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Will man den Parasiten moralisch bewerten, dann ist er

seinem Wesen nach liberal.

Enzensberger (Parasiten)
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8 A EINLEITUNG
A Einleitung

Parasiten sind seit mindestens 3500 Jahren bekannt (s. READ 1970). Zahlreiche Schrift-
stiicke belegen Krankheiten, die man heute eindeutig mit Helmintheninfektionen oder
als Malaria identifizieren kann. Mit Beginn der Mikroskopie im 17ten Jahrhundert
begann jedoch eine neue Ara der Symbiontenforschung. Robert Hooke (1635 - 1703)
und Antony von Leeuwenhoek (1632 - 1723) erkannten Protisten als Symbionten (s.
a. JAHN 1998, BUsH et al. 2001). Auch Francesco Redi (1626 - 1697) beschreibt iiber
hundert Parasiten. Im 19ten Jahrhundert wuchs das Interesse an den ,Mitbewohnern®
vor allem in medizinischen und 6konomischen Bereichen. Nachdem man erkannt hatte,
dass bestimmte Krankheiten bei Mensch und Tier auf Parasiten zuriickzufiihren wa-
ren, beschéftigten sich viele Mediziner mit der Parasitologie. Der Begriff ,,Symbiose*
wurde von DE BARY (1879) eingefiihrt. Anfang des 20ten Jahrhunderts begann sich
VON [HERING (1902) erstmals mit der Evolution von Symbiosen und Symbionten zu
beschiftigen. Auch andere wie KELLOGG (1913) und FAHRENHOLZ (1913) entwickel-
ten Theorien iiber die Entstehung von Symbiosen, die vor allem auf der Koevolution
von Wirt und Symbiont ruhten (BROOKS & MCLENNAN 1993). Unabhéngig von der
europaischen und spéteren amerikanischen Symbioseforschung entwickelten die Russen
FAMINTSYN (1907) und MEREZHKOVSKIJ (1920) eine Theorie iiber die Chloropla-
sten als Symbionten der Pflanzen aufgrund intrazellularer Organisation (s. a. SAPP
(1994)). Diese Theorie wird von MARGULIS in den 1970ern bei der Entwicklung ihrer

Endosymbiontentheorie neu formuliert und weiterentwickelt.

Aber was ist Parasitismus? In der Literatur finden sich derart vielfiltige Definitio-
nen (s. a. CHENG 1986, MARGULIS 1991, BUSH ET AL. 2001), dass es an dieser Stelle

sinnvoll erscheint, vorab eine Definitionsklarung vorzunehmen.

Zunéchst sollte man von einer Symbiose reden. Dieser Begriff bezeichnet ein Zu-
sammenleben von mehreren Organismen im weitesten Sinne. Darunter fallen also alle
Unterscheidungen von einer Symbiose im engeren Sinne oder Mutualismus, Kommen-
salismus und Parasitismus. Der deutsche Sprachgebrauch kennt die Symbiose als eine

Form des Zusammenlebens mehrerer, meist zweier, Organismen, wobei alle Seiten einen



.Nutzen“ daraus ziehen. Dieses Verhalten wird auch als Mutualismus bezeichnet. Beim

Kommensalismus lassen sich wiederum verschiedene Formen unterscheiden:

e  Mitessertum®, wobei sich eine Spezies an der Nahrung bzw. dem Nahrungsiiber-

schuss einer anderen Spezies bedient.

e Phoresie, sogenannter ,/ Transportparasitismus®, wobei hier auch wieder zwischen
permanentem und temporiarem Transport unterschieden wird. Dabei nutzt eine

Spezies eine andere, um an einen anderen Ort zu gelangen.

e Paridkie bezeichnet ein nachbarschaftliches Wohnen, bei dem die Nachbarn Nut-

zen aus ihrer Nahe gewinnen.

e Synokie ist eine Art ,Einmietung®, bei der die Vermieter nicht unbedingt einen

Nutzen aus ihren Mietern ziehen, diese aber sehr wohl.

e Epdkie stellt die Ansiedelung eines Organismusses auf einem anderen dar, ohne

dass dieser beldstigt oder gar geschadigt wird.

e Entsprechend bezeichnet Entokie das Leben eines Organismusses in einem ande-

rerm.

Letztendlich kennt man den Begriff Parasitismus als eine Vergesellschaftung zweier
Organismen, von denen einer einen Nutzen aus der Gemeinschaft zieht, wihrend der
andere geschidigt wird. Eine Schadigung kann die Lésion eines Gewebes bedeuten, aber
auch bis zur induzierten Unfruchtbarkeit fithren. Die Grenzen der einzelnen Formen des
Zusammenlebens sind fliellend und nur zu oft gar nicht zu erkennen. Ebenso schwierig
ist es zu erkennen, ob ein Schaden angerichtet wird oder ob nicht doch eine Form des
Kommensalismusses vorliegt. Deshalb wird in der vorliegenden Arbeit als allgemeiner
Terminus ,,Symbiose” fiir jede Art der Vergesellschaftung benutzt.

In der Arbeit werden zwei verschiedene Theorien zur Evolution von Pathogenitét

aufgenommen:
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e die von MARGULIS (1970) aufgestellte Theorie, der zufolge es bei langfristiger
Besiedelung anderer Organismen immer mehr zum Abbau von Abwehrmechanis-
men kommt, so dass die anfanglichen Parasiten sich nach und nach zu Symbionten

im engeren Sinne wandeln,

e die sogenannte Red-Queen-Theorie von VAN VALEN (1973). Sie ist benannt nach
der schwarzen Konigin aus ,Alice hinter dem Spiegel“ (CARROLL 1872:  Now,
here, you see, it takes all the running you can do, to keep in the same place®).
Der Kern dieser Theorie ist, dass es unter bestimmten Voraussetzungen durch
Koevolution zur Stabilisierung der Aussterberate kommt. Ein Symbiont muss

sich somit immer weiterentwickeln, um nicht vom Wirt ausgemerzt zu werden.

Die zweitgenannte Theorie wurde urspriinglich als Hypothese fiir die allgemeine In-
teraktion von Spezies im Laufe der Evolution entwickelt. BELL (1982) wendet sie auf
Wirt-Parasit-Beziehungen an und begriindet damit Haufigkeitsoszillationen im Geno-
typ und die Evolution von Sexualitdat. Durch die Vermengung und Neuordnung von
Genen kann eine bessere Abwehr der Parasiten erfolgen. DYBDAHL & LIVELY (1998),
L1VELY & DYBDAHL (2000) versuchten diese Hypothese anhand einer Langzeitstudie
mit Trematoden der Art Microphallus sp. in dem Siiwassermolluscen Potamopyrgus
antipodarum nachzuweisen. sie sahen eine Bestitigung der Hypothese in den Schwan-
kungen der vorhandenen Allele des Parasiten. Allgemein kénnte man auch annehmen,
dass es durch die Wirtssexualitdt nicht nur zu einer Regulierung der Allelfrequenzen
des Wirtes kommt, sondern auch zu einem allgemeinen ,Wettriisten“ zwischen Wirt
und Parasit. Das heifst, der Wirt entwickelt immer ausgefeiltere Abwehrmechanismen
und der Parasit entsprechende Strategien, diese zu iiberwinden.

Beide Theorien werden seit ihrer Entwicklung heifs diskutiert (TOFT & AESCHLI-
MANN 1991, HOFFMAN 1991, KAWECKI 1998), und Befiirworter beider Seiten finden
immer wieder Beispiele und Argumente, die die Richtigkeit der jeweiligen Theorie bele-
gen sollen. Das klassische Beispiel der Endosymbiontentheorie sind die Mitochondrien,
die als parasitische Bakterien in Amoben ihren Anfang nahmen (MARGULIS, 1981).

Dagegen fiihren die Verfechter der Red-Queen-Theorie an, dass es z. B. bei Trypanoso-
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mas brucei und seinen Unterarten durchaus zu starkerer Pathogenitdt kommen kann

(TorT & AESCHLIMANN 1991).

