen Arachnopulmonata findet die Versorgung des
prosomalen Ganglions durch ein sogenanntes Rete mirabile (rete mirabile; KluBmann-Fricke
et al., 2014; KluBmann-Fricke & Wirkner, 2016) statt, welches ein dichtes Netzwerk von
intragangliondren Arterien darstellt und durch afferente und efferente arterielle Systeme
gekennzeichnet ist. Im Gegensatz dazu erfolgt die arterielle Versorgung des prosomalen
Ganglions bei den verbleibenden Cheliceratentaxa durch die perineurale GefaBhiille
(perineural vascular sheath; Firstman, 1973; Wirkner et al., 2013; Gopel & Wirkner, 2015;
KluBmann-Fricke & Wirkner, im Druck). Diese stellt eine Erweiterung der anterioren Aorta
dar, die das Nervensystem umgibt und sich somit das gesamte Nervensystem innerhalb einer

arteriellen Struktur befindet.
Anterior aorta system, prosomal ganglion, arterial supply: Rete mirabile (0); PVS (1)

Merkmal 20: Das Rete mirabile (rete mirabile) ist weiterhin durch eine Reihe von
Substrukturen gekennzeichnet, die bei allen Arachnopulmonata {ibereinstimmend auftreten.
Dabei handelt es sich zundchst um die Mittellinienarterien, die das prosomale Ganglion in der
Mittellinie des Korpers zwischen zwei aufeinander folgenden Neuromeren durchziehen
(KluBmann-Fricke et al., 2012; KluBmann-Fricke et al., 2014; Huckstorf et al., 2013, 2015;
Runge & Wirkner, 2016; KluBmann-Fricke & Wirkner, 2016) und sich terminal in viele
kleinere intragangliondre Arterien aufspalten. Im subdsophagealen Ganglion aller
Arachnopulmonata finden sich die medianen transgangliondren Arterien (median
transganglionic artery), die das Ganglion von dorsal nach ventral durchziehen (KluBmann-

Fricke et al., 2012; KluBmann-Fricke et al., 2014; KluBmann-Fricke & Wirkner, 2016;
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Huckstorf et al., 2013, 2015; Runge & Wirkner, 2016). Die medianen transganglioniren
Arterien treten bei allen Arachnopulmonata in unterschiedlicher Anzahl auf (Scorpiones — 9,
KluBmann-Fricke et al., 2012; Amblypygi — 11/14, Uropygi — 16, KluBmann-Fricke &
Wirkner, 2016; Araneae — 10/12, Huckstorf et al., 2013, 2015; Runge & Wirkner, 2016). Es
wird hier allerdings vermieden, dieses als separates Merkmal zu konzeptualisieren, da die
Anzahl selbst innerhalb einer Art unterschiedlich beobachtet wurde. Bei Phrynus
marginemaculatus konnten bei eigenen Untersuchungen nur elf mediane transganglionire
Arterien beobachtet werden (KluBmann-Fricke & Wirkner, 2016), in einem histologischen
Schnitt der gleichen Art von Weygoldt (2000) sind aber eindeutig vierzehn mediane
transgangliondre Arterien zu sehen. Des Weiteren konnten Runge und Wirkner (2016)
mehreren Individuen von Araneus diadematus (Araneae) unterschiedliche Anzahlen von
transgangliondren Arterien beobachten, fithrten dies jedoch auf Probleme bei der

Injektionsmethodik zuriick.
Anterior aorta system, median transganglionic arteries : absent (0); present (1)

Merkmal 21: Im supradsophagealen Ganglion findet sich bei allen Arachnopulmonata mit
Ausnahme der Araneae (Huckstorf et al., 2013, 2015; Runge & Wirkner, 2016) die
Protocerebralarterie (protocerebral artery), die nach anterior in das Ganglion zieht
(KluBmann-Fricke et al., 2014; KluBmann-Fricke & Wirkner, 2016) und die dort gelegenen
Neuromere (d.h. das Proto- und Deutocerebrum; siehe Kapitel 1.2.5) mit Hiamolymphe

versorgt.
Anterior aorta system, protocerebral artery: absent (0); present (1)

Merkmal 22: Neben den medianen transgangliondren Arterien (median transganglionic
artery) kommen bei allen Arachnopulmonata die lateralen transgangliondren Arterien (lateral
transganglionic artery) vor (KluBmann-Fricke et al., 2012; KluBmann-Fricke & Wirkner,
2016; Huckstorf et al., 2013, 2015; Runge & Wirkner, 2016). Diese paarigen Arterien
entspringen bei allen Taxa an der Basis einer Bein- bzw. der Pedipalpenarterie und ziehen
posterior des entsprechenden Neuropils nach ventromedial in das subdsophageale Ganglion.
Die lateralen transgangliondren Arterien wurden bei Skorpionen ,,postneuropildre Arterien
genannt (KluBmann-Fricke et al., 2014), stimmen aber sowohl in ihrem Ursprungsort als auch
in ihrem Verlauf mit den lateralen transgangliondren Arterien der Tetrapulmonata iiberein
(Huckstorf et al., 2013, 2015; Runge & Wirkner, 2016; KluBmann-Fricke & Wirkner, 2016).
Bei den meisten Arachnopulmonata kommen fiinf Paar dieser Arterien vor (Huckstorf et al.,

2015; KluBmann-Fricke et al., 2014; KluBmann-Fricke & Wirkner, 2016). Einzige Ausnahme
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bilden hier die entelegynen Spinnen, bei denen sechs Paar lateraler transganglionérer Arterien

beobachtet wurden (Huckstorf et al., 2013; Runge & Wirkner, 2016).
Anterior aorta system, lateral transganglionic arteries, number of pairs: 5 (0); 6 (1)

Merkmal 23: Eine weitere iibereinstimmende Struktur, die im Rete mirabile (rete mirabile)
aller Arachnopulmonata auftritt sind arterielle Schleifen (arterial loop). Diese treten iiberall
dort auf, wo Arterien direkt in ein distinktes Neuropil (z.B. ventrales Mittellinienneuropil der
Amblypygi; KluBmann-Fricke & Wirkner, 2016) ziehen, um dieses mit Hdmolymphe
(hemolymph) zu versorgen (Huckstorf et al., 2013, 2015; Runge & Wirkner, 2016; KluBmann-
Fricke et al., 2014; KluBmann-Fricke & Wirkner, 2016). Die arteriellen Schleifen sind

bestehen aus diinnen in einander verdrehten zu- und abfiihrenden Arterien.
Anterior aorta system, arterial loops: absent (0); present (1)

Merkmal 24: Als letze tbereinstimmende Struktur treten bei allen Arachnopulmonata
efferente Systeme als Teil des Rete mirabile (refe mirabile) auf durch die die Himolymphe
aus dem prosomalen Ganglion geleitet wird, nachdem diese das Ganglion passiert hat. Die
efferenten Systeme werden allerdings bei den einzelnen Taxa der Arachnopulmonata von
unterschiedlichen  Arteriensystemen  realisiert.  Bei  Skorpionen  stellen  die
Coxapophysenarterien (coxapophysal artery) und zu Teil auch die Pedipalpocoxalarterien
(pedipalpocoxal artery) die efferenten Systeme dar, die direkt dem Rete mirabile entspringen
(KluBmann-Fricke et al., 2014). Im Gegensatz dazu stellt bei den Amblypygi das perineurale
Arteriensystem (perineural artery system; sieche oben) und bei den Uropygi die
Subneuralarterie (subneural artery; siehe oben) das efferente System dar (KluBmann-Fricke
& Wirkner, 2016). Bei den Araneae wurden in der Literatur (Huckstorf et al., 2013, 2015;
Runge & Wirkner, 2016) zwar efferente Systeme erwéhnt aber es wurden keine distinkten
Arteriensysteme (artery system) die die Himolymphe aus dem prosomalen Ganglion leiten

beschrieben.

