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Abstract

The importance of genital tract characters and reproductive behaviour for reconstruction of
phylogenetic relationships within the Hydrachnidia

The present paper investigates how far characters of internal anatomy and of behaviour are suited for
reconstruction of the phylogeny of the Hydrachnidia. using the ejaculatory complex and the reproductive
behaviour as examples. In order to distinguish within the Hydrachnidia apomorphic from plesiomorphic
character states, the Trombidia, being the sister group of the Hydrachnidia, are used for an outgroup
comparison.

It is shown that the ¢jaculatory complex, the spermatophores and the reproductive behaviour of water
mites contain several characters. which are probably synapomorphies of the Hydrachnidia or of
particular subgroups. Arguments are provided in favour of a monophyletic origin for the Hydrachnidia,
Protohydrachnidia, Euhydrachnidia and for some subgroups of Euhydrachnidia.

1. Einleitung

Uber dic phylogenctischen Bezichungen innerhalb der Hydrachnidia gibt es
unterschiedliche Auffassungen (vgl. z.B. SMITH & OLIVER 1976, 19806; WITTE 1991,
PROCTOR & HARVEY 1998). Um sicherere Aussagen liber das phylogenetische System
machen zu kénnen. ist es offenkundig notwendig. fiir die Stammbaumrekonstruktion eine
breitere und verlidBBlichere Merkmalsbasis zu erarbeiten. Hierzu bietet es sich an, die
komplexe interne Morphologie und das Fortpflanzungsverhalten stirker als bisher zu
beriicksichtigen. Dariiberhinaus ist ¢in Aullengruppenvergleich mit der terrestrischen
Schwestergruppe der Hydrachnidia, den Trombidia, sowie ggf. mit den Anystidac als
weiterer Aullengruppe erforderlich, um die Abwandlungsrichtung von Merkmalen
bestimmen und Synapomorphien der Hydrachnidia und ihrer Untergruppen erkennen zu
kdnnen.



32 Harald Wite & Ronald Olomski

Am Beispiel des distalen ménnlichen Genitaltraktes, hier Ejaculatorius-Komplex (EC)
genannt, der Spermatophoren und des Fortpflanzungsverhaltens (sowie von weiteren
Merkmalen, die in dieser Arbeit nicht diskutiert werden), wurde cine derartige
Merkmalsanalyse durchgefiihrt. In dieser Arbeit wollen wir uns aul die Begriindung der
frithen Aufspaltungen der Hydrachnidia beschriinken, wobei die Stygothrombidiidae wegen
fehlenden Materials unberiicksichtigt blieben.

2. Methoden

Diec  Erhebung der morphologischen  Merkmale erfolgte  anhand  von
Aufthellungspriiparaten und histologischen Schnittserien. Verhaltensmerkmale wurden im
Zuge von Laborbeobachtungen ermittelt. In der Rekonstruktion der Verwandtschaflts-
beziehungen folgte die Arbeit dem Argumentationsschema der phylogenetischen
Systematik (HENNIG 1966, AX 1984).

3. Ergebnisse

In einer fritheren Untersuchung begriindeten WITTE & OLOMSKI (1999). daf3 sich die
Sklerite. Muskeln. Driisen und riumlichen Kompartimente des EC der Hydrachnidia - im
Gegensatz zur Ansicht von BARR (1972) - weitgehend mit denen der terrestrischen
Parasitengonac (Trombidia) homologisicren lassen. Auch der Bildungsmodus der
Spermatophoren und das Fortpflanzungsverhalten zeigen - besonders bei den friih-
abgespaltenen Hydrachnidia und Trombidia - deutliche Ubereinstimmungen (WITTE 1991
WITTE & DORING 1999): Es werden z.B. von Limnochares aquatica (L., 1758) (PAHNKE
1974), Eviais extendens (Miiller, 1776) und von Hvdrvphantes ruber (Geer, 1778), dhnlich
wic von viclen Trombidioidea und den Calyptostomatoidea, Gruppen relativ grofier
Tripfchenspermatophoren abgesetzt. die keine Hiille aufweisen. Das Stielsckret wird tiber
die vordere Tasche des EC abgegeben, wiihrend das Spermatropfehen im Zentralraum des
EC ausgeformt wird (WITTE & OLOMSKI 1999).

