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1 Abstract

Die Tracheensysteme der Myriapoda sind sehr vielfaltig ausgepragt. Der Ursprung der
Tracheensysteme und die Hypothesen einer einmaligen oder mehrfach unabhangigen
Entstehung werden noch diskutiert. In dieser Arbeit wird das Tracheensystem von Sco-
lopendra cingulata (Chilopoda, Pleurostigmophora) und von Cylindroiulus cf. caerule-
ocinctus (Diplopoda, Helminthomorpha) untersucht und mithilfe von Synchrotron-Mikro-
CT-Scans dreidimensional rekonstruiert.

Die Ergebnisse zeigen deutliche Unterschiede in Organisation, Verzweigungsmerkmalen
und Stigmenverteilung. S. cingulata besitzt kraftige und stark verzweigte Tracheen mit
zahlreichen Langs- und Queranastomosen, wahrend C. caeruleocinctus ein kompaktes
System feiner Tracheen ohne Anastomosen besitzt, die unter der Kutikula verlaufen.
Diese Unterschiede in der Ausbildung mussen nicht als Beweise gegen einen moglichen
gemeinsamen Ursprung interpretiert werden, da neuere Ergebnisse zur Stigmenposition
(subcoxale bzw. pleurale Position) und palaontologische Daten (Euthycarcinoidea) auf
homologe Grundstrukturen innerhalb der Myriapoda hinweisen. Die Ergebnisse werden
in Bezug zu bestehenden morphologischen, molekularen und fossilen Hypothesen zur
Evolution der Tracheensysteme gesetzt. Die 3D-Modelle erlauben erstmals einen detail-
lierten raumlichen Vergleich der Tracheensysteme beider Gruppen und erweitern damit
die Diskussion zur funktionellen Morphologie sowie zu Hypothesen uber Homologie und

Konvergenz innerhalb der Myriapoda.



2 Einleitung

Der Ubergang vom Wasser zum Land war eine grofte Herausforderung fiir die Tiere. Um
ein Uberleben auRerhalb aquatischer Lebensrdume zu erméglichen, mussten grundle-
gende Korperfunktionen wie der Wasserhaushalt, die Fortbewegung und die Atmung an
die neuen Bedingungen angepasst werden (Powers and Bliss, 1983; Hilken, 1998; Hilken
et al., 2021).

Bei den Wirbeltieren erfolgte dieser Ubergang vermutlich nur einmal vor 390 Millionen
Jahren (Dickson et al., 2020). Ganz anders verlief die Entwicklung bei wirbellosen Tieren
wie Mollusca (Weichtiere) und Arthropoda (Gliederfuf3er). Sie besiedelten das Land
mehrfach, unabhangig und zu verschiedenen Zeitpunkten in der Erdgeschichte (Lozano-
Fernandez et al., 2016; Urquiza, 2024). Viele terrestrische Arthropoden entwickelten ein
Tracheensystem, das einen Gasaustausch zwischen der Umwelt und den Organen er-
maoglicht (Hilken, 1998).

Innerhalb der Arthropoda gab es mindestens drei voneinander unabhangige Landgange
der Linien der Arachnida (Spinnentiere), Myriapoda (Vielfu3er) und Hexapoda (Insekten).
Spater folgten einige Gruppen der Krebstiere (Rota-Stabelli et al., 2013; Lozano-
Fernandez et al., 2016). Obwohl diese Ubergange unabhangig verliefen, entwickelten
sich, vor allem bei Myriapoda und Hexapoda, Tracheensysteme mit einem ahnlichen
morphologischen Aufbau (Hilken et al., 2021; Urquiza, 2024).

Frahere Arbeiten (Manton, 1977; Kraus, 1998; Wagele und Kuck, 2014) gingen davon
aus, dass Hexapoda und Myriapoda ein Tracheensystem mit gemeinsamem Ursprung
besitzen. Diese Annahme fuhrte zur sogenannten ,Tracheata“ Hypothese, die Hexapoda
und Myriapoda als Schwestergruppen innerhalb des gemeinsamen Taxons , Tracheata®
zusammenfasst. Ripper (1931) vertrat diese Ansicht deutlich. Er sah eine Homologie zwi-
schen den Tracheensystemen der Insekten und Chilopoden (Myriapoda), hat aber eine
Homologie zwischen Chilopoda und Diplopoda (Myriapoda) ausgeschlossen. Auch bei
den Cheliceraten (Kieferklauentrager), zum Beispiel Spinnen und Skorpione, nahm er
unabhangig entstandene Atmungsorgane an. Rippers (1931) Argumente stutzten sich
vor allem auf den Bau der Tracheen und die Lage der Stigmen (Tracheenoffnungen).



Heute widersprechen morphologische Unterschiede und genetische Untersuchungen
dieser Vorstellung. Molekulare Daten zeigen, dass Hexapoda mit den Crustacea (Kreb-
stiere) eine engere Verwandtschaft bilden (,Pancrustacea“ Hypothese) (Abbildung 1) (Re-
gier et al., 2010; Rota Stabelli et al., 2011; Zwick et al., 2012; Borner et al., 2014; Rehm
et al., 2014). Damit erscheint ein mehrfacher, unabhangiger Ursprung von Tracheensys-
temen innerhalb der Arthropoden als wahrscheinlich (Hilken, 1998). Selbst innerhalb der
Myriapoda sind mehrere unabhangige Landbesiedlungen und die konvergente Entwick-
lung der Tracheensysteme denkbar (Hilken 1998, Hilken et al. 2021).
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Abbildung 1: Die Einordnung der Myriapoda innerhalb der Arthropoda und die Verwandtschaftsverhéltnisse innerhalb
der Myriapoda. Innerhalb der Arthropoda sind die Hexapoda (Insekten) mit den Crustacea (Krebstieren) naher ver-
wandt als mit der Gruppe der Myriapoda. Die neuesten Studien schlagen vor, dass Chilopoda und Diplopoda miteinan-
der Schwesterngruppen bilden (nach Benavides et al., 2023).

Mandibulata

L Insekten

Grundsatzlich sind Myriapoda die altesten fossil belegten Vertreter von Landtieren, wobei
Funde der zwei Gruppen Chilopoda und Diplopoda bis in das Silur zurtckreichen (Wilson
& Anderson, 2004; Shear & Edgecombe, 2010). Diplopoda aus dem Silur liefern dabei
die ersten direkten Beweise fur die Luftatmung (Stigmen) von Landtieren (Wilson & An-
derson, 2004).

Das Fehlen fossiler, aquatischer Vorfahren erschwerte lange Zeit Ruckschlisse auf ur-
sprungliche Respirationssysteme der Myriapoda. Neuere Funde von Euthycarcinoiden,
einer ausgestorbenen Gruppe kambrischer Arthropoden, werden nun als mogliche aqua-
tische Stammgruppe der Myriapoda diskutiert (Edgecombe et al., 2020). Die Funde deu-
ten darauf hin, dass der Ubergang der Myriapoda zum Landleben in mehreren Stufen



erfolgt ist. Aus den marinen Formen entwickelten sich zunachst Arten, die im Stullwasser
lebten, bevor schliel3lich eine vollstandige Anpassung an das Landleben erfolgte
(Edgecombe et al., 2020).

Die Gruppe der Myriapoda wird in Chilopoda (Hundertfuf3er), Diplopoda (Doppelfufier),
Symphyla (WenigfulRer) und Pauropoda (Zwergful3er) unterteilt. Die meisten Myriapoda
besitzen ein Tracheensystem. Dieses besteht in der Regel aus aul’eren Stigmen (Kor-
peroffnungen), die in ein Atrium fuhren. Von dort verzweigen sich grofiere Tracheenroh-
ren in feine Tracheolen, die sich teils im gesamten Korper verteilen kdnnen. Bei einigen
Pauropoden ist dieses System jedoch stark reduziert oder es fehlen die Stigmen vollstan-
dig (Haase, 1883; Verhoeff, 1902, Ripper, 1931; Tiegs, 1940; Fuller, 1960; Rilling, 1968;
Hilken, 1998; Hilken et al., 2011; Edgecombe, 2011).

2.1 Hundertfulier (Chilopoda)

Die Bezeichnung ,Hundertfu3er” ist irrefUhrend, da die meisten Arten deutlich weniger
Beinpaare besitzen. Die wissenschaftliche Bezeichnung ,Chilopoda“ verweist hingegen
auf ein auffalliges morphologisches Merkmal. Die ersten Rumpfextremitaten sind zu Kie-
ferfulRen (,cheilos” fur Lippe und ,poda“ fur Ful3), auch Maxillipeden oder Giftklauen ge-
nannt, umgewandelt, die sich wie eine zweite Unterlippe unter dem Kopf befinden (Ro-
senberg, 2009).

Die Chilopoda umfassen die funf rezenten Gruppen Scutigeromorpha (Spinnenlaufer),
Craterostigmomorpha, Lithobiomorpha (Steinlaufer), Geophilomorpha (Erdlaufer) und
Scolopendromorpha (Skolopender). Innerhalb der Chilopoda werden die Verwandt-
schaftsbeziehungen der einzelnen Taxa noch im Detail diskutiert (Fernandez et al., 2016;
Benavides et al., 2023). Nach neuestem Stand bilden die Scutigeromorpha (=Notostig-
mophora) und die Pleurostigmophora Schwesterngruppen, wobei sich letztere aus den
Craterostigmomorpha, Lithobiomorpha und Epimorpha zusammensetzt. Die Epimorpha
bilden ein Monophylum, das sich aus den zwei Schwestergruppen Geophilomorpha und
Scolopendromorpha zusammensetzt (Abbildung 2) (Benavides et al., 2023).
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Abbildung 2: Die Verwandtschaftsverhaltnisse innerhalb der Chilopoda nach neuestem Stand. Die Scutigeromorpha
(=Notostigmophora) und die Pleurostigmophora bilden eine Schwesterngruppe, wobei die Pleurostigmophora aus den
Craterostigmomorpha, Lithobiomorpha, Geophilomorpha und Scolopendromorpha gebildet werden (nach Benavides
et al,, 2023).

Die Verwandtschaftsbeziehungen der vier Taxa innerhalb der Myriapoda (Chilopoda, Dip-
lopoda, Symphyla und Pauropoda) sind ebenfalls noch nicht vollstandig geklart, da sich
morphologische und molekulare Daten teilweise widersprechen (Fernandez et al., 2016).
Neueste Studien schlagen jedoch vor, dass Diplopoda und Chilopoda naher verwandt
sind, als bisher angenommen und ein Schwestergruppenverhaltnis bilden (Abbildung 7)
(Benavides et al. 2023).

Chilopoda sind weltweit verbreitet und besiedeln eine grol3e Bandbreite an Lebensrau-
men. Je nach artspezifischen Anspriachen an Temperatur, Feuchtigkeit und Nahrung, be-
siedeln sie Laubwalder, trockene Halbwusten bis hin zu kistennahen Gezeitenzonen.
Die meisten Arten sind nachtaktiv und leben verborgen in der Laubstreu, im Boden oder
unter Steinen (Rosenberg, 2009). Einige Geophilomorpha kdnnen zudem erstaunlich
lange im Wasser uberleben (Rosenberg, 2009). Laut Plateau (1890) kann die Art G. fla-



vus im Meerwasser bis zu 72 Stunden und im SuRwasser sogar bis zu 15 Tage uberle-
ben. Suomalainen (1939) vermutet, dass die in den Tracheen eingeschlossene Luft ge-

meinsam mit den Stigmeno6ffnungen wie eine physikalische Kieme funktioniert.