Anterior aorta system, efferent systems: absent (0), present (1)
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A wonderful network unraveled — Detailed description of capillaries in the
prosomal ganglion of scorpions

Bastian J KluBmann-Fricke*, Sebastian W Pomrehn and Christian S Wirkner
Abstract

Introduction: Though it has long been known that the prosomal ganglion of scorpions is
supplied by a dense system of arteries, the pattern of this network has never been described
and analyzed in detail. Using MicroCT in combination with computer aided 3D-
reconstruction we provide the first detailed description of the pattern of arteries in the
prosomal ganglion of Brotheas granulatus (Scorpiones, Chactidae) and other scorpion species.
Results: The entire prosomal ganglion in scorpions is supplied by a network of arteries that
branch off the major arteries of the anterior aorta system. The most prominent of these are the
nine transganglionic arteries which run through the nerve mass along the midline of the body
and branch terminally, i.e. below the neuropils, into smaller arteries. These arteries reticulate
into a dense network between the surrounding somata and the centrally located neuropil
structures of the ganglion.

Conclusions: We demonstrate the presence in the prosomal ganglion of scorpions of a
capillary system made up of afferent arteries which deliver hemolymph into the ganglion and
efferent arteries which transport the hemolymph out of the ganglion. Adopting the structural
definition used for vertebrate circulatory systems, this capillary network can also be termed a
bipolar rete mirabile (located as it is between afferent and efferent arteries) analogous to those
found in vertebrates and some echinoderms. Within the rete mirabile of the scorpion prosomal
ganglion, some regions (i.e. neuropils) are better supplied than others. The structural
information provided here can now be used in functional neuronal studies to determine the
physiological and computational significance of the various neuropils in the complex scorpion
nervous system.

KluBmann-Fricke et al. Frontiers in Zoology 2014, 11:28
http://www.frontiersinzoology.com/content/11/1/28
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3 Klufimann-Fricke, B.J. & Wirkner, C.S., 2016. Comparative morphology of the
hemolymph vascular system in Uropygi and Amblypygi (Arachnida): Complex

correspondences support Arachnopulmonata. Journal of Morphology, 277(8), pp.1084-
1103.
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Comparative Morphology of the Hemolymph Vascular System in Uropygi
and Amblypygi (Arachnida): Complex Correspondences Support
Arachnopulmonata

B.-J. Klulmann-Fricke* and C.S. Wirkner

ABSTRACT Although the circulatory system of arthropods has long been considered as
rather simple, recent studies have demonstrated that in certain arthropod taxa, such as
Malacostraca, some Chilopoda and also many Chelicerata, the vascular systems in particular
are rather complex. Furthermore, a recent study has revealed that the prosomal ganglion of
scorpions and spiders is supplied by an intricate network of arteries, the complexity of which
bears a close resemblance to that of vertebrate capillary systems. In this study, we analyzed
the hemolymph vascular systems of various species of Pedipalpi (i.e., Amblypygi and
Uropygi). By combining modern techniques, such as MicroCT and cLSM, with computer-
based 3D-reconstruction, we were able to produce comprehensive visualizations and
descriptions of the vascular systems. Despite the lack of well corroborated phylogenetic
hypotheses on arachnid relationships and the controversial assertion of relationships

between the pulmonate arachnids, we aim to elucidate the evolution of complex vascular
systems in Arachnida. By comparing these highly complex vascular systems not only with
each other, but also with other pulmonate arachnids, we found numerous detailed
correspondences in the general branching pattern as well as in the supply patterns of the
prosomal ganglion. We argue that these numerous and detailed correspondences by their
absence in other arachnids i.e. aplumonates, support Arachnopulmonata.
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Abstract

A yet unprecedented structural and functional
analogy of on the one hand the tracheal supply of
the prosomal ganglion in opilionids and on the
other hand an arterial supply of the prosomal
ganglion in pulmonate arachnids is described.
Within  Arachnida two different modes of
respiration can be observed which are the so-called
book lungs and tube-like tracheae. However, these
different respiratory modes are always correlated
with a particular set up concerning the complexity
of the circulatory system. This fact has a particular
influence on the supply of certain organ systems
like the central nervous system. It has recently been
shown, that pulmonate arachnids possess a highly
complex pattern of intraganglionic arteries. Here we
show that Opiliones possess a complex tracheal
system which supplies the different organ systems
with oxygen and only a relatively simple vascular
system consisting only of a short heart and an
anterior aorta which runs directly to the prosomal
ganglion. Using a variety of modern and classical
morphological methods, we studied the vascular,
tracheal and nervous systems of different
representatives from all higher taxa of Opiliones.
We show that the prosomal ganglion is extensively
supplied with intraganglionic tracheae. What is
especially surprising is the high degree of
correspondence between the pattern of these
ganglionic tracheae in harvestmen and the pattern
of capillaries in the prosomal ganglion of
pulmonate arachnids. Here we aim at mechanistic
causal explanations of these analogous patterns
through the deconstruction of the concepts of
analogy into role analogy and constructional
analogy. This in turn may set the starting point for
future research programs with the aim of
establishing the circulatory system as a model
organ system.

Introduction

Besides the Hexapoda, the Arachnida
(Chelicerata) are the most successful terrestrial
arthropod group in terms of species number,
abundance of individuals and ecological diversity.
The key adaptation necessary for a terrestrial
lifestyle is always the change from external
respiratory structures (i.e. gills) to internalized
respiratory structures such as lungs or tracheae.
Both latter types of respiration can be found among
arachnids. On the one hand, there are the

Arachnopulmonata (sensu Sharma et al. 2014; i.e.
Scorpiones, Uropygi, Amblypygi, and Araneae)
which are characterized by the possession of book
lungs in combination with a complex vascular
system (KluBmann-Fricke et al., 2014; Huckstorf et
al., 2012; Wirkner et al., 2013). And on the other
hand non-pulmonate taxa (e.g. Opiliones,
Solifugae, Acari, Pseudoscorpiones) that are
characterized by a tracheal system. However, the
possession of tracheae is correlated with a reduction
in the complexity of the hemolymph vascular
system which consists only of a heart and short
aortae in combination with a dilatation of the
anterior aorta which envelops the prosomal
ganglion of these taxa (Firstman, 1973; Wirkner et
al., 2013). Also harvestmen are characterized by a
complex tracheal system in combination with a
relatively simple vascular system that consists only
of a heart and two short aortac (Firstman, 1973,
Dannhorn and Seitz, 1986; Shultz and Pinto-da-
Rocha, 2006). As in all other primarily tracheate
arachnids also harvestmen possess a so-called
perineural vascular sheath (sensu Gopel et al.,
2015) which envelops the whole prosomal ganglion
and also the emanating nerves (Firstman, 1973;
Shultz and Pinto-da-Rocha, 2006). However,
besides the perineural vascular sheath the prosomal
ganglion of harvestmen is also intensively supplied
with tracheae.

From an evolutionary point of view the
tracheal system of harvestmen is of particular
interest as it is already known from fossils that are
400 millon years old (Dunlop, 2010). These fossils
are the oldest known evidence for air-breathing
through tracheae in arthropods, and those
harvestmen possessed a tracheal system that was
very similar to the system of the modern species.
Harvestmen are therefore an interesting study group
with respect to the evolution of tracheal systems. It
has several times been stated that in arachnids an
evolutionary trend to reduce the book-lungs and
elaborated vascular systems in favor of a tracheal
system in combination with a simplified vascular
system has taken place several times independently
(Levi, 1976, Weygoldt and Paulus, 1979;
Weygoldt, 1979, Bromhall 1987, Coddington
2004).