Die nachfolgend genannten Merkmale des EC lassen sich als Synapomorphien der
Hydrachnidia unter EinschluBl der Hydrovolzioidea (Hyvdrovolzia placophora Monti, 1905)
bestimmen (Abb. 4: Al). Der plesiomorphe Merkmalszustand, der bei den Auliengruppen
Trombidia (vegl. WITTE & OLOMSKI 1999) und Anystidae angetroffen wird, ist jeweils in
Klammern genannt. Die Merkmale sind in Abb. 1 und 2 fiir jeweils einen Vertreter der
Protohydrachnidia (Piersigia intermedia Williamson, 1912) und der Euhydrachnidia (7hyas
barbigera Viets, 1908) abgebildet.

- Der EC weist einen distalen Apex aul (DisAp), der als Stielbildner der

Spermatophore dient. (Kein distaler Apex vorhanden).

Der distale Skleritstab (DisRd) bildet eine interne Chitinbriicke zwischen
posteriorem Kiel und posteriorem Genitalatrium. (Kein distaler Skleritstab
vorhanden).

Der dorsale Retraktor-Muskel des EC (Gen 6) fehlt. (Gen 6 zieht vom EC zur
dorsalen Cuticula).

Dic Zahl der Eugenitalborsten ist auf héchstens 2 Paare apikaler Setae (ApSt)
reduziert. (Operculum beiderseits mit mehreren Eugenitalborsten ausgestattet).
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N Muskel M8 verlidull transversal zwischen den anterioren Rand-Skleriten (AMScl).
(M8 fehlt).

- Der apikale Abschnitt des Spermatophorensticls wird zwischen dem distalen
Apex und der anterodistalen Wandung des EC ausgeformt. (Apikaler Sticlabschnitt
wird zwischen den Eugenitallippen geformt).

Retraktor Gen6
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Abb. 1 Ejaculatorius-Komplex von Piersigia intermedia (Eylaoidea, Protohydrachnidia)
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Abb.2  Ejaculatorius-Komplex von Thyas barbigera (Hydryphantoidea, Euhydrachnidia).
Leicht veriindert nach WITTE & OLOMSKI (1999)

Die Wassermilben lassen sich in 2 Hauptgruppen aufteilen, die wir als Protohydrachnidia
und Euhydrachnidia bezeichnen (WITTE 1991). Die Stellung der Stygothrombidiidae, die
wegen des Besitzes von Glandularia sicherlich zu den Hydrachnidia gehoren, bleibt
allerdings noch ungeklirt. Die Protohydrachnidia umfassen die Eylaoidea und die
Hydrovolzioidea. Die Euhydrachnidia umfassen die »Hydryphantoidea«, Hydrachnoidea,
»nLebertioidea«, »Hygrobatoidea« und Arrenuroidea. Die genannten Gruppen der
Euhydrachnidia haben sich offenbar in der aufgefiihrien Reihenfolge abgespalten.
Allerdings sind diese Gruppen - bis auf Hydrachnoidea und Arrenuroidea - offenkundig
paraphyletisch.
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Die Protohydrachnidia (Abb. 4: A2) weisen aus dem hier vorgestellten Merkmalsbereich
die nachfolgend aufgefithrten Synapomorphien auf (vgl. Abb. 1). Der plesiomorphe
Merkmalszustand (in Klammern) ist bei den Euhydrachnidia (Abb. 1) und den Trombidia
ausgebildet.