Fur die Gruppe der Chilopoda (HundertfuRer) sind die zu Maxillipeden oder Giftklauen
umgewandelten ersten Rumpfextremitaten charakteristisch (Haug et al. 2014, Ziger et
al. 2024). Mit diesen Giftklauen konnen sie Beute ergreifen und mit einem Gift betauben
oder sogar toten (Rosenberg, 2009, Undheim & King 2011, Undheim et al. 2015a, b).
Damit sind sie die einzige Gruppe innerhalb der Myriapoda, die sich ausschlie3lich von
tierischer Nahrung ernahrt. Je nach Grol3e jagen sie Warmer, Spinnen, Insekten und bei
grolRen Arten, wie zum Beispiel den Skolopendern, sogar kleine Wirbeltiere. Diese An-
passung unterstreicht die Rolle der Hundertful3er als wichtige rauberische Arthropoden
in verschiedenen Okosystemen (Rosenberg, 2009).

Chilopoda zeigen eine grof3e Vielfalt in der KorpergrofRe, die von wenigen Millimetern
(Geophilomorpha und Lithobiomorpha) bis zu 30 Zentimetern (Scolopendra gigantea)
reicht (Minelli & Koch, 2011). Auch die Vielfalt an Lebensformtypen spiegelt die breite
okologische Anpassungsfahigkeit dieser Gruppe wider. Scutigeromorpha und Lithobio-
morpha zahlt man zum Lauftyp. Sie sind schnelle und bewegliche Rauber und besiedeln
vor allem die Boden- und Streuschicht. Geophilomorpha zahlen zum Bohrtyp und leben
in tieferen Bodenschichten. Scolopendromorpha hingegen nehmen eine Zwischenstel-
lung ein, da sie einerseits laufstark sind, und andererseits auch eine spezialisierte Grab-
technik entwickelt haben (Rosenberg, 2009).

Die jahreszeitliche Dynamik hat bei vielen Arten Einfluss auf die Aktivitat. In gemaRigten
Regionen tritt ein Frahjahrs- und ein Herbstmaximum auf, wahrend Chilopoden die Win-
termonate in tieferen Bodenschichten in Winterruhe verbringen, bei der der Stoffwechsel
stark reduziert wird. Auch wahrend sommerlicher Trockenperioden ziehen sich Geophi-
lomorpha zurick und rollen sich ahnlich wie Regenwiurmer zusammen (Rosenberg,
2009).

Grundsatzlich lauft bei allen Gruppen der Chilopoda die Fortpflanzung gleich ab. Die
Mannchen geben nach einem komplexen Paarungsverhalten ein Samenpaket ab (Sper-
matophoren), das vom Weibchen aufgenommen wird. Diese indirekte Ubertragung ist ein



gemeinsames Merkmal der Chilopoden. Bei der Brutpflege bestehen jedoch Unter-
schiede. Wahrend die Weibchen der Scutigeromorpha und Lithobiomorpha ihre Eier le-
diglich auf den Boden legen und nicht weiter betreuen, pflegen die Weibchen der Cra-
terostigmomorpha, Scolopendromorpha und Geophilomorpha ihre Gelege aktiv und be-

wachen zum Teil auch die Jungtiere (Rosenberg, 2009).

Typisch fur die aullere Morphologie der Chilopoda ist der abgeflachte Korper, der sich in
Kopf und einen langgestreckten Rumpf gliedert (Rosenberg, 2009). Die Rumpfsegmente
sind jeweils mit einem Paar Laufbeine ausgestattet. Eine Ausnahme bilden die letzten
beiden Genitalsegmente und dem sich anschlieRenden Telson, welches die After6ffnung
enthalt (Rosenberg, 2009). Die sklerotisierten Platten (Sklerite) der Cuticula, sind durch
weiche und biegsame Gelenkhaute verbunden, wodurch eine hohe Beweglichkeit ge-
wahrleistet wird. Das Integument besteht aus einer Epidermis und der von ihr abgeschie-
denen Kutikula, welche u.a. vor Verdunstung und eindringendem Wasser schutzt (Ro-
senberg, 2009).

2.2 DoppelfulRer (Diplopoda)

Die Diplopoda, auch als Doppelfuf3er bekannt, setzen sich aus den Schwestergruppen
Penicillata (Pinselful3er) und Chilognatha zusammen (Blanke und Wesener 2014). Die
Chilognatha wiederum beinhalten die Schwesterguppen Pentazonia und Helminthomor-
pha, wobei sich letztere, nach neuestem Stand, in Colobognatha und Eugnatha
(Coelochaeta, Stemmiulida, Juliformia und Polydesmida) unterteilen lasst (Abbildung 3)
(Benavides et al., 2023).
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Abbildung 3: Die Verwandtschaftsverhaltnisse innerhalb der Diplopoda. Die Diplopoda gliedern sich in die Schwes-
tergruppen Penicillata und Chilognatha. Letztere bestehen aus den Gruppen der Pentazonia und Helminthomorpha.
Die Helminthomorpha lassen sich nach aktuellem Stand in Colobognatha sowie Eugnatha (u.a. mit den Ordnungen
Coelochaeta und Juliforma) unterteilen (nach Benavides et al., 2023).

Grundsatzlich zeigen die Diplopoda mit ihrem segmentierten Korperbau, gegliederten
Extremitaten, sowie Kopfstruktur mit Antennen und Mundwerkzeugen deutliche Gemein-
samkeiten mit den Chilopoda (Seifert, 1961; Koch, 2015). Jedoch gibt es wesentliche
Unterscheidungsmerkmale, die ihre eigene Lebensweise unterstreichen. Ein bedeuten-
des Merkmal der Diplopoda ist das Vorhandensein von zwei Beinpaaren pro Korperseg-
ment (Diplosegment) ab dem funften Rumpfsegment. Diese Diplosegmente, auch als
Ringe bezeichnet, entstehen durch die Verschmelzung von zwei benachbarten Segmen-
ten. Somit tragt jeder dieser Ringe zwei Beinpaare und auch zwei Paar Stigmen (Seifert,
1961; Koch, 2015).

Diplopoden kommen zwar auf allen Kontinenten aul3er der Antarktis vor, doch viele Arten
sind nur in sehr kleinen, klar abgegrenzten Gebieten verbreitet und weisen daher hohe
Endemismusraten auf. Viele Ordnungen sind nicht weltweit verbreitet, sondern haben

ihre Hauptvorkommen in bestimmten Regionen (Enghoff, 2015). Diplopoda besiedeln



Uberwiegend die Laub- und Humusschicht feuchter Walder, kommen aber auch in tro-
ckeneren Habitaten wie Savannen oder Halbwulsten und in Hochlagen vor, solange aus-
reichend feuchte Mikrohabitate vorhanden sind (David, 2015). Einige Arten haben sich
unter anderem an Hohlen und litorale Zonen mit Uberfluteten Phasen angepasst. Diese
Arten ziehen sich unter die Rinde von untergetauchten Baumstammen zurtck und atmen
dort mithilfe einer dunnen, entlang der Kutikula eingeschlossen Luftschicht (Plastron-At-
mung) (Adis et al., 1996).

Im Gegensatz zu den rauberischen Chilopoda sind alle Diplopoda herbi- und/oder detri-
vor. Die meisten Diplopoda ernahren sich von abgestorbenem pflanzlichem Material,
aber auch von abgefallenen Fruchten oder toten wirbellosen Tieren. Diese Ernahrungs-
weise macht sie zu wichtigen terrestrischen Destruenten, die organische Substanzen ab-
bauen, und tragen somit einen wesentlichen Teil zum Nahrstoffkreislauf im Okosystem
bei (Seifert, 1961; David, 2015).

Die Korpergroflie der verschiedenen Vertreter der Diplopoda variiert ebenfalls stark, von
nur 1,4 Millimetern bei den kleinsten Arten (Penicillata) bis zu 30 Zentimetern bei den
grofldten Vertretern (Seifert, 1961; Koch, 2015).

Der Korper der Diplopoda ist meist langgestreckt und hat haufig eine zylindrische oder
wurmartige Form. Bei einer Bedrohung konnen sie sich zu einer Spirale zusammenrollen
und auch Wehrsekrete ausstol3en (Seifert, 1961; Koch, 2015). Koch (2015) fasst auf
Grundlage der Arbeiten von Manton (1977), Dunger (1993) sowie Kime & Golovatch
2000, 2009) verschiedene funktionelle Lebensformtypen der Diplopoden zusammen: gra-
bende Bulldozer (z.B. Juliformia) mit zylindrischem, starrem Korper zum Durchstol3en
des Substrats, Keiltypen (z.B. Polydesmida) mit verbreitertem Rucken, Bohrer (z.B. Co-
lobognatha, Nematophora) mit flexiblen Korper, Roller (z.B. Oniscomorpha) mit Einrollfa-
higkeit, Rindenbewohner (z.B. Penicillata) mit kleinem, flachem Korper zum Eindringen
in enge Spalten sowie aktive Oberflachen-Laufer (z.B. Callipodida), die durch schnelle
Fortbewegung auffallen. Die unterschiedlichen dkomorphologischen Typen zeigen die
funktionelle und 6kologische Vielfalt innerhalb der Diplopoden (Koch, 2015).



Im Gegensatz zu Chilopoda erfolgt die Fortpflanzung der Diplopoda Uberwiegend durch
direkte Ubertragung der Spermatophoren mittels mannlicher Gonopoden, wahrend Brut-
pflege nur in wenigen Gruppen wie den Platydesmida vorkommt (Minelli & Michalik,
2015).

2.3 Anatomie und Morphologie der Tracheensysteme

Tracheensysteme sind rohrenartige Atmungsorgane der Arthropoden. Sie ermdglichen
den direkten Gasaustausch zwischen der Umgebung und den inneren Organen (Hilken
et al., 1998, 2021). Tracheensysteme kommen bei den Hexapoda (Insekten), den Myria-
poda (VielfuRRer) sowie teilweise bei Chelicerata vor, aber fehlen bei den Crustacea, die
uberwiegend Uber Kiemen atmen (Lozano-Fernandez et al., 2016; Perry et al., 2019; Ur-
quiza, 2024). Aktuelle Studien zeigen, dass Chilopoda und Diplopoda innerhalb der My-
riapoda enger miteinander verwandt sind als lange angenommen und als gemeinsames
Taxon Pectinopoda zusammengefasst werden konnen (Benavides et al., 2023). Trotz
dieser Verwandtschaft deuten morphologische Untersuchungen darauf hin, dass ihre
Tracheensysteme unabhangig voneinander entstanden sind, also konvergent entwickelt
wurden (Hilken 1998; Hilken et al., 2021).

Generell besteht das Tracheensystem aus einer Vielzahl an Rohren, die als Tracheen
bezeichnet werden. Die Tracheen durchziehen den Korper und sind Uber die Stigmen
(Einstulpung des Integuments) mit der Aul3enwelt verbunden. Die Lage, Art, und Anzahl

der Stigmen kann je nach Taxon variieren (Hilken et al., 2011, 2015a; Minelli, 2015).

Innerhalb der Chilopoda lassen sich anhand der Lage der Stigmen zwei Gruppen unter-
scheiden: die Notostigmophora, zu denen ausschlief3lich die Scutigeromorpha gehoren,
und die Pleurostigmophora, welche die Ubrigen vier Ordnungen Lithobiomorpha, Geophi-
lomorpha, Scolopendromorpha und Craterostigmomorpha umfassen (Hilken, 1998; Ro-
senberg, 2009; Hilken et al., 2011, 2021).

Charakteristisch fur die Notostigmophora sind die unpaaren, dorsal gelegenen Stigmen,
die am hinteren Ende der langen Tergite (Notum oder Tergum) angeordnet sind (z.B. bei
Scutigera coleoptrata auf den Segmenten 1, 3, 5, 8, 10, 12 und 14) (Hilken 1998; Rosen-



berg, 2009; Hilken et al., 2011, 2021). Diese Stigmen sind mit einem grof3en Atrium ver-
bunden, aus dem zahlreiche kurze, nicht verzweigte Tracheen entspringen. Einzigartig
bei den Notostigmophora ist, dass diese Tracheen nicht direkt zu den Organen fuhren,
sondern den Sauerstoff an die Hamolymphe abgeben, von wo es Uber das Kreislaufsys-
tem mithilfe des Respirationspigment Hamocyanin weiter verteilt wird. Dieses System
unterscheidet sich somit deutlich von dem der Pleurostigmophora (Hilken 1998; Rosen-
berg 2009; Hilken et al., 2011, 2021).