It has recently been shown, that the
prosomal ganglion in Arachnopulmonata (sensu
Sharma et al. 2014) is extensively supplied by a
complex arterial network called rete mirabilis
(KluBmann-Fricke et al., 2014; Huckstorf et al.,



2012). However, in the older literature Kistner
(1935) described that the prosomal ganglion in
opiliones is, besides the perineural vascular sheath,
extensively supplied with intraganglionic tracheae.
Because of the lack of modern comparative 3D-
data, we studied the morphology of representatives
from all higher opilionid taxa concerning their
vascular, tracheal, and, to some extent, nervous
systems using a combination of different
morphological methods. We were able to show that
the pattern of intraganglionic tracheols display a
surprisingly high degree of correspondence between
the pattern of ganglionic tracheae in harvestmen
and the pattern of capillaries in the prosomal
ganglion of arachnopulmonates (Klumann-Fricke
et al., 2014; Huckstorf et al., 2012). As homology
can be excluded as the reason for the
correspondence between the pattern of the
intraganglionic tracheal and vascular systems
because these structures belong to completely
different organ systems we discuss what are the
reasons for the correspondences between these
patterns. We discuss different mechanisms which
might be responsible for the correspondences
between non-homologous structures. This is of
particular interest as we highlight gaps of
knowledge concerning the development of the
studied organ systems and the dependencies
between the tracheal, wvascular, and nervous
systems. According to Love (2006) one central role
of morphology in an evolutionary theory is the
conceptualization and operational identification of
the targets of explanation. This shows that there are
cases where morphology necessarily leads rather

Table 1. Studied species and applied methods

than follows. And since causal interactions among
features at higher levels of organization must be
understood before granting or denying them causal
efficacy in an evolutionary context, any explanation
lacking this morphological component is
necessarily deficient. Therefore, we point out why it
is necessary to study model organ systems over a
broad spectrum of taxa because only a comparative
approach using different morphological methods in
combination with modern molecular approaches
like next generation sequencing or Evo-Devo can
fill the gaps of knowledge to a comprehensive
understanding of organ system evolution.

Materials and Methods

Materials

Several specimens from Eupnoi were collected
around the zoological institute of the Universitét
Rostock, Germany by BJKF. Specimens from the
taxon Dyspnoi were collected during a collection
trip near the city Waren (Miiritz), Germany by
BJKF. Representatives of Laniatores and
Chyphophthalmi (Pettalidae) were collected during
a field trip to Chile by CSW. Additional specimens
of Metagyndes cf. innata were ordered from a
German pet supply (www.http://thepetfactory.de).
Specimens of Cyphophthalmus duricorius were
provided by Giinther Raspotnig from the University
of Graz, Austria. Additionally various scorpion
species have been studied in a previous study (see
KluBmann-Fricke et al., 2014 for details). For
details see Table 1.

Species Individuals Taxon pCT Histology IHC SEM
Chileogovea oedipus 3 Cyphophthalmi- Pettalidae + + - -
Cyphophthalmus duricorius 4 Cyphophthalmi- Sironidae - - + -
Gonyleptidae gen. sp. 5 Laniatores - Gonyleptidae + - - -
Metagyndes cf. innata 2 Laniatores - Gonyleptidae s - - -
Nemastoma lugubre 6 Dyspnoi - Nemastomatidae  + - - -
Paranemastoma 1 Dyspnoi - Nemastomatidae  + - - -
quadripunctatum

Mitostoma chrysomelas 3 Dyspnoi - Nemastomatidae ~ + + - -
Phalangium opilio 4 Eupnoi - Phalangiidae s - + -
Odiellus spinosus 3 Eupnoi - Phalangiidae A - - s
Liobunum limbatum 1 Eupnoi - Sclerosomatidae - - + -



http://www.http/thepetfactory.de

Histology

Whole animals were fixed in Bouin’s fixative. The
animal were dehydrated in ethanol and, after an
intermediate step of epoxypropane, embedded in
Araldit epoxy resin under vacuum. Serial semi-thin
sections (I pm) were made with a Leica Ultracut
UCT ultra-microtom using glass or diamond
knives. The sections were stained with a mixture of
1% azure 11 and 1% methylene blue in an aqueous
1% borax solution for 40 — 50 sek. at 80-90°C (see
detailed information in Pernstich et al., 2003).

Vibratome sectioning

Specimens chosen for vibratome sectioning first
underwent a dilution series from their storage
medium into PBS. Then they were put on a glass
plate, patted dry with a tissue, and covered by a
drop of Poly-L-Lysin (Sigma Aldrich, St. Louis,
MO: N P8920) to increase the affinity to the
embedding medium. After a few seconds in Poly-L-
Lysin, specimens were patted dry again and
completely sunken in 4% agarose. The hardened
block was cut off the glass plate with a razor blade
and glued onto the working disk of a Leica
vibratome (Leica Microsystems). Vibratome
sections between 50 and 150 um thick were cut in
transverse, horizontal, and sagittal planes, removed
with a soft brush, and stored in PBS at 4 C until
needed for immunolabeling. For scanning electron
microscopy a bouin fixed specimen were washed in
70% ethanol and then hydrated in a decreasing
ethanol series. The specimens were then embedded
in 4% agarose and sectioned.

Immunohistochemistry

Vibratome sections were pre-incubated overnight in
PBT (0.1 mol I-1 PBS (pH 7.4) with 0.5% bovine
serum albumin (Merck 1120180025), 0.3% Triton
X-100, and 1.5% dimethylsulfoxide) at 4 -C.
Specimens were then incubated in a solution with
the primary antibodies overnight at 4 °C. The
specimens were labelled with a monoclonal mouse
anti-Drosophila synapsin “SYNORF1” antibody
(1:10 in PBTX; provided by E. Buchner,
Universitdt Wiirzburg, Germany; Klagges et al.,
1996). After incubation in a solution with the
primary antibody, tissues were washed in several
changes of PBS for 4 h at room temperature and
incubated with a Cy-3-coupled secondary goat
antibody  (anti-mouse IgG  (H p L),
Jackson/Dianova, Hamburg, Germany: N115-001-
003 [dilution 1:200]) overnight at 4 ~C. Nuclei in
preparations were stained with Sytox (4,6-
diamidino-2-phenylindoldihydrochloride)
according to standard procedures (Invitrogen
Molecular Probes). Additionally, sections were
stained  Alexa  AS546-conjugated  phalloidin
(Invitrogen Molecular Probes) to visualize F-actin
in the myocard of the heart in several specimens.

uCT

X-ray imaging was performed with a Phoenix
nanotom®  (Phoenix[x-ray, GE Sensing &
Inspection Technologies) High-resolution MicroCT
system, in high-resolution mode, using the program
datos|x acquisition (Target: Molybdenum, Mode:
0-1; Performance: ca. 8-13 W; Number of
projections: 1080-1440; Detector-Timing: 1000-
1500 ms; voxelsize ca. 2-10 um). A volume-file
was generated using the software datos|x
reconstruction and a stack of virtual sections
exported with the software VGStudio max.

SEM

Vibratome sections were dehydrated in an
increasing ethanol series and afterwards chemical
dried using HMDS (see Nation, 1983 for details).
The dried sections were placed on EM-stubs and
then sputter-coated with gold using a Leica
SCDS500 sputter coater (Leica Microsystems). The
sections were studied using a Zeiss DSM 960A at
the EMZ Rostock.

Light-microscopy

Some large specimens of Laniatores were dissected
under a Zeiss Discovery.V12 and photographed
with a Zeiss AxioCam ICc 1 CCD camera using
AXIOVision 4.7.1 software. In each case, a z-stack,
comprising ca. 30 - 50 images, was used to generate
a fully focused image (Mode: Wavelets; Quality:
very high). Serial histological sections were
digitized using a digital camera (Axio Cam ICc3)
mounted on a microscope (Zeiss Axio Imager.M1).

cLSM

Stained vibratome sections were mounted in
Mowiol 4-88 (Roth, Karlsruhe, Germany: No.
0713) between two cover slips, enabling scanning
from both sides. A DMI 6000 CS confocal laser
scanning microscope (Arg/Kr: 488 nm, HeNe: 543
nm) equipped with a TCS SP5 II laser scanning unit
(Leica Microsystems) at 0.4-0.7 pm step sizes was
used to scan the stained vibratome sections.