Muskel M9 zicht vom hinteren Teil des Operculum (Ope) zum proximalen Arm-
Sklerit (PrxAmScl). (Kein Muskel zwischen proximalem Arm-Sklerit, bzw. dem ihm
bei den Trombidia homologen Apodem, und dem posterioren Operculum
vorhanden).

Dic apikalen Setae sind reduziert. (Apikale Setae bzw. thnen homologe
Eugenitalborsten vorhanden).

Die Euhydrachnidia (Abb. 4: A3) lassen sich durch die nachfolgend aufgefiihrten
Synapomorphien charakterisicren (vgl. Abb. 2 und 3). Der plesiomorphe Zustand (in
Klammern) findet sich bei den Protohydrachnidia (z.B. Hydrovolzia, Piersigia und
Limnochares) und den Trombidia.

Das Operculum ist in den distalen Arm-Sklerit (DisAmScl) und den posterolateralen
Sklerit (PIScl) unterteilt. Sein hinterer Abschnitt, der posterolaterale Sklerit, ist in
scharfem Winkel nach oben abgeknickt. Bei Thyas barbigera tragen beide
Abschnitte noch jeweils ein Paar apikaler Setae, die offenbar den Eugenitalborsten
des Operculums der Trombidia homolog sind. (Das Operculum wird von einem
Paar ungeteilter Sklerite gebildet, die in der Wandung des distalen EC verlaufen).
Die¢ anteriore Zunge des EC ist weitgehend reduziert. (Anteriore Zunge vorhanden).
Die medialen Zungen des EC (MdPrj) weisen ein Paar tiefer Einsenkungen auf,
die der Ausformung der internen Zihne der Spermatophorenkapsel dienen (Abb. 3).
{(Mediale Zungen des EC ohne Einsenkungen).

Der posteriore Kiel ist carina-formig ausgebildet (PosKl1). (Keine Carina
ausgebildet).

Die anteriore akzessorische Driise ist reduziert. (Anteriore akzessorische Driise
vorhanden).

Die Apikalstruktur der Spermatophoren weist ein Paar interner Zdhne auf (Abb.
3). (Apikalstruktur der Spermatophoren ohne interne Zihne).

Die Spermatophoren werden in Reihen abgesetzt (WITTE 1991). (Spermatophoren
werden in lockeren Gruppen abgesetzt).
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Abb. 3
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Querschnitt durch den Ejaculatorius-Komplex von Thyvas barbigera withrend der Ausformung
der Spermatophoren-Kapsel. Leicht verindert nach WITTE & OLOMSKI (1999)

Nach Abspaltung der Hydryphantinae von der Linie der Euhydrachnidia, d.h. beginnend
mit den Thyadinae, treten folgende Neubildungen auf (Abb. 4: A4). Der plesiomorphe
Merkmalszustand (in Klammern) findet sich bei Hydryphantes ruber und den
Protohydrachnidia:

Beim Absetzen der Spermatophoren werden mehrere Spermatophorenreihen zu
Feldern zusammengelfiigl. (Gruppen oder cinzelne Reihen von Spermatophoren).
Die Spermatophorenkapseln weisen 2 Offnungen auf (WITTE 1991). Die
Offnungen sind hiufig durch cinen medianen Schlitz miteinander verbunden,
doch gelegentlich ist der ZusammenschluB auch wieder ganz aufgegeben
(Beispiele bet WITTE 1991). Die Spermatophorenkapseln weisen dariiberhinaus
laterale Verstiarkungsleisten aul. (Spermatophorenstiel weist apikal 2 Rami
(Hydryphantes) oder cine flache oder schalenformige Erweiterung auf (Proto-
hydrachnidia)).

Korreliert mit der Evolution solcher Kapsel-Spermatophoren wird die anteriore
Zunge des EC reduziert und es wird im EC e¢in Paar antero-ventraler Falten
(Abb. 3: ventr.fold) ausgebildet, das der Bildung der apikalen Offnung der
Spermatophorenkapsel dient. (Antero-ventrale Falten fehlen).