Die Pleurostigmophora besitzen dagegen paarige Stigmen, die sich auf den Pleuren der
Rumpfsegmente (lateral) befinden (Abbildung 4). Die Abfolge der Stigmenpaare ist bei den
Gruppen der Pleurostigmophora nicht einheitlich. Bei den Scolopendromorpha sind die
Stigmenpaare nur an den Pleuren der langen Tergite zu finden (z.B. bei Scolopendra
cingulata auf den Segmenten 3, 5, 8, 10, 12, 14, 16, 18 und 20) (Hilken 1998; Rosenberg,
2009; Hilken et al., 2011, 2021). Auf das Stigma folgt ein mehr oder weniger tiefeinge-
senktes Atrium. Dadurch wird der eigentliche Eingang eines Tracheensystems tiefer in
den Korper verlegt (Hilken et al., 1998, 2015a; Rosenberg, 2009). Das Atrium wird bei
einigen Arten von einer Tracheentasche umgeben, die haufig als Ansatzstelle (Apode-
mata) fur Muskeln dient (Hilken et al., 1998, 2015). Bei einigen Arten sind Stigmen und
Atrien mit kurzen und langen Trichomen besetzt, die als Reusenapparat oder als Ver-
dunstungsschutz fungieren (Hilken et al., 1998; Rosenberg 2009). Vom Atrium entsprin-
gen Tracheenstamme, die sich im Korper verzweigen und sich teilweise miteinander ver-
binden (Anastomosen), was eine weite Verteilung des Sauerstoffs ermoglicht. Der Durch-
messer der Tracheen wird im Regelfall kleiner bis schlie3lich die Tracheen in Tracheolen
auslaufen, die bis zu den Zielorganen reichen, um diese mit Sauerstoff zu versorgen (Hil-
ken, 1998, Hilken et al., 2011, 2015a). Laut Dettner et al. (2003) spricht man von Trache-
olen ab einem Durchmesser von 1um bis weniger als 0,17um. Die Réhren sind kutikulare
Strukturen und werden von einem einschichtigen Epithel gebildet, das von Kutikula-
schichten bedeckt ist. Die Tracheen werden durch Taenidien verstarkt, die schraubenfor-
mig in der Trachealwand angeordnet sind und einen Kollaps der Tracheen verhindern
(Rosenberg, 2009; Hilken et al., 2015).



Abbildung 4: Pleurostigmophora, Riesenlaufer (Scolopendra cingulata). Die Stigmenanordnung der Skolopender. Die
Stigmen sind auf der lateralen Segmentwand oberhalb der Beinansatze lokalisiert. Die Offnung hat eine orange Um-
randung. Abkiirzungen: st Stigma. Foto: Valentin Bliml.

Innerhalb der Chilopoda spricht vieles fur einen gemeinsamen Ursprung des Tracheen-
systems. Die Stigmen treten bei mehreren Ordnungen (Scutigeromorpha, Lithobiomor-
pha, Craterostigmomorpha und Scolopendromorpha) regelmalig auf denselben
Rumpfsegmenten auf (1, 3, 5, 8, 10, 12 und 14). Dieses Muster fallt haufig mit der Hete-
rotergie zusammen, also der abwechselnden Ausbildung langer und kurzer Tergite, wo-
bei Stigmen grundsatzlich nur auf den langen Tergiten zu finden sind (Hilken et al., 2021).
Hilken et al., (2021) betonen jedoch, dass die Stigmenposition nicht allein durch diese
Tergitenstruktur bestimmt ist. So zeigt etwa die scolopendromorphe Gattung Plutonium
nur eine schwache Heterotergie, weist aber dennoch Stigmen auf einer kontinuierlichen
Segmentreihe auf, wie es auch bei Geophilomorpha der Fall ist. Diese Beobachtungen
sprechen dafur, dass das Verteilungsmuster der Stigmen ein eigenstandiges Merkmal ist.
In Verbindung mit weiteren morphologischen Gemeinsamkeiten wird angenommen, dass
das Tracheensystem der Chilopoda nur einmal entstanden ist. Die Besonderheiten der
Scutigeromorpha, wie die dorsale und unpaare Lage der Stigmen, gelten daher als ab-
geleitete Merkmale (Hilken et al., 2021).

Die Tracheensysteme der Diplopoden sind mehr oder weniger gleichmalig segmental
aufgebaut und besitzen im Gegensatz zu denen der Chilopoden in der Regel keine Ver-
bindungen zwischen den Tracheen (Anastomosen) (Hilken et al., 2015a). Die Stigmen
der Diplopoda sind stets paarig und ventrolateral auf den Sterniten der Rumpfsegmente
lokalisiert (Hilken et al., 2015a). Wesener et al. (2014) vermuten jedoch, dass diese



Stigma-tragenden Platten nicht zu den eigentlichen Sterniten gehoren, sondern subco-
xale Elemente sind, die mit der Basis der Extremitaten verbunden sind. Bisher wurde
diese Erkenntnis aber nur bei Vertretern der Glomeridesmida bestatigt.

Die Besonderheit bei den Diplopoden sind die Diplosegmente, die durch eine Verschmel-
zung zweier ursprunglicher Segmente hervorgegangen ist. Somit treten pro Diploseg-
ment in der Regel zwei Paar Stigmen, insgesamt vier Stigmen, auf. Sie munden in ein
mehr oder weniger tief gelegenes Atrium, das von einer Tracheentasche umgeben ist,
welche wiederrum die Funktion als Muskelansatzstelle (Apodemata) dient (Hilken et al.,
2015; Wernitzsch, 1910). Vom Atrium ausgehend treten bei Penicillata und Pentazonia
verzweigte Tracheen auf, die klar abgegrenzte Korperbereiche mit Sauerstoff versorgen,
wahrend die Helminthomorpha durch unverzweigte Tracheen gekennzeichnet sind und
als Tracheenbuschel auftreten (Hilken, 1998; Hilken et al., 2015a). Diese Unterschiede
stehen vermutlich in funktionellem Zusammenhang mit der Korperform. Bei kurz und breit
gebauten Arten ermdglichen verzweigte Tracheen einen gleichmaligen Gasaustausch,
wahrend in langgestreckten, schmalen Formen wie den Helminthomorpha lange, unver-
zweigte Tracheen effektiver zur Sauerstoffversorgung beitragen (Verhoeff, 1928-1932;
Hilken 1998; Hilken et al., 2015a).

Auf zellularer Ebene weisen die Tracheen der Diplopoda denselben grundlegenden Auf-
bau wie bei anderen Arthropoden, wie zum Beispiel Chilopoda und Hexapoda, auf. Sie
bestehen aus einem einschichtigen Epithel und sind von kutikularen Schichten umgeben.
Spiralig verlaufende Taenidien verstarken die Tracheen (Hilken, 1998; Hilken et al.,
2015a).

2.4 Stand der Forschung und Forschungsfrage

Aktuell geht man davon aus, dass Tracheensysteme innerhalb der Myriapoda konver-
gent, also mehrfach unabhangig voneinander, entstanden sind (Hilken et al., 1998, 2021).
Studien zur Struktur der Tracheensysteme bei den Chilopoda und Diplopoda stammen
bis auf wenigen Ausnahmen (Hilken et al., 2011, 2015a, 2015b, 2021) aus dem 19. und
frihen 20. Jahrhundert und basieren hauptsachlich auf lichtmikroskopischen Analysen
(Haase 1883, 1885, 1887; Ripper 1931; Wernitzsch 1910; Ziegler 1907). Die aktuelle
Arbeit von Hilken et al. (2021) beschaftigt sich mit Scutigera coleoptrata (Chilopoda, No-



tostigmophora). Mittels einer Rekonstruktion von rontgentomographischen Daten konn-
ten bei der Analyse neue Informationen gewonnen werden, die darauf schliel3en lassen,
dass das Tracheensystem innerhalb der Chilopoda einen einmaligen Ursprung hat (Hil-
ken et al.2021). Obwohl grundlegendes Wissen bereits vorhanden ist, fehlen detaillierte

Analysen der Tracheensysteme von weiteren Taxa innerhalb der Myriapoda.

Das Ziel dieser Masterarbeit ist es, umfangreiche und vergleichende Daten Uber die
Tracheensysteme von Vertretern der Helminthomorpha (Diplopoda) und Pleurostigmo-
phora (Chilopoda) zu erhalten. Anhand der Erstellung von 3D Modellen der Tracheen-
systeme wird eine Analyse der Stigmen (Positionen), Verzweigungsmuster der Tracheen,
der Dicke der Tracheen sowie ihrer Zielorgane durchgefuhrt. Zudem sollen die Tracheen-
systeme basierend auf den neu generierten Daten auf Gemeinsamkeiten und Unter-
schiede verglichen werden. Uberdies soll die Arbeit an die Diskussion ankniipfen, ob sich
das Tracheensystem einmal oder mehrmals unabhangig voneinander innerhalb der My-
riapoda evolviert hat.

3 Material und Methodik

Von den beiden Arten Scolopendra cingulata (Chilopoda) und Cylindroiulus cf. caerule-
ocinctus (Diplopoda), wurden Micro-computertomographische Datensatze mittels Syn-
chrotronstrahlung erstellt (DESY Projekt BAG-20211055 “The arthropod tracheal system
in the context of evolution and functional morphology in biology and medicine”). Die Tiere
wurde mittels Ethylacetat getotet und in Plastikrohrchen Uberfuhrt. Die Scans wurden an
der Beamline P05 des Helmholtz-Zentrum-Geesthacht am Speicherring PETRA Il (Deut-
sches Elektronen Synchrotron — DESY, Hamburg) erstellt. Individuen wurden mit einer
Photonenenergie von 33 keV mit einem Detektorabstand von 400 mm gescannt. Die Pi-
xelgrolde der prozessierten Scans betragt 2,57 uym. Diese Methode hat den Vorteil, dass
das Tracheensystem noch mit Luft gefallt ist und somit ein guter Kontrastunterschied zum
umgebenden Gewebe gewahrleistet ist.



Die Synchrotron-Scans wurden anschliefend in das Programm Amira (ThermoFischer)
importiert, wo sie bearbeitet und analysiert wurden. In den vielen virtuellen Schnitten wur-
den nur die relevanten Gewebe mit Hilfe des Programms markiert, um schlussendlich ein
3D-Modell der Tracheensysteme zu erstellen. Durch diese Rekonstruktion konnten ge-
zielt bestimmte Komponenten hervorgehoben und anschaulich erklart werden. Zudem
kann ein Vergleich der erhobenen Daten mit bereits veroffentlichten Ergebnissen ermog-

licht werden.

Das Tracheensystem von Scolopendra cingulata wurde im vorderen Korperabschnitt un-
tersucht, wobei der Bereich bis kurz vor dem dritten Stigmenpaar in einem 3D-Modell
dargestellt wurde. Bei Cylrindoiulus caeruleocinctus lag der Fokus auf den letzten 15 Kor-
perringen. Auch dieser Abschnitt wurde modelliert, um Aufbau und Verzweigungsmuster
des Tracheensystems im hinteren Korperbereich sichtbar zu machen.