3D-reconstruction

Stacks of virtual sections produced by MicroCT or
serial histological sections were used for 3D-
reconstruction  with  Imaris 7.0.0 software
(Bitplane©). A scene was created in the program
module “Surpass”, and the volume-rendering
function chosen to visualize the entire data set. The
contours of organs studied were marked with
polygons on each virtual cross-section, using the
“Surfaces” function. Different functions (“Isoline”
and “Distance”) were used for segmentation. Stacks
of polygons were visualized by surface renderings.

Image-processing

Figures were arranged and prepared into plates
using Corel® Graphics Suite X3. Bitmap images
were embedded into Corel Draw X3 files and
digitally edited with Coral Photo Paint X3.



Results

The circulatory system

All studied Opiliones possess a short tubular heart
which is located in the dorsal midline of the
Opisthosoma (h; Fig. 1 a, b, e). Hearts are equipped
with 2 pairs of incurrent ostia (os; Fig. 1 ¢, d, f, h, 1;
white arrowheads) which are positioned in the
lateral heart wall and allow the hemolymph to enter
during the diastole. The shapes of the hearts differ
between the different studied species. In the studied
Laniatores and Eupnoi the heart is more elongated
(Fig 1 a, b, d) while in the studied Nemastomatidae
and Cyphophthalmi the heart is stouter (Fig. 1 c, e-
g). The heart is composed of the myocard (mc; Fig.
1 £, h, i), which represents the contractile parts of
the heart, and a layer of connective tissue which
surrounds the myocard and is called epicard which
is continuous with the anterior and posterior aortae
(see Dannhorn and Seitz, 1986 for details on
ultrastructure). The epicard and the membranes of
the anterior and posterior aortac are characterized
by elongated nuclei (epN; Fig 1 «¢; black
arrowheads; Fig. 1 g; 2 b+d). The myocard is
composed of semicircular  cardiomyocytes
(arrowhead; Fig. 1 h) which are tilted against the
horizontal plane and are shifted against each other
on the dorsal and ventral midline of the heart
(dashed line; Fig. 1 h). Ostia are composed of two
flaps proturding into the lumen of the heart (os; Fig.
1 h). Each flap is made up of 4 - 5 myocytes. Apart
from transversally arranged myocytes the heart is
equipped with longitudinal fibers running along the
ventral side of the heart which display a clear
phalloidin stain (green arrowheads; Fig. 1 1).

The short posterior aorta (pa; Fig. 1 d, f, Fig. 2 d) is
separated from the heart by a dorsoventrally
oriented “slit-valve” which is characterized by a
thickening of the myocard at the posterior end of
the heart (sv; Fig. 2 d). The posterior aorta runs
between the diverticles of the posterior digestive
glands (pa; Fig. 2 d) and opens into the posterior
body cavity. Anteriorly, the heart is separated from
the anterior aorta (ao; Fig. 1 e-g, Fig. 2 a-c, ¢) by a
flap-like valve (fl; Fig. 2 b). The anterior valve
consists of a long dorsal sheath and a ventral bulge
(fl, bu; Fig. 2 b). The sheath hangs down into the
lumen of the anterior aorta. The anterior aorta,
which is triangular in cross-section (not shown),
emanates from the heart anteriorly and runs in
antero-ventral direction to the prosomal ganglion
(sensu KluBmann-Fricke et al., 2012; Fig. 2 a-c, e).
Near the esophagus, which pervades the prosomal
ganglion from anterior to posterior (es; Fig. 2 a, e, f,
Fig. 4 g, h), the aorta widens into the so-called
perineural vascular sheath (sensu Gopel et al,
(2014), pvs; Fig. 2 c). The perineural vascular
sheath envelops the whole prosomal ganglion (Fig.
2 a, ¢, f) and attaches to the epistome (sensu Shultz,
2007) which is located directly anterior to the
prosomal ganglion. In larger species (Metagyndes
cf. innata, Paranemastoma quadripuctatum,

Phalangium  opilio, Odiellus  spinosus), the
perineural vascular sheath is more voluminous than
in smaller species. In small species (Chileovogea cf-
oedipus, Mitostoma chrysomelas, Nemastoma
lugubre) the arterial wall of the perineural vascular
sheath sits closely on the neurilemma (which means
that it lies more or less directly on the neurilemma)
while in the former species the prosomal ganglion
is situated in a more or less voluminous cavity. The
wall of the perineural vascular sheath is composed
of an outer (ol) and an inner layer (il) which
encloses a layer of cells (cl; Fig. 2 g). The wall of
the perineural vascular sheath is also continuous at
the nerves that emanate from the prosomal ganglion
(e.g. the leg nerves). Thus, the whole nervous
system is enveloped by the vascular system.

The tracheal system

General morphology

All Opiliones possess two pairs of spiracles which
are located on the ventral side of the 2™
opisthosomal segment. The overall pattern of the
tracheae is similar in all studied opilionid taxa
showing only minor differences in the overall
branching pattern. The tracheal system is bilaterally
symmetric and consists of two stem trachea, each
beginning at one of the spiracles (Fig. 3 a-d). In
Palpatores, the spiracles are positioned in a furrow
between the coxae of the 4™ pair of limbs and the
opisthosomal sternites. In Cyphophthalmi and
Laniatores, the spiracles are positioned at the
ventral cuticle and are covered with spines and
setae. The two stem tracheae protrude directly into
the prosoma. The cuticular lining is stabilized by
taenidia that are less distinct in fine tracheae (not
shown). The two stem tracheae curve in anterior
direction and run anterodorsomedially into the
prosoma (Fig. 3 a-d). In Palpatores the first
emanating tracheae are supplying the genitalia
which emanate from the ventral-most point of the
atrium (gt; Fig. 3 g, h). In Cyphophthalmi and
gonyleptids, on the other hand, the tracheae
supplying the genitalia emanate from the stem
tracheae after some distance on the ventral side of
the stems (Fig. 3 f). The stem tracheae dorsally give
rise to visceral tracheae which run in posterodorsal
direction and branch into finer tracheae (vt; Fig. 3
e-h) that ramify between the posterior digestive
glands. After the gut tracheae have branched of the
main trunks run further into the prosoma giving
laterally rise to the leg tracheae (tI-IV; Fig. 3 e-h).
In smaller species (Cyphophthalmi, Nemastoma
lugubre, Mitostoma chrysomelas) one trachea runs
in each leg. In larger species (Metagyndes cf.
chilensis, Phalangium opilio, Odiellus spinosus)
two or more tracheae run into the legs. Three
tracheae run into the strong hind-legs of
gonyleptids (tIV; Fig. 3 f). Slightly posterior to the
endosternite the two main trunks of the tracheae
ventrally give rise to a pair of tracheae which run a
short distance in anterior direction (Fig. 3 e, Fig. 4




a) and then branch into the tracheal bridge (tb; Fig.
3 e-h, Fig. 4 a-c, g) and a pair of ganglionic
tracheae (gnt; Fig. 3 e, h, Fig. 4 a-c, e). After the
ganglionic tracheae have branched off, the stem
tracheae run further anteriodorsally into the
prosoma giving laterally rise to additional tracheae
supplying the limbs. Anteriorly to the prosomal
ganglion the stem tracheae branch into the tracheae
of the pedipalps and chelicerae.

The tracheal bridge interconnects the two main
trunks, running horizontally posterior to the
endosternite. Instead of a tracheal bridge two
tracheae could be observed in Chileovogea cf.
oedipus at the position where the tracheal bridge is
positioned in the other studied taxa. These tracheae
cross each other in the body midline and run
contralaterally around the prosomal ganglion
(arrowhead; Fig. 3 e). In the studied Palpatores, a
pair of tracheae branch off from the tracheal bridge.
In M. chrysomelas these tracheae ramify into small
tracheols (i.e. tracheae with a diameter less than 2
pum) that run between the anterior digestive glands
(arrowheads; Fig. 3 ¢). However, in P. opilio this
pair of tracheae runs bilaterally alongside the
prosomal ganglion in anterior direction into the
pedipalps (arrowhead; Fig. 3 h). The pair of
ganglionic tracheae runs slightly anteromedial
alongside the subesophageal ganglion. On their way
the ganglionic tracheae give rise to side branches
which run into the neuropile ramifying into smaller
intraganglionic tracheols (see below). In Palpatores,
an additional pair of ganglionic tracheae emanates
from the stem tracheae at the position where the
esophagus leaves the prosomal ganglion (see
below).