Bei Annahme dieser Merkmale als Synapomorphien A4 (Abb. 4) miilite allerdings das
Sprungvermogen der Larven von Hydryphantinae und Thyadinae (SMITH & OLIVER
1986) entweder konvergent entstanden sein oder als Plesiomorphie der Euhydrachnidia
angenommen werden.
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HYDRACHNIDIA 1

PROTOHYDRALZHNIDIA— —————————EUHYDRACHNIDIA i
————— NEOHYDRACHNIDI|A ——————

r— EYLAOIDEA — r~ "HYDRYPHANTOIDEA™ T r"LEBERTIOIDEA®S  —"HYGROBATOIDEA"—

Limnochares
Hydryphantes
Hydrodroma
Hydrachna
Sperchon
Lebertia
Limnesia
Hygrobates
Unioenicola
Piona
Arrenurus

2
o
-
b4
)
o

Thyas

Hydrovolzia
Eylais

Abb.4  Phylogenetische Bezichungen innerhalb der Hydrachnidia. Dic Bezeichnungen Al - A4
verweisen auf die im Text vorgestellten Apomorphien-Siitze. Weitere Apomorphien sowie
Begriindungen fiir dic iibrigen Verwandtschafisbezichungen werden von WITTE (1991) genannt.

Das nach der Abspaltung der Gruppen der »Hydryphantoidea« verbleibende Mono-
phylum haben wir als Neohydrachnidia bezeichnet (vgl. WITTE 1991). Die Gruppe zeichnet
sich u.a. durch schwimmende Larven mit submerser Wirtsfindung aus. Fiir dic Begriindung
der Monophylie der Neohydrachnidia, zu denen auch die Hydrachnoidea mit der Gattung
Hydrachna gehdren, sowie fiir die Begrindung der Verwandtschaftsbezichungen
innerhalb der Neohydrachnidia, haben allerdings Merkmale, die nicht zum EC gehoren,
eine zunchmende Bedeutung gewonnen. Hierzu gehdren z.B. Struktur und
Verteilungsmuster der Glandularia, Struktur und Verteilung von Sinnesborsten, Struktur
der Augen und Anordnung der Augenmuskel, Muskulatur des Idiosoma und des
Gnathosoma (siche WITTE 1991).

Besonders innerhalb der »spit abgespaltenen« Euhydrydrachnidia (Unionicolidae,
Pionidae, Arrenuroidea), aber auch innerhalb der Eylaidac und anderer Gruppen, kam es
dariiberhinaus mehrfach zur Ausbildung semidirekter oder direkter Modi der
Spermaiibertragung (WITTE [991; PROCTOR 1992). Die hohe Spezifitiit einiger dieser
Modi macht es wahrscheinlich, dafl Gruppen mit weitgehend iibereinstimmendem
Kopulationsverhalten, wie es z.B. bei den Pionidae oder den Arrenuridae angetroffen
wird, monophyletisch sind (WITTE & DORING 1999),
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Abkiirzungsverzeichnis: Die Bezeichnung der Strukturen des Ejaculatorius-Komplexes lehnt sich an
BARR (1972) an. Hinsichtlich der extrinsischen Muskel folgt sie MITCHELL (1964).