3.1 Arbeitsprozess

Die Rohdaten der Synchrotron-Scans von Scolopendra cingulata wurden in zehn Ab-
schnitten mit jeweils 10.000 Bildern unterteilt. Um maximale Information aus den Stacks
zu gewinnen, wurden verschiedene Filterverfahren erprobt. Die Daten wurden zunachst
durch einen Kantenfilter (Bilateralfilter und Canny Edge Detector) verbessert. Danach
wurden die Graustufen so angepasst, dass die Lumina der Tracheen einen deutlichen
Kontrastunterschied zum Umgebungsmedium hatten (Abbildung 5). Mit dem Tool
»1hreshold“ wurden dann relevante Gewebestrukturen markiert.

Da jedoch dabei auch andere Gewebestrukturen, wie die Kutikula, erfasst wurden, muss-
ten diese manuell entfernt werden. Mit dem Tool ,Remove Islands® wurden kleinere un-
wesentliche Strukturen entfernt. Am Ende dieser Prozedur waren somit nur die relevan-

ten Tracheen markiert (Abbildung 5).



Abbildung 5: Scan-Querschnitt von Scolopendra cingulata im Programm Amira. A Gefiltert und unmarkierte Flachen
von Tracheen. B Markierte Tracheenstrukturen.

Dieses Vorgehen flhrte zu den Ergebnissen des ersten Scanabschnittes (Abbildung 6).
Die markierten Strukturen wurden anschlieRend mit dem Tool ,Smooth Labels“ bearbei-
tet. Danach wurde eine Oberflache erstellt und die Strukturen mittels ,Smooth Surface”
erneut geglattet.

Dieser Vorgang wurde bei jedem einzelnen Abschnitt wiederholt. Zum Schluss wurden
die rekonstruierten Abschnitte zu einem vollstandigen Modell zusammengesetzt.

Derselbe Prozess wurde beim zweiten Tier auch durchgefihrt.

Abbildung 6: Fertig erstellter Abschnitt des Tracheensystems von Scolopendra cingulata. A Unprozessierte Oberfla-
che. B Prozessierte Oberflache.



4 Ergebnisse

4.1 Chilopoda: Europaischer Riesenlaufer (Scolopendra cingulata)

Scolopendra cingulata (Latreille, 1829) wird auch europaischer Riesenlaufer oder auch
Mittelmeerskolopender genannt und ist in Sldeuropa und Sudwestasien verbreitet
(Bonato, Edgecombe, Zapparoli 2011). Diese Art wird bis zu 15 cm lang und zeichnet
sich durch eine variable, aber eher gelbliche Farbe aus. Gewdhnlich sind die hinteren
Rander der Tergite dunkler, was zu einem quergestreiften Muster des Korpers fuhrt. Wie
die meisten Arten der Gattung Scolopendra, ist S. cingulata nachtaktiv und jagt aktiv
Arthropoden und kleinere Wirbeltiere. Tagsuber verbergen sich die Tiere meist unter Stei-
nen und in Bodenspalten, wo sie vor Hitze und Trockenheit geschutzt sind. Arten der
Gattung Scolopendra greifen auch aktiv Menschen an, wenn sie sich bedroht fuhlen. Das
Gift ist allerdings nicht todlich, aber es kann zu schmerzhaften Hautreaktionen kommen.
Die Lebensdauer der S.cingulata betragt ca. acht Jahre (Rosenberg, 2009). Das verwen-

dete Tier war ausgewachsen und ungefahr 8cm lang.

4.1.1 Stigmen

Die Stigmen bei Scolopendra cingulata befinden sich lateral an den Pleuren der langen
Tergite. Bei dieser Art mit 21 beintragenden Segmenten treten die Stigmenpaare typi-
scherweise an den Segmenten 3, 5, 8, 10, 12, 14, 16, 18 und 20 auf (Abbildung 7) (Hilken
et al., 2011).
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Abbildung 7: Stigmenverteilung der Scolopendromorpha (Hilken et al. 2011)
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Beim untersuchten Exemplar ist die Anordnung der ersten beiden Stigmenpaare deutlich
erkennbar (Abbildung 8, Abbildung 9, Abbildung 70 und Abbildung 77). Die Stigmenoffnungen

sind am 3. und am 5. Laufbeinsegment zu finden (das Segment der Giftklaue wird in



diesem Fall nicht mitgezahlt). Die Stigmenoffnung hat eine langsovale Form und ist ca.

450 um breit (Abbildung 12).

Abbildung 8: Visualisierung des Tracheensystems und Stigmenanordnung bei Scolopendra cingulata. Dorsolaterale
Ansicht. Uber dem dritten und funften Laufbeinpaar sind die Stigmen angeordnet. Abkiizungen: st Stigma

Abbildung 9: Visualisierung des Tracheensystems und Stigmenanordnung bei Scolopendra cingulata. Dorsale An-
sicht. Uber dem dritten und flinften Laufbeinpaar sind die Stigmen angeordnet. Abkiirzungen: st Stigma



Abbildung 10: Visualisierung des Tracheensystems. Dorsale Ansicht. Erster (A) und zweiter (B) Teilabschnitte des
kompletten Modells. Im ersten Abschnitt (A) befindet sich der Kopfbereich und die Antennen. Im zweiten Abschnitt (B)
ist das erste Stigmenpaar und die nach posterior verlaufenden Tracheen vorhanden.




Abbildung 11: Visualisierung des Tracheensystems. Dorsale Ansicht. Dritter (A) und vierter (B) Teilabschnitt des kom-
pletten Modells. Im dritten (A) Teil befindet sich das zweite Stigmenpaar. Im vierten (B) Abschnitt sind die Tracheen
vom zweiten und dritten Stigmenpaar vorhanden. Das dritte Stigmenpaar ist im Modell nicht mehr sichtbar.




Abbildung 12: Volumenvisualisierung des Datensatzes mit der Stigmadffnung 1 (Rumpfsegment 3). Das Stigma hat
eine langsovale Form. Lateralansicht, anterior links. Abkirzungen: at Antenne. Ib Laufbein. mxp Maxilliped (Giftklaue)
st Stigma.

4.1.2 Tracheensystem

Bei Scolopendra cingulata zeigt das Tracheensystem eine feine Verzweigung, die sich
Uber den gesamten Korper erstreckt und eine direkte Versorgung der Gewebe ermog-
licht. Am Ursprung (Stigma) erreicht einer der dicksten Tracheenstamme (T2) einen
Durchmesser von etwa 350 um. Die Tracheenstamme sind sehr breit und haufig abge-
flacht (Abbildung 73). Aufgrund ihres gro3en Lumens nehmen die Tracheen im Korperin-
neren des Tieres viel Platz ein. Aus den langen Tracheenstammen, die sich Uber mehrere
Segmente ohne eigene Stigmen erstrecken, zweigen regelmalig kleinere Tracheen ab,
die im Durschnitt einen Durchmesser von 100 um bis 350 um haben. Diese verzweigen
sich weiter beziehungsweise werden die Tracheen deutlich feiner mit einem Durchmes-
ser von etwa 9 um, wie sie beispielsweise in der Antenne vorkommen. Ein Ubergang in
noch feinere Tracheolen wird in der Literatur beschrieben, konnte jedoch aufgrund der
begrenzten Auflosung in der vorliegenden Untersuchung nicht direkt nachgewiesen wer-

den.



Abbildung 13: Tracheenstamme sind abgeflacht. Die abgeflachten Tracheenstdmme, die vom ersten Stigma auf der
linken Seite entspringen, ziehen nach anterior. Anteriore Ansicht. Abkiirzungen: st Stigma

Tracheenstamme sind haufig durch Anastomosen miteinander verbunden. Hierbei kann
man unterscheiden, ob sich langsverlaufende Tracheen (Langsanastomose) oder quer-
verlaufende Tracheen von den gegenuberliegenden Stigmen desselben Segments
(Queranastomose) miteinander verbinden. Oft fusionieren Abzweigungen der Tracheen-
stamme miteinander. Bei der Queranastomose, die das Stigmenpaar des 3. Laufbein-
segments miteinander verbindet, zieht ein Ast der Tracheenrohre SL1 T21 nach ventral
in die Mitte und verbindet sich mit einer Trachee, die von der rechten Seite entspringt
(Abbildung 74).



Abbildung 14: Queranastomose des ersten Stigmenpaares. Ventrale Ansicht. Eine Abzweigung der Trachee 21, die
vom ersten Stigma auf der linken Seite entspringt, verlauft ventral und endet in einer Trachee der rechten Seite. Sie
bildet somit eine Queranastomose und verbinden die zwei Stigmenpaare. Abkiirzungen: as Anastomose. v Verzwei-
gung

4.1.3 Erstes Stigma der linken Seite (Laufbeinsegment 3)

Das erste Stigma der linken Seite des Riesenlaufers befindet sich im Segment des dritten
Laufbeines (Abbildung 75 und Abbildung 76). Insgesamt entspringen 25 Tracheenstamme
von diesem Stigma (Abbildung 17). Von diesen ziehen 15 Tracheen nach anterior in die
vor dem Stigma gelegenen Korperabschnitte (Abbildung 15 und Abbildung 16). Dazu zahlen
der Kopf mit den Antennen und Mundwerkzeugen, die Giftklauen sowie die Segmente
des ersten und zweiten Laufbeinpaares. Die Tracheenstamme, die diese vorderen Ab-
schnitte versorgen, verlaufen medial und dabei in ahnlicher Position wie die Tracheen,
die vom rechten Stigma ausgehen, was auf eine symmetrische Anordnung hindeutet (Ab-
bildung 18). Der Tracheenstamm T1 erstreckt sich nur Uber eine kurze Distanz und ver-
zweigt sich anschlie3end in zwei bis drei feine Tracheen, die vermutlich die umliegende
Muskulatur rund um das Stigma mit Sauerstoff versorgen. Im untersuchten Abschnitt
zeigt sich, dass einzelne Tracheen zahlreiche Verzweigungen aufweisen und mehrere
unterschiedliche Korperbereiche versorgen. T2 projiziert und verzweigt sich in die linke
Giftklaue, in die erste linke Maxille sowie in die rechte und linke Antenne (Abbildung 19).

Die Trachee T2 ist einer der langsten Tracheen, die vom ersten linken Stigma ausgeht.



Bis zur Aufspaltung vor den Antennen hat T2 eine Lange von ca. 6,2 mm. Die linke An-
tenne wird zudem von T8 versorgt. T10 endet mit vielen Verzweigungen im Kopf vor der
Antenne.

Auffallig ist, dass einige Tracheen, die vom linken Stigma ausgehen auch zur rechten
Korperseite projizieren (z.B.: Tracheen 2, 14, 17, 21 und 22) (Abbildung 20). Ein Beispiel
hierfur ist T14, die sich mit Tracheenrohren der rechten Seite Uberkreuzt und mit einem
Ast bis in die rechte Antenne zieht und mit einer weiteren Abzweigung bis in die zweite

rechte Maxille zieht (Abbildung 20).

Abbildung 15: Tracheenstdamme, die vom ersten Stigma auf der linken Seite entspringen und nach vorne projizieren.
Insgesamt 22 Tracheen sind nach anterior gerichtet. Bei T22 ist eine Aufspaltung in drei Aste erkennbar. Ebenso ist
bei T4 ist eine Aufspaltung erkennbar.



Abbildung 16: Tracheenverlauf vom ersten Stigma auf der linken Seite. Die Tracheen, die vom ersten linken Stigma
entspringen, und anterior Richtung Kopf verlaufen. Insgesamt verlaufen 15 Tracheen anterior in den Kopf und Anten-
nen.