Intraganglionic tracheae
For a better understanding of the described pattern

of the intraganglionic tracheae we firstly provide a
gross morphological description of the prosomal
ganglion. The general description and terminology
of the prosomal ganglion follows the work of
Breidbach and Wegerhoff (1993). The prosomal
ganglion comprises a supra- and a subesophageal
ganglion that are connected by broad
circumesophageal connectives. Its nervous tissue
consists of densely packed peripherally located
somata (so; Fig. 4 b, g, h) and centrally located
neuropile structures (np; Fig. 4 b, f-h) made up of
the axons and synapses of the neurons. The
supraesophageal  ganglion consists of the
protocerebrum receiving the optic nerves and the
deutocerebrum receiving the cheliceral-nerves. On
the anterior side of the supraesophageal ganglion
two clusters of globuli cells can be observed (see
3D content in Fig. 4 b). These globuli cells are
associated with the so-called mushroom-bodies
(Richter et al., 2010). The subesophageal ganglion
is built up by the neuromeres of the pedipalps (i.e.
the tritocerebrum), of the neuromeres of the four
pairs of limbs (I-IV; Fig. 4 d) and the remaining
neuromeres that are fused in the subesophageal

ganglion (pnp; Fig. 4 d). The pedipalpal neuropile
gives rise to two pairs of nerves which innervate the
pedipalps and the suction stomach (not shown). The
neuromeres of the limbs give rise to the respective
limb nerves. The opisthosomal ganglia are fused
and incorporated into the prosomal ganglion
forming a posteroventrally located neuropile. The
posterior neuropile give rise to a pair of abdominal
nerves and an unpaired nerve innervating the
genitals (arrowheads; Fig. 4 b). The whole
prosomal ganglion is surrounded by a multilayered
neurilemma which consists of connective tissue and
modified glia cells (nl; Fig. 4 c; see Richter et al.,
2010 for details).

The prosomal ganglion in harvestmen is
characterized by fine tracheols (i.e. tracheae with a
diameter less than 2 pm) that run in a complex
pattern into the nervous tissue (it; Fig. 4 ¢). In all
studied Opiliones, at least one pair of ganglionic
tracheae (gnt) can be observed. The Ist pair of
ganglionic tracheae (gnt; Fig. 3 e, f - arrowhead, h,
Fig. 4 a-c, e¢) emanates from the tracheal main
trunks at the same position as the tracheal bridge
and run laterally alongside the prosomal ganglion,
giving medially rise to side branches that ramify
into smaller tracheols (see 3D content in Fig. 4 b).
These fine tracheols run into the nervous tissue but
always on the border between adjacent neuromeres.
The tracheols of a lateral branch of the ganglionic
tracheae encompass the neuropil tissue of a
hemineuromere (Fig. 4 d, e¢). Moreover, we
observed tracheols that run through the
subesophageal ganglion in the body midline. These
midline tracheae emanate from both sides of the
side branches of the first pair ganglionic tracheae.
The side branches of the ganglionic tracheae give
rise to the midline tracheols in an alternating
pattern. The midline tracheols run medially to the
dorsal midline of the subesophageal ganglion and
then run in anteroventral direction into the neuropil
(red arrowheads; Fig. 4 d, f, g). These midline
tracheols also run at the border between adjacent
neuromeres, pervading the whole subesophageal
ganglion to the point where ventral somata of the
prosomal ganglion are located.

The supraesophageal ganglion is supplied by
another pair of ganglionic tracheae which emanate
from the tracheal main trunks posteriorly of the
supraesophageal ganglion (gnt2; Fig. 3 g, h, Fig. 4
b, ¢). It runs a short distance in anteromedial
direction and then enters the prosomal ganglion
posterolaterally (Fig. 4 b, c). Every one of these
tracheae splits into three main branches. The first
two branches supply the supraesophageal ganglion,
the third one the anterior regions of the
subesophageal ganglion (see 3D content in Fig. 4
b). The first branch runs along the posterior side of
the supraesophageal ganglion and afterwards curves
into the neuropile. The branches of both sides turn
anterodorsally and run through the ganglion
forming a pair of supraesophageal midline tracheae
(black arrowheads; Fig. 4f, g). The second branch



runs laterally around the ganglion where it runs
between the frontal somata and the neuropil tissue
medially. There it turns into posterodorsal direction
and then runs into the ganglion. The third branch
runs in anteroventral direction laterally around the
prosomal ganglion. The branch splits after a short
distance and then runs in around the ganglion. It is
mainly associated with the neuromere of the
pedipalps.

Discussion

Corresponding patterns of central nervous system
supply

The tracheal supply to the central nervous system in
Opiliones is highly complex. When comparing this
pattern to the arterial supply of the prosomal
ganglion in arachnopulmonates a perplexing
correspondence is evident (Fig. 5). The prosomal
ganglion in arachnopulmonates is supplied by a
dense network of arteries (Fig. 5 b+d; KluBmann-
Fricke et al., 2014; Huckstorf et al., 2012). The
most prominent of these are the transganglionic
arteries which run through the nerve mass along the
midline of the body (Fig. 5 b; red annotation; h) and
branch terminally. These arteries reticulate into a
dense network between the surrounding somata and
the centrally located neuropil structures of the
ganglion (Fig. 5 d, g; KluBmann-Fricke et al.,
2014).

There are two major aspects of structural
correspondence between the tracheal system in the
prosomal ganglion in opilionids and the vascular
system in  the  prosomal  ganglion in
Arachnopulmonata (sensu Sharma et al. 2014; i.e.
Scorpiones, Uropygi, Amblypygi, and Araneae).
On the one hand, the midline arteries in
archnopulmonates and the midline tracheae in
harvestmen are in exactly the same position as they
pervade the ganglion in the body midline from
dorsal to ventral at the border between adjacent
neuromeres (Fig. 4 d, f, g, Fig. 5 a - purple
annotation, e). There is also a pair of
supraesophageal midline tracheae positionally
corresponding to the esophageal arteries in e.g.
scorpions (see Klufmann-Fricke et al., 2014 for
details). Secondly, in both Opiliones and
Arachnopulmonata neuropiles are supplied by
networks of either tracheae or arteries that run
mostly at the border between the centrally located
neuropile and the surrounding somata cluster (Fig.
5 ¢td, f).

The highly matching patterns in the tracheation of
the prosomal ganglion in harvestmen on the one
hand and vascular systems in the prosomal ganglion
of taxa with an elaborated vascular system, i.e.
arachnopulmonates on the other lead to the question
why these non-homologous structures display such
analogous patterns. Such analogies have already
inspired Lorenz in his Nobel Price lecture in 1973
(Lorenz 1974).

How did the highly congruent patterns of

ganglionic tracheae in opiliones and the ganglionic
vessels in arachnopulmonates evolve? Analogy as a

source of knowledge.

As shown above, there are highly corresponding
patterns in the intraganglionic tracheae in Opiliones
and the intraganglionic capillaries in
arachnopulmonates. To our knowledge such a
congruence of two completely different organ
systems is unmatched in the animal kingdom! The
dominant question is therefore what causes the
correspondence in the patterns of these different
structures. For the compared structures homology
can be ruled out as they belong to completely
different organ systems, i.e. the tracheal system and
the vascular system. The supplied tissue, i.e. the
prosomal ganglion is on the other hand definitely
homologous in the compared arachnids.