Beide Theorien gehen davon aus, dass sich ein stabiles Wirt-Parasit-Verhaltnis ent-
wickeln muss, um den Fortbestand von Parasit und Wirt zu gewahrleisten. Wahrend die
einen jedoch die Stabilitdt im friedlichen Miteinander sehen, finden die anderen selbige
im steten ,Aufriisten. Es gibt verschiedene Beispiele fiir stabile Verhéltnisse. Arten
des Plathelminthen-Taxons Temnocephalida scheinen mit ihren Wirten, verschiedenen
Crustaceae, ein durchaus eingependeltes Verhiltnis zu haben, das sich seit mindestens
150 000 Jahren nicht verandert hat. Zusammen mit dem Indiz der Verteilung der ,siid-
lichen Temnocephalidae, deren Verbreitung innerhalb der Grenzen des mesozoischen
Kontinents Gondwana liegt (CANNON & JOFFE 2001), spricht dies fiir ein hohes evo-
lutionéres Alter der Beziehung. Ebenso kann man das Myxoma-Virus aus australischen
Kaninchen anfiihren, das einen mittleren Grad an Virulenz entwickelt hat (MAY & AN-
DERSON 1983). Damit wird sichergestellt, dass eine maximale Anzahl von Kaninchen
infiziert werden. Ware der Virus virulenter, wiirde der Wirt sterben, bevor mehr Tiere
angesteckt wurden. Wiére er nicht geniigend virulent, so wiirde der Wirt zwar lange le-
ben, aber die Infektionsrate weiterer Wirte wére sehr niedrig. Dieses Beispiel kann fiir
beide Theorien verwendet werden. Anhand der in dieser Arbeit gefunden Ergebnisse

werden diese Theorien fir die rhabdocoelen Plathelminthen diskutiert.

Die Plathelminthen bieten sich als Organismengruppe zur Erforschung der Evoluti-
on der Symbiose an. Die circa 15 000 beschriebenen Arten beinhalten alle Lebensweisen
von frei lebenden Detritusfressern iiber Pradatoren bis hin zum ,echten” obligaten Pa-
rasitismus. Besonders innerhalb der Rhabdocoela finden sich viele dieser Taxa. In den
Taxa der Rhabdocoela, in denen vergesellschaftete Formen vorkommen, sind auch mit
diesen nahe verwandte frei lebende Arten zu finden. Dieser Umstand macht das Taxon
zu einem idealen Objekt der Symbioseforschung. Die vorliegende Arbeit versucht an-
hand von eigenen Untersuchungen zur vergleichenden Morphologie und von Literatur-
daten ein zusammenfassendes Bild iiber moégliche Modifikationen verschiedener Dieffe-

renzierungen durch die symbiotische Lebensweise und die sich daraus ergebenden Ver-
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wandtschaftsverhdltnisse zu schaffen. Besondere Beachtung findet die Epidermis, die
gerade bei Endosymbionten den direkten Kontakt zwischen Wirt und Symbiont dar-
stellt. Daneben werden Sinnesstrukturen, Driisen, Muskulatur, Verdauungstrakt und
das Exkretionssystem verglichen und als mdgliche Punkte fiir Modifikationen disku-
tiert. Anhand dieser Strukturen sollen die bisher erstellten phylogenetischen Systeme
der freilebenden Plathelminthen, vor allem der Rhabdocoela, insbesondere in Bezug

auf die Schwestergruppe der Neodermata, diskutiert werden.

B Material und Methoden

Es werden folgende Arten in dieser Arbeit untersucht:
e Graffilidae

— Bresslauilla relicta Reisinger, 1929. Freilebend in Salzwiesen

— Pseudograffilla arenicola Meixner, 1938. Freilebend im Schlickwatt und in

Kanéalen der Salzwiesen

— Paravorter karling: Pike & Burt, 1981. Symbiotisch im Darm der Herzmu-

schel Cerastoderma edule

— Graffilla buccinicola Jameson, 1897. Symbiotisch in der Niere der Muscheln

Buccinum undatum, Neptunea sp. und Fusus antiquus
e Provorticidae

— Provortex tubiferus Luther, 1948. Freilebend im Sandwatt
— Baicalellia brevituba (Luther, 1918). Freilebend in Salzwiesen

— Vejdovskya pellucida (M. Schultz, 1851). Freilebend in Salzwiesen
e Pterastericolidae

— Triloborhynchus astropectinis Bashiruddin & Karling, 1970. Symbiotisch im

Caecum von Astropecten irreqularis
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e Genostomidae
— Genostoma inopinatum Hyra, 1993. Symbiotisch auf Nebalia bipes
e Umagillidae

— Anoplodium stichopi Bock, 1925. Symbiotisch in Holothuria stichopus
— Paranotothriz sp. Symbiotisch im Darm von Stichopus variegatus
— Syndisyrinx sp. Symbiotisch in verschiedenen Echinoidea
— Kronborgia amphipodicola Christensen & Kanneworff, 1964. Symbiotisch im
Coelom von Ampelisca macrocephala
e Fecampiidae
— Fecampia sp. Symbiotisch auf und in verschiedenen Crustacea
e Trigonostomidae
— Proxenetes tenuispinosus Ehlers, 1974. Freilebend im Sandwatt

e Promesostomidae

— Promesostoma marmoratum (M. Schultz, 1851). Freilebend in Salzwiesen

B.1 Gewinnung der untersuchten Tiere

Bei einigen der untersuchten Spezies konnte auf bereits vorhandenes Material des Zoo-
logischen Institutes der Universitdt Gottingen zuriickgegriffen werden:

Syndisyrinz sp., Paranotothriz sp. wurde von Lester RG Cannon in Australien ge-
sammelt, fixiert und eingebettet. Leider war die Fixierung dieser beiden Exemplare nur
unzureichend. So konnte jeweils nur das Vorderende bearbeitet werden.

Pseudograffilla arenicola und Anoplodium stichopi lagen ebenfalls aus fritheren
Sammlungen bereits eingebettet vor. Erstgenannte Art stammt aus dem Schlickwatt
vor List/Sylt, Letztere aus der Seegurke Holothuria stichopus, die in der Ostsee vor

Kristineberg/Schweden gefangen wurde.
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Von K. amphipodicola lag nur Material der Larve vor. Es konnte auf bereits ange-
fertigte Schnitte und Fotografien zuriickgegriffen werden.

Triloborhynchus astropectinis kommt vor allem an der Ostseekiiste von Schweden
vor. Freundlicherweise konnte Dr. Ulf Jondelius mir fixierte Exemplare aus Kristine-
berg/ Schweden zukommen lassen. Die Einbettung erfolgte nach unten aufgefithrtem
Verfahren.

Die Exemplare der frei lebenden Spezies Proxenetes tenuispinosus, Bresslauilla re-
licta und Baikalellia brevitubus stammen aus den Salzwiesen vor Céciliengroden /Friesland.

Vejdovskya pellucida und Promesostoma marmoratum wurde in den Salzwiesen im
Ellenbogen nérdlich von List/Sylt gesammelt. Provortex tubiferus stammen aus dem
Sandwatt vor List/Sylt.

Die Vertreter der Art Paravorter karlingi wurden aus der Herzmuschel Cerasto-
derma edule gewonnen. Die Muschel wurde im Sand- und Schlickwatt vor List/Sylt
gesammelt, anschliefend unter einem Binocular M25 von Wilder/Heerbrugg prépariert
und die Plathelminthen zur Weiterbearbeitung vereinzelt.

Alle lebend gesammelten Tiere wurden anschliefend nach dem unten aufgefiihrten

Verfahren weiterbearbeitet.