Abbildung 17: Das erste Stigma auf der linken Seite in lateraler Ansicht. Insgesamt 25 Tracheenstdmme entspringen
von diesem Stigma. Der GroRteil davon verlauft nach anterior. Oberhalb sind die Tracheen der Antenne zu erkennen.
Abkiirzungen: st Stigma. ta Tracheen der linken Antenne

Abbildung 18: Vorderer Abschnitt ab dem ersten Stigmenpaar. Dorsale Ansicht. Die Tracheen, die vom ersten Stigma
von der linken Seite entspringen und anterior projizieren, verlaufen parallel zu den Tracheen, die von der rechten Seite
entspringen. Abkiirzungen: 1.str. Erstes Stigma der rechten Seite. 1.stl. Erstes Stigma der linken Seite. atl. Antenne
der linken Seite. atr. Antenne der rechten Seite



Abbildung 19: Vorderer Abschnitt des Tracheensystems. Dorsale Ansicht. In rot eingefarbt ist die langste Trachee
(T2) ausgehend vom ersten Stigma der linken Seite. T2 hat bis zur Aufspaltung vor den Antennen eine Lange von
6,2mm. Durch ihre Aufspaltungen versorgt sie die linke und rechte Antenne, die linke 1. Maxille und die linke Giftklaue.
Abkiirzungen: at Antenne



Abbildung 20: A. Anteriore Ansicht. Uberkreuzung der Tracheen, die von der rechten und linken Seite entspringen.
T14 und T17 entspringen vom ersten Stigma der linken Seite und ziehen anterior, wobei sie sich mit Tracheen der
rechten Seite Uberkreuzen. Im weiteren Verlauf versorgen T14 und T17 die Antenne, sowie 1. und 2. Maxille der
rechten Seite (contralaterale Versorgung).

B. Uberkreuzung von T14 und T17 mit Farbe markiert. Anteriore Ansicht. T14 ist mit rot und T17 mit griin markiert. Die
beiden Tracheen, die vom Stigma der rechten Seite entspringen sind mit gelb markiert. Die vier markierten Tracheen
versorgen das Tier contralateral




Das Tracheensystem verzweigt sich besonders stark im Mundbereich des Tieres (Abbil-
dung 21). Vom linken Stigma ausgehend verlaufen vier Tracheenréhren (11, 12, 13 und
16) in die linke Giftklaue (Maxilliped). Ein Ast von T16 projiziert zudem in die zweite Ma-
xille. Die Tracheenrdhre 17 spaltet sich auf, wobei ein Ast in die rechte Antenne und ein
Ast in die rechte zweiten Maxille projiziert (Abbildung 20 und Abbildung 22).

Von T9 und T18 geht jeweils eine Abzweigung ab, die in das erste Laufbein der linken
Korperseite verlauft (Abbildung 22). T3 und T19 versorgen das zweite Laufbein mit Sau-
erstoff (Abbildung 22). Das dritte Laufbein wird von T6 und T20 versorgt (Abbildung 22). Die
restlichen Tracheen bleiben eher zentral und enden im Segment des ersten Laufbeinpaa-
reswie zum Beispiel T21, T22.1, T22.2 und T4. Das Segment des dritten Laufbeinpaares
wird ipsilateral von T4, T5 und T7 versorgt. Diese Tracheen verlaufen nur Uber kurze
Distanzen und enden vermutlich in Tracheolen, die der lokalen Sauerstoffversorgung der

entsprechenden Muskulatur dienen.

Abbildung 21: Die Versorgung der Tracheen im Mundbereich. Anteriore Ansicht. Posterior und dorsal wurden
Tracheen weggeschnitten. Rotmarkierte Tracheen versorgen die ersten Maxillen. Grinmarkierte Tracheen versorgen
die zweiten Maxillen. Gelbmarkierte Tracheen versorgen die Giftklauen.



Abbildung 22: Trachensystem und Innervation der Laufbeine auf der linken Seite. Laterale Ansicht. Die ersten drei
Laufbeine werden von den Tracheen ausgehend vom ersten Stigma der linken Seite versorgt. Das erste Laufbein wird
von T9 und T18; das zweite Laufbein von T3 und T19; das dritte Laufbein wird von T6 und T20 versorgt. Oberhalb des
Tracheensystems und des Stigmas verlaufen die Tracheen der linken Antenne. Abkiirzungen: at Tracheen der An-
tenne. Ib Laufbein st Stigma.

Die Tracheen des ersten linken Stigmas bilden im posterioren Verlauf mehrere Anasto-
mosen mit Tracheen des folgenden Stigmas, was auf eine starke segmentubergreifende
Vernetzung hinweist (Abbildung 23). T15 spaltet sich frGh nach dem Stigma auf. Der nach
anterior verlaufende Ast spaltet sich weiter auf und terminiert im ersten Laufbeinsegment.
Der zweite Ast verlauft dorsal in die Korpermitte und bildet eine Anastomose mit T23
desselben Stigmas. T21 teilt sich in einen anterior und einen posterior gerichteten Ast;
der Verlauf des anterioren Astes wurde zuvor bereits beschrieben. Der posterioventral
verlaufende Ast von T21 teilt sich in zwei Aste. Einer zieht weiter nach posterior und bildet
eine Langsanastomose mit Tracheen des zweiten Stigmas auf der linken Seite. Der an-
dere verlauft quer zur Korpermitte und verbindet sich mit einem Tracheenast des ersten
rechten Stigmas (Queranastomose). Ahnlich verhalt es sich mit T22, von der sowohl an-
terior als auch posterior verlaufende Abzweigungen ausgehen. Ein posterior ziehender
Ast reicht zum Segment des zweiten linken Stigmas (Laufbeinsegment 5) und bildet dort
eine Queranastomose mit einer Trachee der rechten Korperseite. Der zweite Ast der



Trachee T23 verbindet sich ebenfalls mit einem Tracheenstamm des zweiten linken Stig-
mas (Langsanastomose). T24 teilt sich in drei Aste auf, wobei der groRte Ast in das vierte
Laufbein des Tieres projiziert. Die beiden anderen Aste bilden jeweils Anastomosen mit
T21 desselben Stigmas und T11 des zweiten Stigmas. T25 ist nach posterior ausgerich-
tet, zeigt jedoch eine fruhe, dichte Verzweigung in zahlreiche feine Tracheenaste in un-
mittelbarer Nahe des Stigmas. Diese kurzen Abzweigungen enden vermutlich in Trache-

olen (Abbildung 23).

Abbildung 23: Posteriore Ansicht des ersten Stigmenpaares. Beschriftet sind die Tracheen, die vom ersten Stigma
auf der linken Seite nach posterior verlaufen. Abkiirzungen: st Stigma.



Tabelle 1: Ubersicht der Tracheen und welche Organe sie versorgen.

Zielorgan Tracheen vom 1. Stigma | Tracheen vom 2. Stigma links
links

Linke Antenne T2,T8,T16

Rechte Antenne T2, T14, T17

Kopfbereich T10

Linke 1. Maxille T2

Linke 2. Maxille T16

Rechte 1. Maxille T17

Rechte 2. Maxille T14, T17

Linke Giftklaue

12, T11,T12,T13,T16

Stigma Bereich

T1,T25

1. Laufbein links T9, T18

Laufbeinsegment 1 | T15

2. Laufbein links T3, T19

3. Laufbein links T6, T20

Laufbeinsegment 3 | T4, T5, T7, T21

4. Laufbein links T24 T9

5. Laufbein links 15, T10
Laufbeinsegment 5 | T22, T23

6. Laufbein links T12, T13
7. Laufbein links T12

4.1.4 Zweites Stigma der linken Seite (Laufbeinsegment 5)

Beim zweiten Stigma auf der linken Seite entspringen insgesamt 21 Tracheen (Abbildung
24). Auch im Bereich des zweiten Stigmas zeigen sich sehr breite, teils abgeflachte
Tracheenstamme (Abbildung 24). Ihr gro3es Lumen fuhrt dazu, dass sie einen erheblichen
Teil des Korpervolumens einnehmen. Zwischen den Tracheen des ersten und zweiten
Stigmenpaares lassen sich zahlreiche Langs- und Queranastomosen beobachten. T1
verzweigt sich unmittelbar nach dem Stigma in zwei kurze Aste, die nur eine geringe
Strecke ins Korperinnere verlaufen. Auch T2 bis T4 zeigen einen kurzen Verlauf in Rich-
tung Korpermitte, wobei sie sich am distalen Ende jeweils nochmals aufspalten. T5 ist
stark abgeflacht und verlauft zunachst in posteriorer Richtung. Anschliel3end spaltet sich
die Trachee auf: Ein Ast beschreibt eine Biegung nach anterior und bildet eine Anasto-
mose mit T6 des gleichen Stigmas. Der zweite Ast zieht weiter posterior und bildet eine
Anastomose mit einer Trachee des dritten Stigmas (Abbildung 25 und). T6 verlauft zu-
nachst in Richtung Kérpermitte und spaltet sich dort in zwei Aste auf: Ein Ast zieht anterior
und bildet eine Anastomose mit T7 desselben Stigmas. Wahrend der zweite Ast medial



nach posterior zieht und bis zum dritten Stigma reicht (Abbildung 26). T7 weist einen kraf-
tigen Hauptstamm auf und verlauft in anteriorer Richtung. Eine seiner Abzweigungen bil-
det eine Langsanastomose mit T23 des ersten Stigmas, eine weitere mit T8 desselben
Stigmas. Der anterior verlaufende Tracheenstamm T8 verzweigt sich in drei Aste: zwei
enden im Bereich des vierten Laufbeinsegment, der dritte bildet eine Anastomose mit T7.
T9 verlauft nach anterior und zweigt sich auf, wobei ein Ast eine Langsanastomose mit
T22 vom ersten Stigma bildet. Der zweite Ast zieht in das vierte Laufbeinpaar. T10 besitzt
drei groRe Abzweigungen, wovon eine in der Korpermitte terminiert, die zweite mit T24
des ersten Stigmas fusioniert und die dritte sich nochmals in zwei Aste spaltet. Von die-
sen zieht ein Ast auf die rechte Korperseite und bildet eine Queranastomose mit einer
Trachee, die vom zweiten Stigma der rechten Seite entspringt. Der zweite Ast verlauft in
das funfte Laufbein der linken Seite. T11 verlauft parallel mit einer Trachee des rechten
Stigmas nach anterior. Der dicke Stamm von T11 bildet sowohl Langs- als auch Quera-
nastomosen und verbindet sich mit T18 desselben Stigmas. T12 zweigt sich auf und ver-
sorgt die Laufbeine sechs und sieben. Eine Abzweigung von T12 projiziert bis zum dritten
Stigma nach posterior (Langsanastomose). Der Hauptast von T13 projiziert in das
sechste Laufbein. Die Abspaltung von T13 bildet mit TS vom zweiten Stigma der linken

Seite eine Anastomose.



Abbildung 24: Tracheenanordnung am zweiten Stigma der linken Korperseite. Vom zweiten Stigma gehen insgesamt
21 Tracheenstdamme aus, die in das Korperinnere ziehen. Besonders auffallig sind mehrere breite, teils abgeflachte
Tracheenstdmme mit groem Lumen. Diese nehmen einen erheblichen Anteil des Korpervolumens in diesem Abschnitt
ein.



Abbildung 25: (A) Verlauf und Verzweigung von T5 am zweiten Stigma der linken Korperseite. T5 zeigt eine stark
abgeflachte Morphologie und verlauft zunachst in posteriorer Richtung. Im weiteren Verlauf spaltet sich die Trachee in
zwei Aste auf. Der nach anterior verlaufende Ast bildet eine Anastomose mit T6 desselben Stigmas. Der nach posterior
verlaufende Ast anastomisiert mit einer Trachee des dritten Stigmas (markiert mit as). (B) Verlauf und Verzweigung
von T5 am zweiten Stigma der linken Korperseite mit Einfarbung. Der psoterior verlaufende Ast von T5 ist rot markiert.
Die Trachee des dritten Stigmas der linken Seite ist mit griin markiert. Die Anastomose der beiden Tracheen ist mit as
gekennzeichnet. Abkirzungen: 2. st Zweites Stigma der linken Korperseite. as Anastomose. Abklrzungen: as A-
nastomose 2.st Zweites Stigma der linken Korperseite.