Both structures (i.e. complex intraganglionic
arteries and tracheae with corresponding patterns)
are present in the diving bell spider Argyroneta
aquatica (Crome, 1953) which would either
indicate, that there is a direct influence of arteries
on the tracheae or, that there are corresponding
mechanisms which lead to these particular patterns.
Our findings in Opiliones indicate that there is no
direct influence from the arteries to the tracheae,
because the intraganglionic tracheae exhibit this
particular pattern although there is no complex
vascular system. Therefore further explanations are
necessary to explain these analogous patterns. So
far analogy has been subdivided into two
complementary concepts (see e.g. Sudhaus and
Rehfeld 1992). The first subconcept of analogy is
termed role analogy (“Rollenanalogie” in Sudhaus
and Rehfeld, 1992; see also Richter and Wirkner
2014), referring to a similar biological role (sensu
Bock and von Wahlert, 1965) as explanation of the
compared analogous features. The biological role
refers to the actual use of a certain structure in the
natural environment (Bock and von Wahlert, 1965,
Richter and Wirkner 2014). Examples of role
analogy are the homophone sounds produced by
male grasshoppers and male reed warblers
(Sudhaus and Rehfeld 1992). Both songs are
produced in a different way. Grasshopper males rub
a row of cuticular teeth on their hind legs against a
special wing vein, while reed warblers produce it
with their syrinx. However, both analogously
produced songs serve the same biological role in
attracting females for reproduction.

The biological role of structures is directly
correlated to the faculty of a structure (sensu Bock
and von Wahlert, 1965) which is in our case the
ability of the vascular and tracheal systems to
transport oxygen to certain regions of the animal
body. In this manner it is possible to assume that
the patterns of intraganglionic tracheols and
capillaries are dictated by physiological constraints,
which are in our case an optimal oxygen supply of
the prosomal ganglion. For vertebrates (Mink et al.,
1981; Aiello and Wheeler, 1995) and flies




(Laughlin et al., 1998) it has been stated, that
nervous tissue is, by the nature of its biological
role, “expensive tissue” which consumes a high
amount of the available energy. Based on this it
seems reasonable to assume that the energy demand
of the central nervous system of arachnids is high
and thus an effective supply with oxygen is crucial.
It seems reasonable that, in fulfilling the biological
roll of oxygen supply of the prosomal ganglion the
tracheols as well as the capillaries have to be in that
exact position to provide an optimal oxygen supply
of the ganglion.

The second subconcept of analogy is termed
constructional analogy (“Konstruktions-analogie”
in Sudhaus and Rehfeld, 1992; see also Richter and
Wirkner 2014). Examples for constructional
analogies are the spindle shape of aquatic animals,
suction discs in e.g. fish lice (Branchyura) and
octopus. Here not the same biological role but two
different aspects can be seen as the explanatory
approaches which are responsible for the compared
analogous structures: i) the architecture of a
structure and ii) its ontogenetic development. Both
aspects are difficult to separate, however, as they
represent the pattern and process aspect of the same
phenomenon.

In our opinion a further aspect needs to be
considered. This is that a structure may not only be
influenced by their own architecture and
development, but also by the architecture and
development of other organs. We therefore
introduce here the differentiation between intrinsic
and extrinsic aspects. With intrinsic aspects we
understand the influences posed onto compared
structures through their own architecture and
development, while extrinsic represents the
influences posed onto compared structures through
the architecture and development of other
structures.

Intrinsic aspects
Unfortunately nothing is known about the

underlying genetical mechanisms of vascular and
tracheal development in arachnids. Therefore we
can only make assumptions about the mechanisms
involved in the development of the intraganglionic
tracheae and capillaries in arachnids. If the
corresponding patterns between tracheols and
capillaries are dictated by similar genetical
mechanisms then these patterns can be explained by
intrinsic mechanisms that act on these structures.
However, the only arthropod in which the
genetical mechanisms of the development of
tracheae has been studied intensively is Drosophila
(e.g. Klambt et al., 1992; Sutherland et al., 1996;
Englund et al., 1999; Metzger and Krasnow, 1999;
Pereanu et al., 2007). In Drosophila, FGF signaling
is one of the central mechanisms that is responsible
for tracheal morphogenesis and which is
interestingly shared with vertebrate lung and
vascular development (Metzger and Krasnow,
1999). However, if we assume, that there are

similar genetical mechanisms responsible for the
pattern formation in insect tracheae and vertebrate
angiogenesis, it seems also reasonable that the same
mechanisms are involved in the development of
tracheae and arteries in arachnids.

Extrinsic aspects
On a superficial level it first of all seems plausible

to think for the integrity and functionality of certain
neuropils in the prosomal ganglion these have to
have their shape and position within the prosomal
ganglion as is. That on the other hand would mean
that a supply of these neuropils can only be
between these neuropils.

More recently the tracheation of the Drosophila
brain has been studied in detail by Pereanu and co-
authors (2007). These authors concluded that, very
similar to the relationship between vascular
precursors and glial precursors in vertebrates, in
Drosophila tracheae grow continuously along glial
processes. It is also stated, that brain tracheae grow
in direct contact with glial cells, which form a
sheath around the neuropile and individual
neuropile compartments. Considering that also
harvestmen show intraganglionic tracheae the
pattern of which resemble the structural
composition of the prosomal ganglion it seems
reasonable, that also the distribution of glia cells in
the prosomal ganglion determine this particular
pattern of intraganglionic tracheols. Furthermore it
should be considered that the nervous system
anlagen develop earlier during ontogenesis than the
tracheal system and the vascular system as well
(Pereanu et al., 2007; Jirikowski, pers. comm.) then
e.g. the midline tracheae and arteries as well can
only grow into the free spaces between the
developing nervous system anlagen. However, if
these assumptions are true, the analogous tracheal
and vascular patterns in the prosomal ganglia of
harvestman and scorpions are dictated extrinsically
by the structure and the development of the
prosomal ganglion.

Conclusions

We have shown that if a high degree of
correspondence between certain structures is
observed different aspects have to be considered.
The first question addresses the causal explanation
for the correspondence (i.e. analogy vs. homology).
In this particular case homology can be excluded as
the compared structures belong to completely
different organ systems, i.e. the tracheal system and
the vascular system. In the case of analogy one can
further ask for mechanistic explanations that could
lead to the observed correspondences? According to
Sudhaus and Rehfeldt (1992) these could be on the
one hand similar biological roles and the observed
structures have to be in this particular form to fulfill
this role or, on the other hand, similar
constructional mechanisms of the structure itself
and/or other related structures that determine the
form of a certain structure. These constructional



mechanisms depend both on the development of the
compared structures and in this particular case also
on the development of the related structures (i.e. the
spatiotemporal relations to the nervous system).
Furthermore, also architectural considerations come
into play as the architecture of the compared
structures (i.e. the tracheal and vascular systems as
branching tubular structures) and the related
structures (i.e. the prosomal ganglion of arachnids)
might be similar. The analogous patterns could
therefore be dictated by intrinsic factors (i.e. related
to the structure itself) or extrinsic factors (i.e.
related to other surrounding structures).

Considering  the  analogous  patterns  of
intraganglionic  tracheae and intraganglionic
capillaries we conclude, that all aspects of analogy
contribute in the establishment of these patterns.
Although  nothing is known about the
developmental mechanisms involved in the
establishments of tracheae and arteries in Arachnida
it is on the other hand eligible to assume that
similar mechanisms play a role in the establishment
of these patterns. In our opinion analogy is still and
more than ever a remarkable source of knowledge
and it is therefore important to study not only
model organisms but also model organ systems
over a broad spectrum of taxa. Furthermore, the
study of analogous structures can lead to new
scientific questions and whole new research
programs as these analogies can show us where
gaps of knowledge are present and further
investigation is needed. This is especially true in
this particular case as our assumptions regarding
the development of tracheae and arteries, the
development of prosomal ganglion itself, and the
involved genetic mechanisms are also conclusions
by analogy to explain analogous structures.
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Figure 1. Hearts and associated structures in different taxa of Opiliones. A: lateral view of the
heart (h) and the prosomal ganglion (pg) within a volume-rendering of Phalangium opilio,
Eupnoi. The perineural vascular sheath enclosing the prosomal ganglion in transparent red. B:
Dorsal view of the heart (h) in a volume rendering of Metagyndes chilensis, Laniatores. C:
Dorsal view of a histochemical stained heart of Cyphophthalmus doricorius, Cyphophthalmi.