B.2 Elektronenmikroskopische Praparation

Die lebende Tiere wurden zunéchst zur Betdubung bei 4°C fiir 30 Minuten in den Kiihl-
schrank gestellt. Anschliefiend erfolgte in einer mit Rutheniumrot versetzten 2.5%igen
Glutaraldehyd-Losung in 0.1 M Natriumcacodylat-Puffer (pH 7.25) eine einstiindige
Priméarfixierung. Nach mehrmaligem Auswaschen des Fixativs mit 0.1 M Natriumca-
codylat-Puffer wurde mit 1%iger Osmiumtetroxid-Losung im gleichen Puffer bei 4°C
eine Stunde nachfixiert. Unmittelbar auf die Sekundérfixierung erfolgte die Entwésse-
rung iiber eine aufsteigende Acetonreihe (30-95%). Als Intermedium diente

100%iges Propylenoxid. Danach wurden die Tiere in einem Gemisch aus Epon-Araldit
MCY 212 (Serva) und Hérter HY 964 (Serva) und dem Polymerisationsstarter BDMA
(Probing & Structure) in Kautschukformen eingebettet. Die Einbettungen hirteten
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drei Tage bei 60°C im Heizschrank (Heraeus) aus.

Mit den so vorbereiteten Tieren wurden am Ultramikrotom Ultracut II Reichert-
Jung E mit einem Diamantmesser (DiAtome) Schnittserien von 70 nm dicken Quer-
und Léngsschnitten angefertigt. Die Schnittserien wurden auf Formvar(Merck)-befilmte
wone-slot-grids* (SCI) aufgefangen und im LKB Ultrostainer 2168 (Leica) mit Urnyl-
acetat (18-21 Minuten bei 30°C) und Bleicitrat (25-30 Minuten bei 25°C) kontrastiert.

Die Untersuchung erfolgte bei 50 kV am Elektronenmikroskop Zeiss EM 900.

Durch Einlagerung von Blei erscheinen manchen Strukturen unter Elektronenbe-

schuss dunkel bis schwarz. Man spricht dann von ,elektronendunklen® Strukturen.



16 C FERGEBNISSE

C Ergebnisse

Die verschiedenen Typen von Sinnesrezeptoren werden nach REUTER (1975) eingeteilt

(Abb. 1).

Abb. 1: Schematische Darstellung verschiedener Rezeptortypen (nach REUTER 1975). a Typ I mit
langem Rezeptorcilium und quergestreifte Wurzel; b Typ II mit langem Rezeptorcilium ohne Wurzel
und Mikrovillikragen; ¢ Typ III mit aufgeblihtem Rezeptorfortsatz; d Typ IV mit kurzem Cilium,
instabiler Cilienmembran und kurzer Wurzel. b/ Basallamina; rc Rezeptorcilium; mk Mikrovillikragen;

mit Mitochondrium; #j tight junctions; cw Cilienwurzel
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C.1 Experimentelle Befunde
C.1.1 Graffilidae

C.1.1.1 Bresslauilla relicta Die Epidermis ist durchgehend zellulér. Sie ist gleich-
makig, aber nicht allzu dicht mit 2,3 pm langen Cilien bedeckt. Dazwischen finden sich
wenige bis 0,5 um lange Mikrovilli, die ein leicht verdicktes Képfchen haben. Die Epi-
dermiszellen sind 4,31 pm dick.

Die Zellen enthalten in der apikalen Hélfte viele elektronenschwarze Vakuolen (die so-
genannte ,Pseudocuticula“, Abb. 2) mit elektronendunklen Einschliissen und Vesikel,
deren Inhalt nicht bestimmt werden konnte. Die ,Pseudocuticula® ist Teil der Epi-
dermis gebildet. In der basalen Hilfte der Epidermiszellen liegen die ovoiden Kerne,
Golgi-Apparate und einige Mitochondrien. Deutlich kénnen die Zellgrenzen von der
Oberflache zur Basalmembran verfolgt werden. Sie verlaufen wenig gewunden, so dass
die Zellen eine ungefihr quaderférmige Gestalt haben.

In der lateralen Epidermis sind keine Rezeptorzellen oder Ausfiithrgdnge von subepi-
dermalen Driisen zu erkennen. Allerdings gibt es am anterioren Ende subepidermale
Driisen. Basal in der Epidermis gelegen finden sich in einem untersuchten Vertreter
zahlreiche Spermien.

Die Basallamina ist diinn, 0,25 pm. Deutlich sind Lamina densa und Lamina fibroreti-
cularis zu erkennen.

Der Hautmuskelschlauch besteht von distal nach proximal aus diinnen Schichten Ring-
und Langsmuskulatur.

Direkt am kapsellosen Gehirn liegen zwei Pigmentbecherocellen, welche in dieser Unter-
suchung nicht naher betrachtet wurden. Das Gehirn besteht aus zwei dicht beieinander
liegenden Ganglien, die durch eine Kommissur verbunden sind, so dass es als ein lang-
liches Band erscheint.

Es existiert ein muskuloser Pharynx doliiformis, an den sich ein kurzer Oesophagus und
ein sackférmiger Darm anschlieft. Am Eingang des Darmes miinden mehrere Driisen
in das Lumen.

Das protonephridiale Exkretionssystem besteht aus einem Kanalsystem, an das ver-



18 C FERGEBNISSE

Abb. 2: TEM-Aufnahme eines Lingsschnittes durch die Epidermis von B. relicta. Die oberste Schicht
wird von der Pseudocuticula eingenommen. An der Basis der Epidermis liegen Spermien (Pfeilspitzen).

bld Lamina densa; blf Lamina fibroreticularis; hm Hautmuskelschlauch; pc Pseudocuticula

schiedene Terminalzellen angeschlossen sind. Die Terminalzelle bildet auch die Reuse

aus.
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C.1.1.2 Pseudograffilla arenicola Es liegt eine zelluldre Epidermis vor, die kom-
plett mit bis zu 14 ym langen Cilien bedeckt ist. Dazwischen stehen zahlreiche 0,5 pm
lange Mikrovilli. Die Zellen sind bis 21,7 pgm hoch.

Die obersten 0,7 um der Epidermis bestehen aus dem ,terminal web®. Sie sind dicht mit
Vesikeln elektronendunklen Inhalts gefiillt, den sogenannten ,Pseudorhabditen®. Auch
der iibrige Teil der Epidermiszellen enthélt viele Vakuolen und Vesikel mit unbestimm-
tem, elektronengrauem Inhalt (Abb. 3). Die Kerne sind stark gelappt und auf keinen
bestimmten Bereich der Epidermiszelle beschrankt. Die Mitochondrien liegen dagegen
hauptséchlich in der apikalen Halfte der Zellen. Die lateralen und apikalen Zellgrenzen

sind im Querschnitt stark gewellt.

Es wurden keine Rezeptorzellen in der Epidermis gefunden. Am anterioren Ende 6ff-
nen sich Ciliengruben zum Aufenmedium. Eine Verbindung zwischen diesen und dem
Nervensystem konnte nicht ausgemacht werden. Am anterioren Ende miinden einige
Driisen aus. Auch am Hinterende liegen einige subepidermale Driisen mit Ausfiihrgin-

gen durch die Epidermis.

Die Basallamina ist 1,5 pum dick. Sie besteht aus den Schichten Lamina densa und

Lamina fibroreticularis.

Darunter liegen eine diinne Schicht Ringmuskulatur. Proximal folgt eine dicke Schicht

Langsmuskulatur, an die sich einige starke Strange Quermuskulatur anschliefsen.

Das Gehirn liegt dorsal. Es besteht aus zwei miteinander verbundenen Ganglien und

besitzt keine Kapsel.

Rostral am Gehirn liegt ein Paar dunkel pigmentierte Becherocellen, deren Struktur in
dieser Arbeit nicht nidher untersucht wurde. Das Gehirn besteht aus zwei surch eine
Kommissur miteinander verbundenen Ganglien und liegt als lingliches Band antero-

dorsal des Pharynx.

Der {iberaus muskultse Pharynx liegt ventral des Gehirns. Zwischen diesen beiden
Strukturen liegen einige Driisenzellen, deren Ausfiihrgéinge in den Darm miinden. Der
Pharynx nimmt ungefdhr ein Fiinftel des Tieres ein und ist — zumindest zum Teil —

ausstiilpbar. Der Darm ist sackformig mit wenigen, kurzen Divertikeln.
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Abb. 3: TEM-Aufnahme eines Querschnittes der Epidermis von P. arenicola. bl Basallamina; bld La-

mina densa; blf Lamina fibroreticularis; hm Hautmuskelschlauch; n Nucleus

Das Protonephridialsystem verlduft lateral im Tier und besteht aus mehreren Termi-

nalzellen mit Reusen, die in ein Kanalsystem miinden.