Abbildung 26: T6 Anastomosen mit T7 und Trachee vom dritten Stigma (A). T6 Anastomosen mit T7 und Trachee
vom dritten Stigma mit Einfarbung (B). T6 ist rot und T7 ist griin. Linke Seite, Ansicht von oben. Rechte Seite ist
weggeschnitten. Abkuirzungen: as. Anastomose. 2.st. Zweites Stigma der linken Seite

T14 und ein Ast von T15 enden beide in der Nahe des Stigmas. Der zweite Ast von T15
zieht ins 5. Laufbein links. T16 besitzt einen dicken Stamm mit vielen Abzweigungen und
fusioniert mit Tracheen des dritten Stigmas (Abbildung 26). T17 projiziert nach posterior
und bildet mit einer Trachee des dritten Stigmas eine Langsanastomose. T18 verlauft in
ventraler Richtung, zeigt mehrere laterale Abzweigungen und endet in einer Queranasto-
mose. T19 bildet Langs- und eine Queranastomosen und eine Abzweigung endet nahe
dem Stigma L2. T20 endet nach kurzer Distanz unterhalb des Stigmas. T21 wiederum
verlauft in das funfte Laufbein.

Zwischen dem dritten und funften Laufbeinsegment Iasst sich eine deutlich hohere An-
zahl an Langs- und Queranastomosen als in den anterior gelegenen Abschnitten be-
obachten. Zahlreiche Tracheenaste aus diesem Bereich sind sowohl mit den Tracheen



des ersten und zweiten Stigmas, als auch mit Strukturen der gegenuberliegenden Kor-
perseite verbunden (Abbildung 27). Im Bereich des ersten und zweiten Stigmenpaares
zeigt sich eine ausgepragte Links-Rechts-Symmetrie. Die Anzahl der Tracheenstamme
ist auf beiden Seiten nahezu identisch und auch ihre Verlaufe stimmen weitgehend uber-

ein. Diese symmetrische Organisation wird durch die regelmaldig angeordneten, parallel

verlaufenden Tracheen zusatzlich bekraftigt (Abbildung 27).

Abbildung 27: Bereich zwischen dem ersten und dem zweiten Stigmenpaar. Ansicht von oben. In diesem Bereich sind
zahlreiche Langs- und Queranastomosen erkennbar. Zudem zeigt sich eine hohe Symmetrie in der Anzahl und Anord-
nung der Tracheenstdmme auf der linken und rechten Korperseite. Abkiirzungen: Ib Laufbein st Stigma.

4.2 Diplopoda: Gemeiner FeldschnurfuRer (Cylindroiulus cf. caerule-
ocinctus)

Cylindroiulus caeruleocinctus (Wood, 1864), auch als ,Gemeiner Feldschnurfulzer be-
kannt, ist, bis auf den Stdosten, in ganz Europa verbreitet. Dartber hinaus wurde die Art
in die USA und nach Kanada eingeschleppt. Individuen erreichen eine Kdrperlange von
18 bis 37mm und weisen eine glanzende, schwarze bis schwarzbraune Farbung auf. Es

handelt sich um eine stendke Art, die vom Fruhjahr bis Herbst aktiv ist, wobei im Sommer



ein deutlicher Ruckzug in tiefere Erdschichten erfolgt. Typische Lebensraume sind Acker-
rander, Schuttplatze oder Garten, wo sie sich tagsuber haufig unter Steinen aufhalten.
Wie viele andere Diplopoden besitzt auch diese Art Wehrdrtsen. Der nachtliche Aktions-
radius der eher schwerfalligen Tiere betragt 1 bis 2 m und beschrankt sich Uberwiegend
auf die Bodenoberflache (Schubart, 1934; Dunger, 1962; Blower, 1985; Enghoff, 2015).

4.2.1 Stigmen

Vertreter der Helminthomorpha besitzen keine Stigmen am 1. und 2. Diplosegment. Ab
dem 5. Diplosegment befindet sich auf jedem beintragenden Korperring zwei Beinpaare
und zwei Paar Stigmen (Abbildung 28) (Hilken et al., 2015a). Die Stigmen sind seitlich der
Beinansatze positioniert und liegen auf einem lateralen Sklerit, das in der Literatur als
Pleurotergit bezeichnet wird (Wesner et al., 2014).
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Abbildung 28: Schematische Stigmenanordnung der Helminthomorpha (Diplopoda). Abkiirzungen: ¢ Collum. h Kopf.
s Stigmen. (Hilken et al., 2015a)

Die Offnungen sind in einem Viereck angeordnet (Abbildung 29 und Abbildung 30). Die letz-
ten drei beinlosen Segmente besitzen keine Stigmen (Abbildung 29 und Abbildung 30).



Abbildung 29: Der hintere Abschnitt von Cylindroiulus caeruleocinctus. Die Stigmen sind in einem Viereck angeordnet.
Sie befinden sich lateral der Beinansatze. Die letzten drei beinlosen Segmente sind stigmenlos. Abkiirzungenav Anal-
ventile. bkr Beinlosesr Korperring. st Stigma.



Abbildung 30: Ein beintragender Korperring besitzt vier Stigmen. Diese Stigmen sind in einem Viereck angeordnet
und lateral der Beinansatze positioniert. Sie liegen auf dem Pleurotergit. Abkiirzugen: ba Beinansatz. st Stigma.

Die Stigmenoffnungen sind kreisformig. Die Stigmentaschen ragen langlich in den Korper
hinein und verlaufen schrag nach anterior. Weiter nach anterior nehmen die Stigmenta-
schen eine elliptische Form an und werden im Durchmesser grofer (Abbildung 317). Die
posterioren Stigmentaschen eines Diplosegments sind mit etwa 340 ym deutlich langer
als die anterioren (ca. 230 um). Am Ende jeder Stigmentasche gibt es einen medianen
und einen lateralen Zweig (Abbildung 31). Von diesen Abzweigungen entspringen

Tracheenbundeln. Von den anterioren Stigmentaschen entspringen sowohl median als



lateral Tracheen in nicht exakt bestimmbarer Anzahl. Von den posterioren Stigmenta-
schen ziehen lateral acht bis neun Tracheenaste ab. Zusatzlich entspringt aus dem me-
dialen Bereich meist eine, seltener zwei Tracheen. Diese medial entspringenden
Tracheen kreuzen sich mit den Tracheen der kontralateralen Seite und terminieren zwi-
schen den vier Tracheentaschen (Abbildung 32). Am Ende der posterioren Stigmenta-
schen befindet sich zwischen den beiden Tracheenabzweigungen ein dorsaler Fortsatz

(Abbildung 31).

Abbildung 31: Ansicht einzelner Stigmentaschen mit medianen und lateralen Zweigen. Die Stigmentaschen weisen
einen langlichen Verlauf auf, wobei zum Ende hin (von unten nach oben) der Durchmesser zunimmt. Am Ende spalten
sich die Taschen in einen medianen und lateralen Zweig auf. Anteriore Stigmentasche: Median und lateral entspringen
Tracheen, wobei die Anzahl nicht genau bestimmbar ist. Posteriore Stigmentasche: Median enspringt meistens eine,
selten zwei Tracheen. Die laterale Abzweigung besitzt acht bis neun Tracheen.
A anteriore Stigmatasche. B posteriore Stigmatasche. Abkiirzungen: df Dorsaler Fortsatz. Iz Lateraler Zweig. mz
Medianer Zweig

Abbildung 32: Ansicht von zwei Paar Stigmentaschen von einem Korperring. Es gibt zwei anteriore Stigmentaschen
und zwei posteriore Stigmentaschen. Aus den anterioren Taschen gehen mehr, jedoch diinnere Tracheen hervor. Aus
den posterioren Taschen entspringen weniger Tracheen, dafiir deutlich kraftigere. Die medianen Zweige (sowohl bei
anterioren als auch posterioren Stigmentaschen) tragen kurze und wenige Tracheen, die lateralen hingegen zahlreiche



und langere. A Ansicht von vorne. B Ansicht von hinten. Abkiirzungen: ast anteriore Stigmatasche. pst posteriore
Stigmatasche.

Generell entspringen aus den anterioren Stigmentaschen mehr, jedoch dunnere
Tracheen, wahrend die posterioren Taschen weniger, dafur deutlich kraftigeren Tracheen
aufweisen. Die medianen Zweige haben meist kurze und wenige Tracheen, die lateralen

hingegen zahlreiche und langere (Abbildung 32).

4.2.2 Tracheensystem

Die lateral entspringenden Tracheen verlaufen ungeordnet unterhalb der Kutikula (Abbil-
dung 33 und Abbildung 34). Die Tracheen bleiben nicht nur in dem Segment, in dem sie
entspringen, sondern erstrecken sich sowohl nach anterior als auch posterior Uber zwei
bis drei Korperringe (Abbildung 35). Die Tracheen spalten sich sehr selten und unregel-
mafig auf (Abbildung 35). Vom Abzweigpunkt an verlaufen die Tracheen gekreuzt mit de-
nen der benachbarten Stigmentaschen. Es wirkt wie ein Geflecht aus vielen Tracheen,
die sich kreuz und quer in alle moglichen Richtungen ausbreiten (Abbildung 36). Sowohl
kraftige (posteriore) als auch feine (anteriore) Tracheen verlaufen weit nach dorsal an der
Innenseite der Kutikula entlang. Von den anterioren Stigmentaschen zieht haufig ein
Tracheenbundel sowohl nach anterior als auch nach posterior und reicht dabei bis zum
nachsten oder sogar bis zum Ubernachsten Stigmenpaar (Abbildung 35 und Abbildung 36).
Diese Bundel verlaufen auf HOhe der lateralen Zweige der Stigmentaschen. Dadurch
wirkt es, als ob sich ein Blndel von vorne nach hinten durch den Korper ziehen wirde
(Abbildung 35 und Abbildung 36).

Auch median erkennt man ein kleineres Bundel von Tracheen. Die Tracheen entspringen
von der linken und rechten Seite und bundeln sich in der Mitte (Abbildung 34 und Abbildung
37). Die Tracheen, die von den medianen Zweigen der vorderen Stigmentaschen ent-
springen, verlaufen nach posterior zu den nachsten Stigmentaschen, wo sie auch enden

(Abbildung 37).

Die raumliche Anordnung der Tracheen erweckt zunachst den Eindruck, dass die Stig-
mentaschen durch die Tracheen miteinander verbunden sind. Jedoch wurde keine di-

rekte Verbindung erkannt und somit konnen Anastomosen ausgeschlossen werden.



Abbildung 33: Ansicht von vorne mit Kutikula und den Ansatzen der Beinpaare. Die blau markierten Tracheen verlau-
fen unterhalb der Kutikula. Im mittleren Bereich des Korpers befinden sich keine Tracheen. Abkiirzungen: bp Bein-
paare.



Abbildung 34: Ansicht des Tracheensystem von vorne ohne Kutikula. Die Stigmentaschen befinden sich medioventral.
Die Tracheen verlaufen der Kutikula entlang. Median zwischen den Stigmentaschen des nachsten Kérperrings sind
Tracheen erkennbar.



Abbildung 35: Tracheenverlauf bei den Stigmentaschen der rechten Seite. Ansicht von innen. Tracheen verlaufen
unterhalb der Kutikula nach oben und erstrecken sich tber mehrere Segmente. Unregelmafig kommen auch Aufspal-
tungen vor. Abkiirzungen: asp Aufspaltung. ast anteriore Stigmatasche. pst posteriore Stigmatasche.

Abbildung 36: Tracheenverlauf bei den Stigmentaschen. Ansicht der rechten Seite von innen. Die Tracheen bilden
ein Geflecht und erstrecken sich in alle Richtungen. Abkiirzungen: ast anteriore Stigmatasche. pst posteriore Stig-
matasche.