Arrowheads indicating the ostial openings in the myocard (mc). D: Dorsal view of a surface-
rendering of the heart (h) in Metagyndes chilensis, Laniatores. Arrowheads indicating the
position of ostia. E: Dorsal view of a volume-rendering of Paranemastoma quadripunctatum,
Dyspnoi. The heart (h) is shown in red; dashed line indicates the position of the extensions of
the coxal glands (cg) laterally to the heart (h). F: Lateral view of a volume-rendering of the
heart of Mitostoma chrysomelas, Dyspnoi. Arrowheads indicate the ostial openings in the
myocard (mc). G: Histological saggital section through the dorsal opisthosoma of Mitostoma
chrysomelas, Dyspnoi showing a medial section through the heart. Arrow indicates an
epicardial nucleus (epN). H: Ventral view into a histochemical stained heart of Phalangium
opilio, Eupnoi. Arrowhead indicates an ostial opening; dashed yellow line indicates the shift
between myocytes; two halfs of single myocytes are shown in purple. I: Ventral view into a
histochemical stained heart of Phalangium opilio, Eupnoi. White arrowhead indicates an
ostial opening; green arrowheads indicate longitudinal fibres on the ventral side of the heart.
Abbr.: am, alary muscle; ao, anterior aorta; cg, coxal gland; ch, chelicerae; cu, cuticle; dg,
digestive gland; epN, epicardial nucleus; et, eye tubercle; g, gut ; h, heart; mc, myocard; os,
ostium; pa, posterior aorta; pg, prosomal ganglion; pp, pedipalp; pv, posterior valve.



Figure 2. Heart valves and perineural vascular sheath in different taxa of Opiliones. A:
Histological saggital section at the transition between pro- and opisthosoma of Mitostoma
chrysomelas, Dyspnoi showing the transition between the heart (h), the anterior aorta (ao),
and the lumen of the perineural vascular sheath (Ipvs). Inset displays which area is magnified



in B. B: Histological saggital section at the transition between the heart and the anterior aorta
(ao) in Mitostoma chrysomelas, Dyspnoi showing the anterior flap-like valve (fl + bu). Black
arrowheads indicate elongated nuclei in the epicardial membrane and the aortic membrane;
green arrowhead indicate parts of the epicardial membrane. C: lateral view of surface
renderings of the heart (h) and the prosomal ganglion (pg) of Phalangium opilio, Eupnoi. The
perineural vascular sheath (pvs) enclosing the prosomal ganglion in transparent red. D:
Histological saggital section at the transition between the heart and the posterior aorta (pa) in
Mitostoma chrysomelas, Dyspnoi showing the posterior slit-like valve (sv). Arrowhead
indicates elongated nuclei in the aortic membrane. E: Lateral view of an in-situ preparation of
Metagyndes chilensis, Laniatores showing the prosomal ganglion (pg) in relation to the
stomach (st); anterior is right. F: SEM of a vibratome section in the posterior part of the
prosomal ganglion of Odiellus spinosus, Eupnoi. Inset indicates the magnified region in G. G:
SEM of the membrane of the perineural vascular sheath in Odiellus spinosus, Eupnoi showing
the trilaminar organization of the membrane. Abbr.: ao, anterior aorta; bu, bulge; cl, cell
layer; cn, cheliceral nerve; cu, cuticle; dg, digestive gland; es, esophagus; est, endosternite; fl,
flap; h, heart ; hc, hemocytes; il, inner layer; In I, leg nerve I; lpvs, lumen of perineural
vascular sheath; mc, myocard; nl, neurilemma; np, neuropil; ol, outer layer; os, ostium; pg,
prosomal ganglion; po, posterior aorta; pvs, perineural vascular sheath; pvs m, membrane of
perineural vascular sheath; so, somata; st, stomach; sv, slit valve.



Figure 3. Tracheal system in different taxa of Opiliones. A: Dorsal view of the tracheal
system in a volume-rendering in Chileovogea oedipus, Cyphophthalmi. B: Ventral view of
the tracheal system in a volume-rendering in Metagyndes chilensis, Laniatores. C: Ventral
view of the tracheal system in a volume-rendering in Mitostoma chrysomelas, Dyspnoi. D:
Dorsal view of the tracheal system in a clipped volume-rendering in Phalangium opilio,
Eupnoi. E: Ventral view of the tracheal system in Chileovogea oedipus, Cyphophthalmi.
Arrowhead indicates where the two tracheae of the tracheal bridge (tb) cross the body
midline. F: Ventral view of the tracheal system in Metagyndes chilensis, Laniatores.
Arrowhead indicates the origin of ganglionic tracheae. G: Ventral view of the tracheal system
in Mitostoma chrysomelas, Dyspnoi. Arrowhead indicates the origin of ganglionic tracheae.
H: Dorsal view of the tracheal system in Phalangium opilio, Eupnoi. Arrowheads indicate the
tracheae that branch off the tracheal bridge (tb) and run laterally alongside the prosomal
ganglion. Abbr.: ch, chelicerae; ct, cheliceral tracheae; et, eye tubercle ; gnt, 1st ganglionic
tracheae; gnt2, 2nd ganglionic tracheae; gt, genital tracheae; IV, 4th walking leg; pp,



pedipalps; pt, pedipalpal tracheae; sg, scent gland; st, stem tracheae; tb, tracheal bridge; tI-
tIV, tracheae of walking leg 1-4; ts, tracheal system; vt, visceral tracheae.



Figure 4. Intraganglionic tracheae. All figures except D belong to Mitostoma chrysomelas,
Dyspnoi. A: Ventral view of surface-renderings showing the spatial relations between the
tracheal system and the prosomal ganglion (pg, transparent yellow). B: Posterior view of
surface-renderings of the prosomal ganglion and the associated tracheal system (violett).



Arrowheads indicate nerves that emanate the prosomal ganglion posteriorly. C: Posterodorsal
view of surface-renderings of the prosomal ganglion (pg) and intraganglionic tracheols (it)
showing the overall pattern of the tracheols. Arrowheads indicate the pair of tracheae that
emanate the tracheal bridge. D: Dorsal and ventral view of a Synapsin-stained vibratome
section of the subesophageal ganglion in Liobunum limbatum, Eupnoi, showing the
surrounding intraganglionic tracheae. Red arrowheads indicate the midline tracheae. E:
Posterior view of a single leg hemineuropil (np) and the surrounding intraganglionic tracheols
(arrowheads). F: Histological cross section through the prosomal ganglion showing the
supraesophageal midline tracheae (black arrowheads) and the midline tracheae (blue
arrowheads). G: Histological saggital section through the prosomal ganglion showing the
supraesophageal midline tracheae (black arrowheads) and the midline tracheae (blue
arrowheads). Dotted red line indicates the lumen of the perineural vascular sheath; dashed box
indicates section which in magnified in Fig. 5A. Abbr.: ct, cheliceral tracheae; es, esophagus;
est, endosternite; gnt, 1st ganglionic tracheae; gnt2, 2nd ganglionic tracheae; gt, genital
tracheae; I-1V, leg neuropil I-1V; it, intraganglionic tracheols; LnlV, leg nerve IV; mt, midline
tracheae; np, neuropil; pg, prosomal ganglion; pnp, posterior neuropil; so, somata; st, stem
tracheae; tb, tracheal bridge; tIl, tracheae of leg Il.