C.1.1.3 Paravortex karling: Die Epidermis von Paravorter karling: ist durch-

gehend zellulédr. Sie ist gleichméafig und vollstindig mit bis zu 4,3 pm langen Cilien
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bedeckt. Zwischen den Cilien sind 0,4 ym kurze keulenformige Mikrovilli dicht ange-
ordnet (Abb. 5, 7). Die Epidermiszellen sind zwischen 3 und 6.5 pm hoch.

In den Zellen sind mehr oder minder drei Schichten zu erkennen. An der Zelloberfliche
liegt eine 0,5 pm dicke Schicht (,terminal web“). In dieser sind apikal zahlreiche Vesikel
unbestimmten, elektronendunklen Inhalts zu finden (Epitheliosomen). Direkt darunter
befinden sich in einer weiteren Schicht, die sich bis ungefahr zur Hélfte der Zellen
erstreckt, zahlreiche Mitochondrien. In der basalen Hilfte jeder Zelle liegen der gelappte

Kern und Golgi-Apparate. In manchen Zellen konnten Bakterien beobachtet werden.

Die Zellgrenzen sind deutlich und durchgehend zu erkennen. Wiahrend sie an der Ober-
flache glatt erscheinen, sind sie seitlich und zur Basallamina stark gewunden sind, so

dass die Zellen miteinander verzahnt sind (Abb. 4).

Zwischen den normalen Epidermiszellen wurden einige kleinere, elektronendunklere
Zellen beobachtet. An manchen Stellen durchbrechen sie von innen die Basallamina

zur Epidermis (Abb. 5).

Am anterioren Ende des Tieres finden sich die Hauptzahl der Sinnesrezeptoren. Es

sind zwei Typen von Rezeptoren (sensu REUTER 1975) unterschieden worden:
Typ I: Monocilidre Zelle, wobei das Cilium eine Wurzel hat (Abb. 6a);

Typ III: Das kurze Cilium ist oberhalb der Epidermisoberfiiche aufgebldht und bestitzt
eine ebenfalls kurze Wurzel. (Abb. 6b).

Typ I ist der haufigste. Im gesamten Tier, aber vor allem am anterioren Ende des
Tieres liegen subepidermale Driisen mit verschiedenen Sekreten. Die Ausfiihrginge rei-
chen durch die Epidermis und werden bis fast zur Hélfte der Epidermishéhe von der
Basallamina umkleidet (Abb. 6). Es kénnen zwei Sekrettypen unterschieden werden:
ein elektronendunkles Sekret und ein sehr elektronenhelles (Abb. 6). Die Basallami-
na ist 0,2 pm dick und kann deutlich in Lamina densa und Lamina fibroreticularis

unterteilt werden.

Unter der Basallamina liegt eine diinne Schicht Ringmuskulatur und eine dickere Schicht
Langsmuskulatur (Abb 5). Proximal davon setzen an einigen Stellen Quermuskelstrin-

ge an.
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Abb. 4: TEM-Aufnahme der Epidermis von P.karlingi. Querschnitt durch die Epidermis. Unterhalb
des ,terminal web“ liegen die meisten Mitochondrien der Zellen (Sterne). bl Basallamina; ep Epithe-

liosomen; tw ,terminal web*

Im vorderen Drittel des Tieres liegt das kapsellose Gehirn aus zwei Ganglien, die ein
lingliches Band bilden. Seitlich anschliefsend liegen die Augen. Es sind Pigmentbeche-
rocellen mit mitochondrialer Linse, die jeweils aus drei Sinneszellen und einer Pigm-

entzelle bestehen. Die Pigmentgranula sind in einer schalenartigen Form angeordnet,
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Abb. 5: TEM-Aufnahme der Epidermis von P.karlingi. Querschnitt durch die Epidermis. Durchbruch
einer epidermalen Ersatzzelle durch die Basallamina. bl Basallamina; ep Epitheliosomen; ez epidermale

HSErganzungs zelle; Im Lingsmuskulatur; n Nucleus; rm Ringmuskulatur

deren Offnung zur Korperaukenseite weist. In diese Offnung entsenden die Sinneszellen
Mikrovilli-Auslaufer in drei tiefe Einstiilpungen in die Pigmentzelle. Um die Einstiil-
pungen liegen modifizierte Mitochondrien (Abb. 8, 9) in Ausliufern der Pigmentzelle.

Einige Mitochondrien sind miteinander verschmolzen und bilden Riesenmitochondrien.
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Abb. 6: TEM-Aufnahmen epidermaler Sinneszellen von P. karlingi. a Typ I (sensu REUTER 1975) mit
einem langen Cilium. b Typ III (sensu REUTER 1975) mit einer kurzen Cilienwurzel und aufgeblahtem

Cilium. mv Mikrovilli; rz Rezeptorzelle; tw ,terminal web*

Die Cristae dieser Riesenmitochondrien sind nur noch rudimentar an der Innenseite

der umgrenzenden Membranen zu erkennen.

Der Pharynx ist nicht sehr muskulds und liegt ventral des Gehirns. Es schliefst
sich ein kurzer Oesophagus an. Der Darm ist beim adulten Tier oft durch Eikapseln

zusammengedriickt.

Die Wimpernflammen der Protonephridien sind unregelméfig unter der Basallami-
na verteilt. Bis zur Reuse sind Mikrotubuli in der Terminalzelle gleichmifig verteilt
(Abb. 10a). Die Terminalzelle umfasst das Lumen mit der Wimperflamme manschet-
teférmig. Es miinden mehrere Wimpernflammen einer Terminalzelle in einen von einer

Kanalzelle gebildeten Ausfithrkanal.

Eine weitere Auffélligkeit sind ringférmig eingestiilpte Mitochondrien (Abb. 10b), deren

spezielle Funktion nicht festgestellt werden konnte.

Zwischen den Organen des Tieres liegen im Gewebe mehrere Kapseln, in denen sich

Jungtiere entwickeln (Abb. 11a). Jede Kapsel enthélt zwei Embryonen. Bei den in der
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Abb. 7: TEM-Aufnahme subepidermaler Driisen von P. karlingi. Es sind zwei verschiedene Typen
von Sekreten zu erkennen. Helle und dunkle Sekrettropfen liegen dicht beieinander, werden aber nicht
zusammen in den Ausfithrgingen gefunden. Die Pfeilspitzen zeigen die Basallamina, die die Driisen-
ausfiihrgénge stiickweise umkleidet. dr Driisenausfithrgénge; n Nucleus; s1, so Sekrete; tw ,terminal

web'

Entwicklung Fortgeschrittenen konnen die epidermalen Cilien und innere Organe er-

kannt werden. Neben Driisen und dem Pharynx fallen dabei besonders die Augen auf:
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Abb. 8: TEM-Aufnahme des Auges eines Adulten P. karlingi. Riesenmitochondrien in Cytoplasmaaus-
laufern der Pigmentzelle bilden die Linsen. Durch Durchbriiche in der Pigmentzelle liegen die Rhab-
domere der Sinneszelle. m/ mitochondriale Linsen; mu Muskulatur; pa Cytoplasmaausléufer der Pig-

mentzelle; p Pigmentgranulum; rA Rhabdomer

Die Pigmentgranula sind zum Teil bereits entwickelt. Die Mitochondrien der Pigment-
zelle sind auf einer Seite der Zelle konzentriert, aber nicht modifiziert. Die Mikrovilli-