Abbildung 37: Ansicht von oben auf den Tracheenverlauf median zwischen Tracheentaschen benachbarter Seg-
mente. Von den posterioren Taschen entspringen median ein kraftiger Ast, wobei sich die beiden Tracheen Uberkreu-
zen. Von den anterioren Tracheentaschen entspringt median ein Tracheenbindel, welches nach posterior und bis zu
den Stigmentaschen des nachsten Kérpersegments verlauft. Abkiirzungen: ast. anteriore Stigmentasche. pst. poste-
riore Stigmentasche. t. Biindel an Tracheen

5 Diskussion

5.1 Das Tracheensystem der Chilopoda

Das Tracheensystem von S. cingulata ist durch spezifische Merkmale gekennzeichnet.
Die Stigmen aller Scolopendromorpha Arten (mit einer Ausnahme: Plutonium zwierleinii)
sind paarig an den Pleuren der Beinsegmente mit langen Tergiten vorhanden (Hilken et
al., 2011). Entsprechend befinden sich die Stigmen von S. cingulata an den Segmenten
3, 5, 8,10, 12, 14, 16, 18 und 20, wobei das giftklauentragende (erste) Segment nicht
gezahlt wird (Hilken et al., 2011; Manton 1965). Beim untersuchten Individuum sind die
Stigmen des 3. und 5. Beinsegments im Scan sichtbar. Das 3D-Modell endet kurz vor

dem 8. Beinsegment bzw. vor dem dritten Stigmenpaar (Abbildung 8 und Abbildung 9).



Hilken (1998) beschreibt die Form der Stigma-Offnung als 1angsoval und mit einer Lange
von ca. 250 um. Die Analyse in dieser Arbeit ergab beim ersten Stigma der linken Seite
bei einer langsovalen Form einen Durchmesser von 450 um. Hilken (1998) lieferte jedoch
keine Information, um welches Stigma es sich bei seiner Untersuchung handelt. Generell
sind die Stigmen bei Chilopoda anterior etwas grofRer als posterior (Curry, 1974). Hilken
(1998) bringte dies mit einer erhdhten Gasaustausch-Rate bei vorderen Segmenten und

dem stigmenlosen Kopfbereich in Zusammenhang.

Zudem sind die kraftigen Tracheenstamme auffallig, die am Ursprung einen Durchmesser
von bis zu 350 um erreichen und damit deutlich breiter sind, als die von Hilken (1998)
angegebenen Werte (160 wm). Da Hilken (1998) keine Angaben zur GroRe des Tieres
machte, konnte der Grund fur die Unterschiede innerhalb derselben Art moglicherweise
im Alter oder Geschlecht des Tieres liegen, was wiederum die Groze und damit die Aus-
pragung des Tracheensystems beeinflussen konnte.

Von den kraftigen Tracheenstdmmen zweigen zahlreiche feinere Tracheen ab und weiter
in feine Tracheolen (aufgrund der Auflosung nicht erkennbar im 3D Modell). Die Tracheen
bzw. Tracheolen versorgen die verschiedenen Gewebe und Organe. Die weitlumigen und
langen Tracheen beanspruchen viel Platz im Korper (Abbildung 72), woran man den Stel-
lenwert des Tracheensystems fur das Tier vermuten kann. Zahlreiche Verzweigungen
und Aufspaltungen ermoglichen es einer einzelnen Trachee viele verschiedene Korper-
regionen und Gewebe zu versorgen (Abbildung 19).

Hilken et al. (2011) nahm an, dass bis zu 15 Tracheen dem ersten Stigma entspringen,
wobei zehn davon nach anterior in die Segmente und bis in den Kopf verlaufen. Die ak-
tuelle Untersuchung ergab, dass 25 Tracheenstamme von einem einzigen Stigma ent-
springen (erstes Stigma der linken Seite), von denen 15 Tracheen nach anterior verlau-
fen, einige im Kopf, z.B. in die Mundwerkzeuge, und andere bis in die Antennenspitze
(Abbildung 15 und Abbildung 176).

Ein weiteres Merkmal ist die hohe Anzahl von Anastomosen, die zwischen den Tracheen-
asten bei S. cingulata auftreten und diese zu einem vernetzten System verbinden (Hilken
et al. 2011). Das untersuchte Individuum weist eine hohe Anzahl von Langs- und Quer-
verbindungen auf, insbesondere zwischen den zwei Stigmenpaaren (Abbildung 74, Abbil-
dung 25, Abbildung 26 und Abbildung 27). Auch wenn es fur Chilopoden bislang keine Stu-



dien zur Funktion von Anastomosen gibt, deuten Vergleiche aus anderen Arthropoden-
gruppen darauf hin, dass diese Verbindungen eine wichtige Rolle im Tracheensystem
spielen. Anastomosen verknupfen bei Solifugen (Chelicerata, Walzenspinnen) verschie-
dene Bereiche des Tracheensystems miteinander und verbinden so auch beide Korper-
halften. Diese Verbindungen sollen die Effektivitat der Luftstromung erhohen und eine
gleichmafige Verteilung der Atemgase ermoglichen (Franz-Guess et al., 2016). Bei eini-
gen Insekten sind Anastomosen noch haufiger verbreitet als bei Spinnentieren vorhan-
den, da jedes laterale Tracheenpaar mit den Tracheen der benachbarten Segmente ver-
bunden ist (Franz-Guess et al., 2016). Die Daten aus diesen Gruppen lassen darauf
schliel3en, dass segmentubergreifenden Verbindungen auch bei Chilopoden zur Regu-
lierung der Luftstrome beitragen, lokale Blockaden ausgleichen und somit eine zuverlas-
sige Sauerstoffversorgung ermoglichen. Die gro3e Anzahl an Anastamosen bei S. cingu-
lata kann daher wahrscheinlich als funktionelle Anpassung an den hohen Energie- und

Sauerstoffbedarf eines aktiven und rauberischen Lebensstils verstanden werden.

Neben Aktivitat und Lebensstil konnen auch Korpergrofde und Umgebungstemperatur
den Energie- und Sauerstoffbedarf der Tiere beeinflussen. Zwar fehlen Daten und Mes-
sungen in Bezug auf Chilopoden, doch aus der Lebensweise verschiedener Arten lassen
sich Zusammenhange ableiten. Arten, die an der Oberflache aktiv sind wie zum Beispiel
Scutigera coleoptrata, zeigen eine hohe Beweglichkeit und schnelle Jagdaktivitat, was
einen hohen Sauerstoffbedarf impliziert. Grabende Arten sind dagegen deutlich trager
(Rosenberg, 2009). Zudem erbeuten gro3ere Arten in der Regel auch gro3ere Beutetiere,
was auf einen hoheren Energieumsatz hinweist (Rosenberg, 2009). Die Umgebungstem-
peratur beeinflusst zusatzlich die Aktivitat der Tiere und somit auch indirekt den Sauer-
stoffbedarf. In warmen Regionen steigt die Aktivitat vieler Arten deutlich an, wahren in
der kalten Jahreszeit sich die Tiere meistens in tiefere Bodenschichten zurtckziehen und
weniger aktiv sind (Rosenberg, 2009). Das Tracheensystem muss also nicht nur anato-
misch, sondern auch funktionell den speziellen Anforderungen einer flexiblen Sauer-

stoffversorgung gerecht werden.

Interessant ist daher der Vergleich mit Scutigera coleoptrata (Notostigmophora). Bei die-
ser Art besitzt das Tracheensystem keine Anastomosen, sondern eine vollig andere Or-
ganisation mit zahlreichen kurzen, unverzweigten Tracheen, die den Sauerstoff direkt an

die Hamolymphe leiten. Von dort wird der Sauerstoff Uber das Kreislaufsystem mittels



Hamocyanin verteilt (Hilken et al., 2011; Hilken et al., 2021). Allein aus diesem Merkmal
wird eine konvergente Evolution der Tracheensysteme innerhalb der Chilopoda diskutiert
(Hilken 1998; Hilken et al., 2011; Hilken et al., 2021).

5.2 Das Tracheensystem der Diplopoda

Uber das Tracheensystem der Juliformia ist bislang wenig bekannt. Einige Vertreter der
Ordnung Julida, wie z.B. Ommatoiulus rutilans und O. sabulosus, wurden von Rossi
(1901), Krug (1906), Ziegler (1907), Verhoeff (1928-1932) und Hilken (1998) untersucht.

Die Ergebnisse zu C. caeruleocinctus bestatigen die fur Helminthomorpha typische An-
ordnung der Stigmen: Die beintragenden Diplosegmente besitzen zwei Stigmenpaare,
wobei die letzten drei beinlosen Ringe stigmenfrei sind (Abbildung 29 und Abbildung 30).
Hilken et al. (2015a) beschrieben zudem auch den vorderen Abschnitt (nicht im 3D Modell
vorhanden). Das beinlose Collum tragt keine Stigmen. Die zwei darauffolgenden Seg-
mente besitzen ebenfalls keine Stigmen. Ab dem 5. Diplosegment sind pro Segment zwei
Stigmenpaare vorhanden (Abbildung 28).

Die Stigmen sind seitlich der Beinansatze (Coxen) positioniert. Sie befinden sich ventral
auf den Sterniten (Hilken et al., 2015a). Wesener et al. (2014) wiesen allerdings darauf
hin, dass bei der Ordnung Glomeridesmida die Stigmen sich nicht direkt auf den Sterni-

ten, sondern auf einer separaten Platte (Subcoxa) befinden.

Die bereits untersuchten Arten der Diplopoda zeigten eine sehr variable Form und Grolde
der Stigmenoffnungen, sodass sich daraus keine einheitlichen Merkmale ableiten lassen
(Hilken, 1998; Hilken et al., 2015a). Bei C. caeruleocinctus sind die Offnungen kreisformig
und je Diplosegment viereckig angeordnet (Abbildung 29 und Abbildung 30).

Die Stigmentaschen sind wie bei O. sabulosus schmal und langlich und verbreitern sich.
(Abbildung 32). Am Ende teilt sich jede Stigmentasche in einen medianen und lateralen
Zweig, welche von Hilken (1998) als ,HOrner* bezeichnet wurden. Bei den posterioren
Stigmentaschen lasst sich zusatzlich ein dorsaler Fortsatz zwischen den beiden Zweigen
erkennen (Abbildung 31). Die Daten von C. caeruleocinctus zeigen zudem, dass die poste-
rioren Stigmentaschaen mit ca. 340 um deutlich Ianger als die anterioren (ca. 230 um)

sind.



C. caeruleocinctus besitzt diunne und feine Tracheen. Diese verlaufen knapp unterhalb
der Kutikula. Im Vergleich zu S. cingulata nehmen die Tracheen im Inneren des Tieres
weniger Raum ein, wodurch in der Korpermitte mehr Platz fur andere Organsysteme vor-
handen ist. (Abbildung 33 und Abbildung 34).

Hilken et al. (2015a) beschrieben fur die Ordnung Julida ein charakteristisches Muster:
Tracheen aus den anterioren Stigmentaschen sind zahlreicher und dunner, wahrend
Tracheen aus den posterioren Stigmentaschen weniger zahlreich und kraftiger sind. Zu-
dem beschrieben Hilken et al. (2015a), dass die Tracheen des medianen Zweiges kurzer
und kraftiger als jene des lateralen Zweiges sind. Diese Merkmale lassen sich auch fur
C. caeruleocinctus bestatigen (Abbildung 37 und Abbildung 37).