Figure 5. Correspondences between intraganglionic tracheae (Opiliones) and arteries
(Scorpiones). A: Histological saggittal section through the subesophageal ganglion showing
the supraesophageal midline tracheae (purple annotation) in Mitostoma chrysomelas,
Opiliones. B: Histological saggittal section through the subesophageal ganglion showing the
supraesophageal midline arteries (red annotation) in Buthacus arenicola, Scorpiones. Red
arrowheads indicate other intraganglionic arteries. C: Lateral view of a single leg
hemineuropil (np) and the surrounding intraganglionic tracheols (it) in Mitostoma
chrysomelas, Opiliones. D: Lateral view of a leg neuropils (np) and the surrounding
intraganglionic arteries (ia) in Brotheas granulatus, Scorpiones. E: Schematic drawing
showing the position of midline tracheae in Opiliones. F: Schematic drawing showing the
distribution of intraganglionic tracheols (it) with respect to neuropils (np) in Opiliones. G:
Schematic drawing showing the distribution of intraganglionic arteries (ia) with respect to
neuropils (np) in Arachnopulmonata. H: Schematic drawing showing the position of midline
arteries in Arachnopulmonata. Abbr.: es, esophagus; gnt, 1st ganglionic tracheae; ia,
intraganglionic arteries; it, intraganglionic tracheols; ma, midline arteries; mt, midline
tracheae; np, neuropil; pvs, perineural vascular sheath; so, somata.
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Morphology of the tracheal system of camel spiders (Chelicerata: Solifugae)
based on micro-CT and 3D-reconstruction in exemplar species from three
families

Sandra Franz-Guess, Bastian-Jesper KluBmann-Fricke, Christian S. Wirkner,
Lorenzo Prendini, J. Matthias Starck

Abstract

We studied the tracheal system of exemplar species representing three families of Solifugae
Sundevall, 1833, i.e., Galeodes granti Pocock, 1903, Ammotrechula wasbaueri Muma, 1962
and Eremobates sp., using mCT-imaging and 3D-reconstruction. This is the first comparative
study of the tracheal system of Solifugae in 85 years and the first using high-resolution
nondestructive methods. The tracheal system was found to be structurally similar in all three
species, with broad major tracheae predominantly in the prosoma as well as anastomoses (i.e.,
connections between tracheal branches from different stigmata) in the prosoma and
opisthosoma. Differences among the three species were observed in the presence or absence
of cheliceral air sacs, the number of tracheae supplying the heart, and the ramification of
major tracheae in the opisthosoma. The structure of the tracheal system with its extensive
branches and some anastomoses is assumed to aid rapid and efficient gas exchange in the
respiratory tissues of these active predators. The large diameter of cheliceral tracheae (air
sacs) of taxa with disproportionally heavier chelicerae suggests a role in weight reduction,
enabling solifuges to reach greater speeds during predation. The air sacs may also permit
more rapid and efficient gaseous exchange, necessary to operate the musculature of these
structures, thereby improving their use for predation in an environment where prey is scarce.

Franz-Guess, S., KluBmann-Fricke, B.-J., Wirkner, C.S., Prendini, L. & Starck, J.M.,
2016. Morphology of the tracheal system of camel spiders (Chelicerata: Solifugae) based
on micro-CT and 3D-reconstruction in exemplar species from three families. Arthropod

Structure & Development 45 (5), pp. 440-451.

http://dx.doi.org/10.1016/j.asd.2016.08.004
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6 Eigenstindigkeitserklirung der Kapitel 2 — 5

Kapitel 2:

Die Gefillsysteme verschiedener Vertreter aus allen hoheren Taxa der Skorpione
wurden von Christian S. Wirkner im Rahmen eines Forschungsaufenthalts am
American Museum of Natural History (Annette Kade Fellowship; 2004) mit
Kunstharz injiziert und fixiert, sowie einige rasterelektronenmikroskopische
Aufnahmen angefertigt.

Die Proben wurden anschlieBend in Deutschland von mir getrocknet und mit dem
Mikrocomputertomographen aufgenommen. Ein Teil der 3D Rekonstruktionen
wurden von Sebastian W. Pomrehn im Rahmen seiner Bachelorarbeit angefertigt und
ausgewertet, alle weiteren wurden von mir angefertigt und interpretiert. Die Bildtafeln
wurden von mir angefertigt und mit Christian S. Wirkner diskutiert.

Die erste Version des Manuskripts wurde vollstindig von mir verfasst. Anschliefend
wurde das Manuskript gemeinsam mit meinem Ko-Autor Christian S. Wirkner
iiberarbeitet und in seiner endgiiltigen Version verfasst. Eine Englisch-Korrektur

erfolgte von einem Native Speaker (Lucy Cathrow).

Kapitel 3:

- Vertreter verschiedener Taxa der Opiliones Wurden von mir wéhrend eines

Aufenthalts an der Miiritz sowie in der Umgebung des zoologischen Instituts
gesammelt. Weitere Vertreter anderer Taxa wurden von Christian S. Wirkner wahrend
einer Sammelreise nach Chile und Argentinien gesammelt sowie weitere von Giinther
Raspontig (Graz) und {iber einen Internetshop bezogen.

MikroCT Scans, elektronenmikroskopische Aufnahmen, Immunhistochemische
Féarbungen (inkl. konfokaler Laserscanningmikroskopie) und das digitalisieren einer
von Kerstin Schwandt angefertigten histologischen Schnittserie wurden von mir
durchgefiihrt. 3D Rekonstruktionen und Bildtafeln wurden von mir angefertigt.

Die erste Version des Manuskripts wurde vollstdndig von mir verfasst. Anschlieend
wurde das Manuskript gemeinsam mit meinem Ko-Autor Christian S. Wirkner
iiberarbeitet und in seiner endgiiltigen Version verfasst. Eine Englisch-Korrektur

erfolgte von einem Native Speaker (Helen Johnson).
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Kapitel 4:

Verschiedene Vertreter der Amblypygi und Uropygi wurden von Siegfried Huber,
Jens Runge (Rostock) und Jonas Wolff (Sydney) zur Verfligung gestellt sowie weitere
Vertreter beider Taxa iiber einen Internetshop bezogen. Die Injektion mit Kunstharz
sowie die Fixierung der Proben wurden von mir durchgefiihrt.

MikroCT Scans, Immunhistochemische Farbungen von Vibratomschnitten sowie die
anschlieenden Aufnahmen mit den konfokalen Laserscanningmikroskop wurden von
mir Durchgefiihrt. 3D Rekonstruktionen und Bildtafeln wurden von mir angefertigt.
Einige der 3D Rekonstruktionen der Gefdllsysteme der Amblypygi wurden von
Sebastian W. Pomrehn im Rahmen seiner Masterarbeit angefertigt.

Die erste Version des Manuskripts wurde vollstindig von mir verfasst. AnschlieBend
wurde das Manuskript gemeinsam mit meinem Ko-Autor Christian S. Wirkner
iiberarbeitet und in seiner endgiiltigen Version verfasst. Eine Englisch-Korrektur

erfolgte von einem Native Speaker (Helen Johnson).

Kapitel 5:
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Vertreter der Ammotrechidae und Eremobatidae (Solifugae) wurden von mir im
Rahmen eines Forschungsaufenthaltes am American Museum of Natural History
(Annette Kade Fellowship; 2015) tiber einen Internetshop bezogen und fixiert.

Die Proben wurden mit dem MikroCT gescannt und 3D Rekonstruktionen des
Tracheensystems angefertigt.

Die Ergebnisse wurden mit den Ergebnissen von Sandra Franz-Guess (Miinchen) zu
den Galeodidae verglichen und diskutiert.

Die erste Version des Manuskripts wurde von Sandra Franz-Guess verfasst und
anschlieBend von allen Autoren (zzgl. Christian S. Wirkner, Lorenzo Prendini und

Matthias Starck) iiberarbeitet und in seiner endgiiltigen Version verfasst.
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