Ausldufer der Sinneszelle sind bereits ausgebildet und durchbrechen die Pigmentzelle
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Abb. 9: TEM-Aufnahme des Auges eines Adulten P. karlingi. Riesenmitochondrien in Cytoplasma-
Ausldufern der Pigmentzelle bilden die Linsen. Durch Durchbriiche in der Pigmentzelle liegen die
Rhabdomere der Sinneszelle. ml mitochondriale Linsen; pa Cytoplasmaausliufer der Pigmentzelle;

p Pigmentgranulum; rA Rhabdomer

durch drei Fenster (Abb. 11b).
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Abb. 10: TEM-Aufnahmen von P. karlingi. a Protonephridium. Neben der Wimpernflamme ragen
Mikrotubuli in den Kanal (Pfeilspitzen). Die Pfeile deuten auf die Rénder des Zellspalts der man-
schettenartig geformten Terminalzelle um die Wimpernflamme. b Ringférmiges Mitochondrium. Diese

Struktur wird an verschiedenen Stellen im Tier gefunden. ¢z Lumen der Terminalzelle

Abb. 11: TEM-Aufnahmen von P. karlingi. a Kapsel mit Jungtier. b Auge eines Jungtieres. Die
Rhabdomere und Pigmentgranula sind bereits zu erkennen. ep Epidermis; j Jungtier; n Nucleus;

p Pigmentgranulum; rhA Rhabdomere; sz Sinneszelle
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C.1.2 Provorticidae

C.1.2.1 Provortex tubiferus Die zellulire Epidermis von Provorter tubierus ist
vollstandig und gleichmékig bewimpert. Die Cilien sind 2.5 pm lang und stehen nicht
dicht. Dazwischen sind nur sehr vereinzelt Mikrovilli mit einer Linge von 0,5 pum er-
kennbar.

Das duferste Drittel der bis 6,5 um hohen Zellen besteht vor allem aus Vakuolen, die das
Cytoplasma weitgehend verdriangen (Abb. 12). Thr elektronengrauer Inhalt ist in dieser
Untersuchung nicht zu identifizieren. Sie werden innerhalb der Epidermis gebildet.
Doch auch der basalere Teil der Epidermis enthilt zahlreiche Einschliisse mit un-
geklarten Inhalten. Die teilweise stark gelappten Kerne, wenige Mitochondrien und
Golgi-Apparate liegen ebenfalls im unteren Epidermisbereich. Zusétzlich finden sich
Pigmentkornchen.

Die Oberflache der Epidermis ist teilweise stark gefaltet, wodurch mitunter Hohlrdume
direkt unter der Oberfliche entstehen (Abb. 12). Der Verlauf der lateralen Zellgrenzen
ist im apikalen Bereich durch die Vesikel bestimmt, im basaleren Teil sind die Zellgren-
zen nur leicht gewellt. Dadurch besitzen die Zellen eine fast quaderartige Form.
Zwischen den Epidermiszellen wurden am gesamten Korper keine Rezeptorzellen oder
Driisenausfiihrgdnge zu erkennen.

Nach innen wird die Epidermis von einer 0.1 gm diinnen und glatt verlaufenden Ba-
sallamina begrenzt (Abb. 12), welche sich deutlich in Lamina densa und Lamina fibro-
reticularis teilt.

Unterhalb der Basallamina befindet sich ein diinner Hautmuskelschlauch, bestehend
aus distal liegender Ringmuskulatur und proximal gelegener Langsmuslkulatur.

Das dorsal im anterioren Korperbereich liegende Gehirn besteht aus zwei dicht bei-
einander liegenden Ganglien, die durch eine Kommissur miteinander verbunden sind,
so dass es als ein langliches Band erscheint. Es besitzt keine Kapsel. Daran lateral
anschlielend liegt ein Paar nicht ndher untersuchte Pigmentbecherocellen.

Der Pharynx liegt ventral des Gehirns. Er ist dreikantig und muskulds. Die Spitze des

Lumen zeigt zur Ventralseite des Tieres.
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Abb. 12: TEM-Aufnahme eines Querschnitts durch die Epidermis von P. tubiferus. Die Pfeile deuten

auf den Verlauf der Basallamina. ee Epidermale Einstiilpung; n Nucleus

Die Protonephridien bestehen aus Terminalzellen mit mehreren Wimpernflammen. Sie

miinden in ein Kanalsystem.

C.1.2.2 Baicalellia brevituba Die zellulire Epidermis von Baicalellia brevituba

ist spérlich, aber rundherum gleichméafig bewimpert. Zwischen den 2,5 pm langen
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Cilien sind sehr vereinzelt Mikrovilli zu finden. Die wenigen vorhandenen sind 0,37 pm
kurz. Die Zellen sind 5 pgm hoch.

Apikal liegt eine 1,3 pum dicke Schicht mit Vakuolen elektronenschwarzen Inhalts (,,Pseu-
docuticula®). Darunter liegen Mitochondrien und in jeder Zelle ein grofser, ovoider Kern
(Abb. 13). Weitere Vesikel wurden nicht beobachtet.

Die Zellgrenzen sind deutlich ausgeprigt und gut zu verfolgen. Die apikalen und die
basalen Zellgrenzen sind sehr glatt, wihrend die lateralen stark miteinander verzahnt
sind.

Epidermale Rezeptorzellen wurden nicht beobachtet.

Zwischen den Zellen sind Ausfiihrginge von subepidermal gelegenen Driisen

An manchen Stellen stiilpt sich die Epidermisoberfliche ein. Die Rander der Einstiil-
pungen stofsen wieder aneinander, so dass sich Hohlrdume in der Epidermis bilden, die
in Kontakt mit dem Inneren des Tieres stehen (Abb. 14).

Die Basallamina ist 0,27 pum dick und deutlich in zwiei Schichten, Lamina densa und
Lamina fibroreticularis getrennt.

Die Korpermuskulatur besteht aus einer diinnen Schicht Ringmuskulatur, an die sich
proximal eine etwas dickere Schicht Langsmuskulatur anschliefst.

Das Gehirn besteht aus miteinander verbundenen Ganglienzellen. Lateral liegen Pig-
mentbecherocellen, die in dieser Untersuchung nicht ndher betrachtet wurden.

Der Pharynx ist nicht sehr muskul6s. Am Eingang des Darmes liegen um die Gastro-
dermis einige Driisenzellen, die ihr Sekret in das Lumen abgeben. Der Darm weist ein
grokes Lumen auf und enthalt Diatomeen.

Die Terminalzellen der Protonephridien bilden mehrere Wimpernflammen und den An-

fang der ableitenden Kanile. Es schlieft sich eine Kanalzelle an.
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Abb. 13: TEM-Aufnahme der Epidermis von B. brevituba. In den miteinander verzahnten Zellen (sie-
he Pfeilspitzen) liegen grofie Kerne. bld Lamina densa; blf Lamina fibroreticularis; hm Hautmuskel-

schlauch; n Nucleus; pc Pseudocuticula
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Abb. 14: TEM-Aufnahme der Epidermis von B. breivituba. Querschnitt durch eine epidermale ,Harn-

blase (Erklarung siehe Text). eh epidermale ,,Harnblase®; pc Pseudocuticula
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C.1.2.3 Vejdovskya pellucida Die zellulire Epidermis ist vollstandig mit bis
9,1 pm langen Cilien bedeckt. Auf der Ventralseite steht dabei eine sehr viel dichtere
Bewimperung als auf der Dorsalseite. Zwischen den Cilien finden sich wenige 0,5 pm

kurze Mikrovilli. Die Hohe der Zellen variert und liegt durchschnittlich bei 3,5 pym.

py— .

Abb. 15: TEM-Aufnahme der Epidermis von V. pellucida. Querschnitt durch die Epidermis. Die Pfeile

zeigen den Verlauf der Balsallamina. Im Lingsmuskulatur; pr Protonephridium; rm Ringmuskulatur
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In den apikalen 1 um der Zellen liegen zahlreiche Vesikel, die das Cytoplasma zu schma-
len Striangen zusammendriicken (Abb. 15). Ihr elektronengrauer Inhalt wurde nicht
weiter bestimmt. Auch darunter liegen viele, elektronenheller gefiillte Vesikel und Va-
kuolen. Der gelappte Kern der Zelle ist in den unteren zwei Dritteln zu finden, wo auch
vereinzelte Mitochondrien liegen.