AMScl anteriorer Rand-Sklerit

AmdScl anteromedialer Sklerit

ant.Dr. anteriore akzessorische Driise
AntAp anteriorer Apex

AntKl anteriorer Kicl

AntProj anteriore Zunge

ApSt apikale Seta (= Eugenitalborste)

CentCmb zentrale Kammer
DisAmScl  distaler Arm-Sklerit

(homolog dem anterioren Abschnitt des Operculums der Trombidia)

DisAp distaler Apex

DisRam distaler Ramus des proximalen Arm-Sklerits
DisRd distaler Skleritstab

DisSc distaler Sklerit

DIBd distolateraler Rand-Sklerit

dors.fold posterodorsale Falte

EC Ejaculatorius-Komplex

Gen | -6 extrinsische Muskel des EC

gen.pap. Genitalpapille

LatCmb laterale Kammer

LWScl lateraler Wand-Sklerit

MI1-M9 itrinsische Muskel des EC

MdPr mediale Zunge

MdRam medialer Ramus des proximalen Arm-Sklerits
Ope Operculum

PIScl posterolateraler Sklerit

(homolog dem posterioren Abschnitt des Operculums der Trombidia)
PosKl posteriorer Kiel
post.Dr. posteriore akzessorische Driise
PrxAmScl  proximaler Arm-Sklerit (homolog dem Apodem  der Trombidia)
PrxCmb proximale Kammer
PrxCmbScl  proximaler Kammer-Sklerit
PrxHn proximaler Fortsatz
vas def. Vas deferens

ventr.fold anteroventrale Falte
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4. Diskussion

Fiir die Rekonstruktion des phylogenctischen Systems der Hydrachnidia wird in der
Literatur eine erweiterte Merkmalsbasis als notwendig angesehen (z.B. SMITH & COOK 1991).

Besonders geeignet fiir die Rekonstruktion der Verwandtschafisbezichung sind komplexe
Merkmalsmuster, da sie - sofern sie strukturell weitgehend iibercinstimmen - eine hohe
Homologiewahrscheinlichkeit haben (DOHLE 1989). Dartiberhinaus ist bei ihnen aufgrund
vielfiltiger funktioneller Vernetzung und der daraus resultierenden »nconstraints of
interaction« eine hohe evolutive Stabilitdt zu erwarten (TYLER 1988).

Eine solche evolutive Stabilitit zeigt im Bereich der internen Morphologie der
Parasitengonae beispiclsweise der Ejaculatorius-Komplex. dessen Sklerite und Muskel
sich bei den Hydrachnidia und den terrestrischen Parasitengonae (Trombidia) weitgehend
homologisieren lassen. Auch bei den Spermatophoren und im Fortpflanzungsverhalten
haben sich zumindest bei den relativ frith abgespaltenen Gruppen der Trombidia und der
Hydrachnidia homologe Merkmale erhalten (WITTE 1991). Dariiberhinaus zeigen auch
andere interne Strukturen, wie z.B. die Spermien (ALBERTI 1980). die Glandularia sowie
das Gnathosoma und sein Muskelsystem (MITCHELL 1962) eine hohe evolutive Stabilitiit
hinsichtlich ihres Komponenten-Musters.

Betrachtet man die Merkmalsbasis, die dem von uns vorgeschlagenen Verwandt-
schaftsdiagramm zugrunde licgt. so ikt sich sagen. daB3 sich die von uns untersuchten
Protohydrachnidia sowie die Euhydrachnidia, die sich bis hin zu den Lebertiidae vom
Stammbaum abgespalten haben, durch relativ zahlreiche und robuste Merkmale in einen
Stammbaum einordnen lassen, der nur wenige Konvergenzannahmen nétig macht (vgl.
WITTE 1991). Innerhalb der spiit abgespaltenen schwimmenden Wassermilben, d.h. der
»Hygrobatoidea« und Arrenuroidea (im Sinne von SMITH & COOK 1991). sind dic
postulierten Synapomorphien dagegen weniger zahlreich und komplex. Wichtige
phylogenetisch verwertbare Merkmale treten bei diesen Gruppen aber im Bereich der
komplexen Kopulationsmodi auf (WITTE 1991: PROCTOR 1992; WITTE & DORING 1999),
Dariiberhinaus bietet sich fiir die Rekonstruktion des Stammbaums dieser evolutiv
vergleichsweise jungen Gruppen in besonderem Malle die Analyse von DNA-Sequenzen an.
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