Die Tracheen der lateralen Zweige bei C. caeruleocinctus erstrecken sich in alle Richtun-
gen und versorgen hauptsachlich das eigene Diplosegment. Jedoch reichen einige
Tracheen bis in benachbarte Segmente (Abbildung 35 und Abbildung 36). Ahnliches wurde
auch fur O. sabulosus berichtet (Hilken et al., 2015a). Sowohl lateral als auch median
kommt es zu vielen Uberkreuzungen, aber Anastomosen fehlen bei C. caeruleocinctus
ganzlich. Dies stimmt mit den Ergebnissen von Hilken (1998) fur O. sabulosus Uberein.
Hilken et al. (2015a) beschreibt bei O.rutilans laterale und mediane langsverlaufende
Tracheenbundel, die im vierten und funften Diplosegment entspringen und die ersten
Segmente und den Kopf versorgen. Im Gegensatz zu den meisten Helminthomorpha, bei
denen diese Bundel nur in den vorderen Rumpfsegmenten vorkommen (Ziegler, 1907),
stellte Wernitzsch (1910) fest, dass sie bei Julus sp. auch in den hinteren Segmenten zu
finden sind. Zwei laterale und ein medianes kleineres Bundel an Tracheen lassen sich
auch im hinteren Abschnitt bei C. caeruleocinctus finden (Abbildung 36 und Abbildung 37).

5.3 Vergleich der Tracheensysteme und evolutionare Aspekte

Die in dieser Arbeit untersuchten Arten verdeutlichen die Unterschiede in der Organisa-
tion und Auspragung ihrer Tracheensysteme. Beide Arten besitzen komplexe Atmungs-
systeme, die an ihre jeweilige Lebensweise angepasst sind. Bei S. cingulata besteht das
Tracheensystem aus kraftigen und verzweigten Tracheen mit zahlreichen Anastomosen,
die eine segmentubergreifende Zirkulation der Luft ermoglichen. Diese Organisation kann

als Anpassung an den aktiven, rauberischen Lebensstil interpretiert werden.



Das Tracheensystem von C. caeruleocinctus ist hingegen durch feine, dicht unter der
Kutikula verlaufende Tracheen charakterisiert, die keine Anastomosen aufweisen und
vorwiegend das jeweilige Diplosegment versorgen. Diese kompakte Organisation durfte
den geringeren Sauerstoffbedarf und die energiebkonomische Lebensweise dieser Dip-
lopodenart widerspiegeln.

Zwischen den zwei Arten besteht ein signifikanter Unterschied bei der Stigmenverteilung.
Wahrend S. cingulata nur auf bestimmten Segmenten Stigmen tragt (anisostigmophor),
treten bei C. caerulecocinctus auf jedem beintragenden Diplosegment zwei Stigmen-
paare auf (Ausnahme bei den ersten Diplosegmenten). Dieser Unterschied in der Stig-
menanordnung stellt ein mogliches Gegenargument zur Homologie der Tracheensys-
teme von Chilopoda und Diplopoda dar.

Zusatzlich wurde die Lage der Stigmen lange Zeit als weiteres Kriterium gegen eine Ho-
mologie herangezogen. Hilken (1998) nahm an, dass die Stigmen bei Diplopoda auf den
Sterniten lokalisiert sind, wahrend sie bei Chilopoda pleural positioniert sind.

Neure Studien, wie von Wesener et al. (2014), zeigten jedoch, dass die Stigmen der Dip-
lopodenordnung Glomeridesmida nicht auf den Sterniten, sondern auf einer separaten
Subcoxa liegen. Bei den Helminthomorpha sind diese Stigma-tragenden Platten dagegen
offenbar sekundar mit dem Sternit verschmolzen, was erklart wieso eine Subcoxa bei
diesem Taxon nicht deutlich abgrenzbar ist. Diese Befunde korrigieren die fruhere An-
nahme einer sternalen Stigmenposition bei Diplopoden.

Wesner et al. (2014) legen somit nahe, dass die Stigmen bei Chilopoda und Diplopoda
pleural bzw. subcoxal positioniert sind und damit in ihrer Lage homolog zueinander sein

konnten.

Eine funktionelle Gemeinsamkeit der beiden Gruppen (Diplopoda und Chilopoda) sind
die Tracheentaschen, die als Muskelansatzstellen dienen (Hilken, 1998; Hilken et al.,
2011; Hilken et al., 2015a). Dieser Aspekt war in den erstellten 3D-Modellen aufgrund
des begrenzten Kontrastes leider nicht nachvollziehbar, gilt aber aufgrund friherer Arbei-
ten (Hilken, 1998; Hilken et al., 2011; Hilken et al., 2015a) als gesichert.

Altere Untersuchungen (Hilken, 1998; Dohle, 1985; Minelli, 1993) gehen aufgrund der
vielfaltigen Auspragungen (Bauweise, Verzweigung, Lage und Verteilung der Stigmen)
von einer mehrfach unabhangigen Entstehung des Tracheensystems innerhalb der My-

riapoda aus. Demgegenuber stehen neuere Publikationen von z.B. Hilken et al. (2021),



worin ein gemeinsamer Ursprung der Systeme bei Chilopoda und Diplopoda diskutiert
wird. Die phylogenetischen Analysen von Benavides et al. (2023) weisen neuerdings auf
ein Schwestergruppenverhaltnis von Chilopoda und Diplopoda innerhalb des Taxons
Pectinopoda hin. Dies wurde zusatzlich die These eines gemeinsamen Vorfahrens mit
terrestrischem Tracheensystem unterstutzen. Nach dieser Interpretation kdnnten die Un-
terschiede der Tracheensysteme der Chilopoda und Diplopoda das Ergebnis einer frihen
Spezialisierung sein, die sich aus einer gemeinsamen Ursprungsart entwickelt hat.

Ahnliche Betrachtungen gibt es auch innerhalb der Chilopoda. Friiher wurde von einer
konvergenten Entwicklung des Tracheensystems innerhalb der Chilopoda ausgegangen
(Hilken, 1998), doch heute ist die Ansicht eher wahrscheinlich, dass das Tracheensystem
einen gemeinsamen Ursprung haben konnte (Hilken et al., 2021). Trotz der deutlichen
Unterschiede zwischen den Notostigmophora (Scutigeromorpha) und Pleurostigmophora
(alle Ubrigen Taxa) sprechen mehrere Merkmale, wie die Ubereinstimmende Stigmenver-
teilung (anisostigmophor) auf bestimmten Segmenten (1, 3, 5, 8, 10, 12 usw.) sowie funk-
tionelle und morphologische Gemeinsamkeiten, fur einen gemeinsamen evolutionaren
Ausgangspunkt. Die spezifischen Anpassungen der Scutigeromorpha (unpaare, dorsale
Stigmen, keine Taenidien und verstarktes Vorkommen von Hamocyanin) werden dem-
nach als abgeleitete Merkmale eines ursprunglich einheitlichen Systems interpretiert (Hil-
ken et al., 2021).

Palaontologische Funde erganzen die morphologischen molekularen Erkenntnisse und
liefern zusatzliche Hinweise auf die mdgliche Entstehung und Entwicklung der Tracheen-
systeme innerhalb der Myriapoda. Fossile Funde von Euthycarcinoiden, einer ausgestor-
benen Gruppe kambrischer Arthropoden, werden als mogliche aquatische Stammgruppe
der Myriapoda diskutiert (Edgecombe et al., 2020). Daten deuten auf einen schrittweisen
Ubergang vom Wasser- zum Landleben hin, der vermutlich tber StiRwasserformen zu
vollstandigen terrestrischen Arten fuhrte. Erste Anpassungen an die Luftatmung konnten
demnach bereits in solchen Ubergangsformen entstanden sein. Damit kdnnten sie eine
Verbindung zwischen den molekular datierten Urspringen im Kambrium und den ersten

terrestrischen Fossilnachweisen aus dem Silur darstellen (Edgecombe et al., 2020).

Die vorliegenden und diskutierten Daten deuten darauf hin, dass eine gemeinsame Ur-

sprungshypothese der Tracheensysteme innerhalb der Myriapoda plausibel, jedoch noch



nicht abschlieen belegt ist. Die dargestellten Unterschiede in den 3D-Modellen konnten
somit das Ergebnis friher Spezialisierungen und getrennter evolutionarer Anpassungs-

prozesse sein, die auf einer gemeinsamen, einfachen Ausgangsform basierten.

5.4 3D-Modelle

Far die Visualisierung und das Verstandnis der komplexen Tracheensysteme der Myria-
poda sind die dreidimensionalen Modelle in dieser Arbeit entscheidend. Die Tracheen-
systeme wurden in friheren Studien (Haase 1883, 1885, 1887; Ripper 1931; Wernitzsch
1910; Ziegler 1907) anhand von zweidimensionalen Zeichnungen und schematischen
Darstellungen untersucht. Eine Ausnahme bildet die Untersuchung von Hilken et al.
(2021). Obwonhl diese Arbeiten wertvolle Erkenntnisse lieferten, waren sie jedoch oft nicht
ausreichend, um die raumliche Anordnung und Verzweigung der Tracheen vollstandig zu
erfassen. 3D-Modelle stellen daher einen Fortschritt dar, da sie eine realitatsnahe Dar-
stellung der Tracheenstruktur ermdglichen. Mit diesen Modellen ist eine Untersuchung
der raumlichen Anordnung der Tracheenverlaufe, der Art ihrer Verzweigung sowie die
Lage und Form der Stigmen moglich, die in zweidimensionalen Abbildungen nicht durch-
fuhrbar ist. Diese realitatsnahe Darstellung fordert nicht nur das Verstandnis der Morpho-
logie, sondern unterstitzt auch die vergleichende Analyse zwischen verschiedenen Ar-

ten.

In der Schule, insbesondere im Biologieunterricht, sind Visualisierungen allgemein wich-
tig. Sie unterstutzen Lernprozesse und helfen dabei, biologische Konzepte zur erklaren,
zu erarbeiten und zu verstehen, da sie Informationen reduzieren und hervorheben. Ler-
nende konnen dadurch komplizierte Inhalte leichter erfassen (Barga et al., 2012; Killer-
mann et al., 2016; Phillips et al., 2010; Vavra et al., 2011). Digitale 3D-Modelle bieten im
Unterricht zusatzliche Vorteile im Vergleich zu klassischen analogen Modellen. Sie kon-
nen hinsichtlich der Darstellungsform, des Komplexitatsgrades oder der Informations-
menge individuell angepasst werden und ermdglichen damit einen differenzierten Zugang
fur alle Lernenden (Phillips et al., 2010; Barga et al., 2012). Dadurch wird es mdoglich,
dass Schuler/innen biologische Strukturen (z.B. Tracheensysteme) eigenstandig, im ei-
genen Tempo und entsprechend ihren personlichen Voraussetzungen erkunden (Vavra



et al., 2011). Daruber hinaus fordern digitale Modelle die Modellkompetenz, welches ei-
nen wichtigen Bestandteil des Kompetenzbereichs ,Erkenntnisgewinnung® bildet (KMK,
2020; Upmeier zu Belzen & Kruger, 2010). Fleischmann et al. (2021) weisen darauf hin,
wie wichtig es ist, Medien- und Modellkompetenz bereits in der universitaren Lehrer-/in-
nenbildung zu fordern. Nur wenn angehende Lehrkrafte sicher im Umgang mit digitalen
Visualisierungen sind, konnen sie deren Potenziale im Unterricht ausschopfen. Einerseits
muss ein technisches Know-How, andererseits auch ein didaktisches Wissen vorhanden
sein, um digitale Modelle sinnvoll im Unterricht einsetzen zu kbnnen und somit einen
effektiven und modernen naturwissenschaftlichen Unterricht schaffen zu konnen. 3D-Mo-
delle stellen somit nicht nur ein innovatives Tool der morphologischen Forschung dar,
sondern auch ein vielversprechendes Mittel fur naturwissenschaftliche Bildung. Wenn
ausreichend Tracheensysteme der verschiedensten Vertreter innerhalb der Myriapoda
mittels 3D Rekonstruktion erstellt und analysiert wurden, konnen diese in Zukunft einen
wertvollen Beitrag sowohl zur morphologischen und systematischen Forschung als auch
zur digitalen und kompetenzorientierten Lehre leisten.
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