Die apikalen und basalen Zellgrenzen sind glatt. Der Verlauf der lateralen Zellgrenzen
wird im apikalen Bereich durch die Vesikel bestimmt, ist im iibrigen Teil der Zelle
jedoch nur leicht gewellt, so dass die Zellen quaderférmig sind.

Ganz vereinzelt finden sich Rezeptorzellen mit Mikrovillikragen zwischen den Epider-
miszellen. Ausfiihrginge von Driisen sind in der Epidermis nicht zu erkennen.

In unregelméfigen Abstinden senkt sich die Epidermis ein, so dass Hohlrdume mit

Cilien entstehen (Abb. 16).

Abb. 16: TEM-Aufnahmen der Epidermis von V. pellucida. a Querschnitt durch eine epidermale
,Harnblase (Erklarung im Text). b Querschnitt durch eine epidermale Rezeptorzelle mit Mikrovil-
likragen (Stereocilien). eh epidermale ,Harnblase®; mv Mikrovilli; n Nukleus; r¢ Rezeptorcilium; sc

Stereocilium

Es existiert eine 0,1 pm diinne, deutlich abgegrenzte Basallamina, in der Lamina densa

und Lamina fibroreticularis zu erkennen sind.
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Der unter der Basallamina liegende Hautmuskelschlauch besteht aus diinnen Schichten
Ring- und Lingsmuskulatur (Abb. 15).

Das Gehirn liegt anterior des Pharynx und besteht aus zwei Ganglien, die durch eine
Kommissur miteinander verbunden sind. Anterolateral schlieft ein Paar Pigmentbe-
cherocellen an.

Die Pharynxstasche ist mit Cilien ausgekleidet, aber es sind keine Rezeptorzellen zu
beobachten. Der sich anschliekende Darm ist sackférmig. Zu Beginn miinden Driisen
in sein Lumen.

Die Terminalzellen der Protonephridien bilden mehrere Wimpernflammen, die in ein

Kanalsystem miinden.

C.1.3 Pterastericollidae

C.1.3.1 Triloborhynchus astropectinis Die Epidermis ist zellular. Das vordere
Drittel des Tieres ist dicht mit bis zu 13,4 pm langen Cilien bedeckt. Der basale Be-
reich der Cilien ist mit einer Glykokalyx umhiillt (Abb. 17). Ein nach distal breiter
werdender, unbewimperter Streifen fiihrt von der anterioren Spitze bis zu der ventral
gelegenen Mundéffnung. Zwischen den Cilien sind viele sehr lange Mikrovilli (durch-
schnittlich 1,1 pm) zu finden. In diesem Drittel sind die Zellen der Epidermis auch
nicht so hoch (4,8 pm), wie die des unbewimperten Teils (ca 5,9 pm). Am anterioren
Ende des Tieres befinden sich Invaginationen, in denen sich zum Teil Cilien finden.

Apikal liegt in den Zellen des bewimperten Drittels eine Schicht von durchschnittlich
0,6 um, in der keine Zellorganellen vorkommen (,terminal web“, Abb. 17). Im Cyto-
plasma direkt darunter befinden sich zahlreiche Mitochondrien. Die ovoiden Kerne aller
Zellen liegen vor allem im basalen Teil. Manche Zellen des unbewimperten Abschnittes

enthalten in der oberen Hilfte Vakuolen, zum Teil mit elektronendunklen Einschliissen.

Im unbewimperten Teil sind die Zellen lateral stark miteinander verzahnt (Abb. 18).
Die Zellen im vorderen Drittel zeigen dagegen recht glatte laterale Zellgrenzen, die im

apikalen Bereich durch Zonulae adherentes miteinander verbunden sind. Die Oberfliche
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Abb. 17: TEM-Aufnahme der Epidermis von 7. astropectinis. Querschnitt durch den bewimperten
Teil der Epidermis. Die Pfeilspitzen zeigen den Verlauf der lateralen Zellgrenzen. Im Lingsmuskulatur;

rm Ringmuskulatur

im bewimperten Teil ist jedoch im Gegensatz zu der im unbewimperten Teil nicht glatt,

sondern immer wieder aufgewdlbt.

Am bewimperten Vorderende liegen Sinnesrezeptoren des Types IV (sensu REUTER

1975). Teilweise finden sich Felder mit bis zu 10 Rezeptoren (Abb. 19). Bemerkenswert
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ist, dass es keine Sinnesrezeptoren im unbewimperten Bereich und auch nicht um die

Mundoffnung herum gibt.

Am anterioren Ende miinden viele Driisen in die genannten Invaginationen, wihrend es

Abb. 18: TEM-Aufnahme der Epidermis von T. astropectinis. Querschnitt durch den unbewimperten
Teil der Epidermis. Die Zellen sind lateral stark miteinander verzahnt. bl Basallamina; n Nucleus;

rm Ringmuskulatur; v Virus
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Abb. 19: TEM-Aufnahme der Epidermis von T. astropectinis. Querschnitt durch den bewimperten
Teil der Epidermis. Cluster der Rezeptorzellen Typ IV (sensu REUTER 1975). rz Rezeptorzelle

am Hinterende keine gibt. Auch in den lateralen Korperbereichen liegen keine Driisen

oder Ausfiihrginge subepidermal gelegener Driisen in der Epidermis.

Die Basallamina ist im gesamten Tier 0,2 ym dick und sehr scharf zu erkennen. Sie

verlauft sehr glatt.

Unterhalb der Basallamina befindet sich eine nicht verdickte Korpermuskulatur. Von
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aufsen nach innen folgen jeweils eine Schicht (Abb 18). Dazu kommen noch einige Strin-
ge Quermuskulatur. An den Koérperenden liegen zudem noch viele Retraktormuskeln.
Das Gehirn besteht aus zwei Ganglien die durch eine Kommissur verbunden sind, so
dass ein langliches Band entsteht. Es liegt anterior der Mundoffnung.

Hinter der Munddffnung befindet sich ein wenig muskuloser Pharynx doliiformen Ty-
pes. Der Darm beginnt kurz hinter dem Pharynx. Die Zellen des Darmes enthalten
zahlreiche und riesige Vakuolen, wodurch das Darmlumen oft schwer zu erkennen ist.
Zwischen den Zellen liegen Driisen.

Die Terminalzellen der Protonephridien bilden zahlreiche Wimpernflammen, die in ein

Kanalsystem miinden.

C.1.4 Genostomidae

C.1.4.1 Genostoma inopinatum Die Fixierung der Exemplare von Genostoma
inopinatum erlaubte nur eine oberflichliche Untersuchung. Wesentliches Ergebnis war
die Tatsache, dass die Epidermis dieser Art sehr diinn und nur auf der ventralen Seite

des Tieres bewimpert ist.

C.1.5 Umagillidae

C.1.5.1 Anoplodium stichopt Bei Anoplodium stichopi ist die Epidermis durch-
gehend zelluldr. Auf der Oberfliche finden sich einige Cilien mit einer Lange von 3,5 pm.
Mikrovilli sind nicht vohanden. Die Zellen sind bis 21,1 pum hoch.

Direkt unterhalb der apikalen Zellmembran liegt ein wenig ausgepragtes ,terminal web*
(Abb. 21).

In einigen Zellen der Epidermis finden sich halbmondférmige Mitochondrien, die aus
der Verschmelzung zweier einzelner Mitochondrien entstehen. Eine spezielle Funktion
dieser Mitochondrien konnte nicht festgestellt werden.

Am anterioren Ende des Tieres finden sich viele Sinnesrezeptoren des Types I (sensu
REUTER 1975), nach caudal werden es jedoch immer weniger. Auch um die Mundoff-

nung sitzen wenige Sinnesrezeptoren des gleichen Types. Zwischen den Epidermiszellen
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befinden sich vor allem auf der ventralen Seite elektronendunklere Driisenzellen.
Zwischen den normalen Epidermiszellen wurden basal einige kleinere, elektronendunk-
lere Zellen erkannt, deren Inhalt sich nicht von den umgebenden heller erscheinenden
Zellen unterscheidet (Abb. 20, 21).

Die Basallamina ist 0,25 pm dick.

Der darunter liegende Hautmuskelschlauch aus distaler Ringmuskulatur und proximaler
Langsmuskulatur ist gut ausgeprigt.

Der Pharynx zeigt sich muskulds und ist mit wenigen Driisen ausgestattet. Es folgt
einkurzer Oesophagus. Der sich anschliefende Darm besitzt viele Divertikel.

Das Protonephridialsystem besteht aus wenigen lateral verteilten Terminalzellen mit

mehreren Wimpernflammen, die in ein Kanalsystem miinden.
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Abb. 20: TEM-Aufnahme der Epidermis von A. stichopi. Unter der zerkliifteten Epidermisoberfliche
befinden sich einige Mitochondrien (Sterne). Basal liegen an manchen Stellen birnenformige, elektro-

nendunklere Zellen in der Epidermis. ez ,Ergénzungs‘zelle (Erkldrung im Text); n Nucleus
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Abb. 21: TEM-Aufnahme von A. stichopi. Basal liegen an manchen Stellen birnenftrmige, elektro-

nendunklere Zellen in der Epidermis. bl Basallamina; ez epidermale ,Erginzungs‘zelle; n Nucleus
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C.1.5.2 Paranotothrix sp. Paranotothriz sp. besitzt eine zellulire, 6,5 pm dicke
Epidermis. Das untersuchte vordere Drittel des Individuums wies eine starke Bewim-
perung mit 3,5 um langen Cilien auf, zwischen denen wenige Mikrovilli mit einer Linge
von 0,3 pm zu finden sind (Abb. 22).

Die oberste Schicht der Epidermis (durchschnittlich 1 gm) besteht aus einem ,termi-
nal web“. Sie enthilt neben den Aktinfilamenten Cilienwurzeln und kleine Vesikel mit
unbestimmtem Inhalt. Darunter liegen zahlreiche Mitochondrien. Der Kern der Zellen
liegt in der basalen Hilfte.

Die lateralen Zellgrenzen sind im basalen Teil der Zelle stark verschlungen, weiter apikal
sind sie nur wenig gewunden und durch tight junctions miteinander verbunden.
Zwischen den Epidermiszellen liegen vereinzelt Rezeptorzellen des Types IV (sensu
REUTER 1975, Abb. 23). Es finden sich jedoch keinerlei Driisenzellen oder Ausfiihr-
gange von subepidermal liegenden Driisen in der Epidermis des untersuchten vorderen
Korperdrittels.

Die Basallamina ist 0,1 gm diinn. Man kann Lamina densa und Lamina fibroreticularis
unterscheiden.

Die unter der Basallamina liegende Korpermuskulatur ist sparlich ausgebildet. Es folgen
auf die distaler liegende diinne Schicht Ringmuskulatur vereinzelte Strange Langsmus-
kulatur.

Die Mundoffnung ist mit vielen Mikrovilli umstellt und der Pharynx ist recht muskulos.
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Abb. 22: TEM-Aufnahme eines Querschnitts durch die Epidermis von Paranotothriz sp. Die Pfeilspit-
zen zeigen den Verlauf der lateralen zellgrenzen. bl Basallamina; n Nukleus; rz Rezeptorzelle TypIlV

(sensu REUTER 1975); tw ,terminal web*
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Abb. 23: TEM-Aufnahme eines Querschnitts durch die Epidermis von Paranotothriz sp. Detailauf-

nahme einer Rezeptorzelle Typ IV (sensu REUTER 1975). ¢i Cilium; mv Mikrovillus; rz Rezeptorzelle
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C.1.5.3 Syndisyrinx sp. Die dicke Epidermis von Syndisyrinz sp. ist zellular und
besitzt dicht stehende, sehr lange Cilien von bis zu 19,7 um (Abb. 24). Dazwischen
stehen 0,6 um lange Mikrovilli. Die Zellen sind bis zu 24 pum hoch.

In einer apikalen Schicht von ungefdhr 1,9 gm nimmt ein ,terminal web* ein. In die-
sem Bereich liegen neben den Aktinfilamenten vor allem Cilienwurzeln. Unterhalb des
yterminal web* sind zahlreiche Mitochondrien zu finden (Abb. 24). Der jeweilige Kern
der Epidermiszelle und Golgi-Apparate liegen im basalen Bereich der Zellen.
Zellgrenzen sind durchgehend zu erkennen. Die apikalen und lateralen Zellgrenzen sind
relativ glatt und im apikalen Bereich durch tight junctions miteinander verbunden. Im
basalen Bereich der Zellen sind sie sehr stark gewunden sind, so dass die Zellen stark
ineinander verzahnt sind.

Rezeptorzellen und Driisenzellen oder -ausfithrginge wurden im untersuchten Teilstiick
nicht beobachtet.

Nach innen wird die Epidermis von einer 1,2 um dicken Basallamina begrenzt. Es
konnen Lamina densa und Lamina fibroreticularis unterschieden werden.

Unterhalb der Basallamina ist eine stark ausgepriagte Korpermuskulatur zu erkennen.
Zusétzlich zur dukeren Ring- und inneren Langsmuskulatur sind viele Biindel Quer-

muskuskulatur zu finden (Abb. 24).
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Abb. 24: TEM-Aufnahme eines Querschnitts durch die Epidermis von Syndisyrinz sp. bl Basallamina;

hm Hautmuskelschlauch; n Nucleus
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C.1.6 Fecampiidae

C.1.6.1 Kronborgia amphipodicola Bei diesem Taxon wurde nur die Larve un-
tersucht. Der Vertreter weist eine zelluldre und bewimperte Epidermis auf. Die Cilien
stehen nur spérlich. Sie sind jedoch mit bis zu 12 pm sehr lang. Zwischen ihnen finden
sich wenige 1 pm lange Mikrovilli, teilweise mit gespaltenen Enden (Abb. 25). An den
terminalen Enden ist die Epidermis mehr als doppelt so hoch (4,3 gm) als im mittleren
Korperbereich (1,9 pm).

Eine Schichtung innerhalb der Epidermis besteht nicht. Besonders auffallend sind je-
doch die grofien Mitochondrien, die manchmal fast die gesamte Epidermishche einneh-
men (Abb. 26). Daneben sind grofe, elektronendunkle Sekretvesikel zu beobachten, die
von Endoplasmatischem Reticulum umgeben werden. Viele elektronenhelle Vesikel fiil-
len den Rest der Zellen aus. Zellkerne wurden nur sehr wenige innerhalb der Epidermis
beobachtet.

Die Zellgrenzen sind groftenteils nur wenig gewunden, so dass die Zellen anndhernd
eine Quaderform besitzen. Basal gibt es immer wieder Ausstiilpungen der Basallamina,
zum Teil bis zur Mitte der Zellen reichend (Abb. 25).

Am anterioren Korperende liegen zwischen den Epidermiszellen Rezeptorzellen des Ty-
pes I (sensu REUTER (1975), Abb. 25, 26). Driisen oder Ausfiithrgéinge subepidermal
glegener Driisen wurden nicht gefunden.

Die Basallamina ist 0.3 pm dick.

Darunter liegt eine dicke Schicht Ringmuskulatur, auf die proximal eine diinnere Schicht
Langsmuskulatur folgt.

Das kapsellose Gehirn liegt am anterioren Korperende. Es liegt als léngliches Band im
anterioren Korperbereich. Augen sind nicht vorhanden.

Eine Mundoffnung, Pharynx oder Darm sind sind beobachtet worden.

Die Wimpernflammen der Protonephridien liegen lateral. Eine Terminalzelle bildet
mehrere Wimpernflammen aus.

Der Korper ist hauptsichlich mit Driisen gefiillt, die Sekrete mit unterschiedlicher

Elektronendichte enthalten.
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Abb. 25: TEM-Aufnahme eines Lingsschnittes durch die Epidermis von K. isopodicola. Die kleinen
Pfeilspitzen zeigen eine laterale Zellgrenze. Grofe Pfeilspitzen weisen auf an der Spitze gespaltene

Mikrovilli. n Nukleus; I Langsmuskulatur; rm Ringmuskulatur; rz Rezeptorzelle
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Abb. 26: TEM-Aufnahme eines Lingsschnittes durch die Epidermis von K. isopodicola. n Nukleus;

rm Ringmuskulatur; s Sekretvesikel; rz Rezeptorzelle
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C.1.7 Typhloplanoida: Trigonostomidae

C.1.7.1 Prozenetes tenuispinosus Die vollstindig bewimperte und zelluldre Epi-
dermis zeigt Cilien mit einer durchschnittlichen Lénge von 6 pym. Dazwischen stehen
zahlreiche 0,5 pm lange Mikrovilli. Die Zellen sind 8,7 pm hoch.

Apikal liegt ein ,terminal web“ von 1,2 pm Dicke, in dem hauptséchlich Cilienwurzeln,
Rhabditen oder elektronendunkle Vesikel unbestimmten Inhalts zu finden sind. Der
Kern liegt meist in der unteren Halfte der Zellen und zeigt eine unregelméafige Form.
Besonders auffallend sind die meist ovoiden Rhabditen, die eine Lange von bis zu 2 pym
erreichen kénnen (Abb. 26). An wenigen Stellen ist ein in der Epidermis versenktes
Axonem zu finden.

Die Zellen sind lateral teilweise miteinander verzahnt, meist sind die lateralen Membra-
nen, wie die basalen und apikalen ebenfalls, nur leicht gewunden (Abb. 27). Zwischen
den Epidermiszellen befinden sich vereinzelt Rezeptorzellen des Types I (sensu REU-
TER 1975). Am Vorderende liegen viele subepidermale Driisen, deren Ausfiihrgéinge
zwischen den Epidermiszellen nach aufsen fiihren.

Die Basallamina ist 0,16 ym diinn.

Der Hautmuskelschlauch besteht aus einer distalen Schicht Ringmuskulatur, an die sich
proximal eine etwas dickere Schicht Langsmuskulatur anschliefst.

Zwei Augen des Types Pigmentbecherocellus liegen anterolateral des kapsellosen Ge-
hirn. Sie bestehen aus einer Pigmentzelle und drei Sinneszellen. Innerhalb der Pig-
mentzelle sind bis zu 12 sehr grofse und wenige kleine Pigmentgranula schalenférmig
angeordnet. Die Offnung der Schale weist zur Kérperaufenseite. Am Grund der Schale
liegt der Kern der Pigmentzelle. In tiefe Einsenkungen, die bis zur Mitte der Zelle ge-
hen, ragen Mikrovilliausldufer der Sinneszellen. Auf der zur Kérperaufenseite gewand-
ten Seite der Pigmentzelle liegen zahlreiche modifizierte Mitochondrien. Sie erscheinen
durch eingelagerte Proteine in der transmissionselektronenmikroskopischen Darstellung
dunkelgrau.

In der posterioren Korperhélfte liegt der wenig muskulose Pharynx, der als Pharynx

rosulatus einzuordnen ist. Zahlreiche Driisen mit elektronendunklen Sekretensind in
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Abb. 27: TEM-Aufnahme eines Querschnittes durch die Epidermis von P. tenuispinosus. Rhabditen
liegen der oberen Hilfte der Epidermiszelle. bld Lamina densa; blf Lamina fibroreticularis; hm Haut-

muskelschlauch; n Nucleus; rd Rhabditen

ihn eingebettet und miinden in das Pharynxlumen. Der Darm ist sackformig. In der
Gastrodermis liegen einige Driisenzellen, deren Sekret in das Lumen abgegeben wird.
Die Protonephridien bestehen aus Terminalzellen mit mehreren Wimpernflammen und

Kanalzellen, die das abfiihrende System bilden.
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C.1.8 Typhloplanoidae: Promesostomidae

C.1.8.1 Promesostoma marmoratum Die Epidermis ist zellular und vollstdndig
mit 6,6 pm langen Cilien bewimpert. Dazwischen stehen zahlreiche kurze und sehr
diinne Mikrovilli (0,4 pum Lénge). Die Zellen sind 8,6 pum hoch.

Der 0,8 pm dicke, apikale Bereich der Zellen besteht aus dem ,terminal web® und ist
homogener als der Rest der Zellen. Es enthilt neben den Cilienwurzeln noch kleine
elektronendunkle Einschliisse, die sogenannten Epitheliosomen. Auffallend sind vielen
ovoide Rhabditen von bis zu 2 um Linge (Abb. 28). Zusétzlich finden sich viele elek-
tronenhelle Vakuolen. Der Kern liegt in der basalen Hilfte der Zellen.

Die Zellgrenzen sind nur wenig gewunden, so dass die Zellen quaderférmig sind.
Rezeptorzellen und Driisen oder ihre Ausfiihrgéinge sind nicht in der Epidermis beob-
achtet worden.

Die Basallamina ist mit 0,09 pgm sehr diinn ausgebildet. Es lassen sich Lamina densa
und Lamina fibroreticularis unterscheiden.

Der unter der Basallamina liegende Hautmuskelschlauch mit distaler Ringmuskulatur
und proximaler Langsmuskulatur ist gut ausgeprégt. Zwischen den Muskelfaserbiindeln
liegen die Pigmente, die die Korperfarbung hervorrufen.

Das aus zwei Ganglien bestehende Gehirn bildet ein ldngliches Band vor anterodorsal
des Pharynxes. Lateral liegt ein Paar Pigmentbecherocellen, auf dern Feinstruktur in
dieser Arbeit nicht ndher eingegangen wird.

Der muskulose Pharynx ist zum Lumen hin mit einem Band extrazellularen Materials

ausgekleidet. Dem sich anschliefenden sackféormigen Darm fehlt ein eindeutiges Lumen.
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Abb. 28: TEM-Aufnahme eines Querschnittes durch die Epidermis von P. marmoratum. Die Epi-
dermis ist durchdetzt von Vesikeln. bld Lamina densa; blf Lamina fibroreticularis; Am Hautmuskel-

schlauch;n Nucleus; rd Rhabditen; tw ,terminal web*
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C.2 Literaturergebnisse

Einige der im Folgenden beschriebenen Arten (Graffilla buccinicola, Fecampia sp. und
Scutariella sp.) wurden im Rahmen der vorliegenden Dissertation nicht experimentell
bearbeitet. Da sie aber in der Diskussion um die Evolution des Parasitismus und um die
Schwestergruppe der Neodermata eine wichtige Rolle spielen, wurden sie als Ergebnisse

der Literaturauswertung in den Ergebnisteil mit aufgenommen.

C.2.1 Graffillidae

C.2.1.1 Bresslauilla relicta Bresslauilla relicta ist gleichméifig bewimpert. Am
anterioren Ende finden sich Tastborsten (Frontalorgan) und Driisen (REISINGER 1929).
Die Art besitzt Augen des Types Pigmentbecherocellen. Aus dem frontal gelegenen Ge-
hirn entspringen — so REISINGER (1929) in seiner Erstbeschreibung — ein unscheinbares
dorsales und ein kréftiges ventrales Nervenpaar, die anteriad ziehen.

Hinter dem Pharynx doliiformis liegt ein sackartiger Darm, dessen Lumen gut zu er-
kennen ist. Das Darmepithel ist syncytial und teilweise stark mit Vakuolen durchsetzt.
Uber den Bau der Protonephridien gibt es keine Angaben.

Bei geschlechtsreifen Tieren werden die befruchteten Eier mit einer Kapsel umhiillt und
sollen in den Darm entlassen werden. Dort findet die weitere Entwicklung statt. Als
erste Organe entstehen Gehirn und Pharynx sowie kurz vor dem Schliipfen auch die
Augenflecken. Nach dem Schliipfen im miitterlichen Darm werden die Jungtiere durch

den Pharynx entlassen.

C.2.1.2 Pseudograffilla arenicola Die Beschreibung von Pseudograffilla areni-
cola geht auf LUTHER (1948) zuriick.

Die Epidermis ist zelluldr. Die Zellen enthalten im basalen Bereich teilweise Vakuolen.
Die Basallamina ist dick (bis 2,5 um).

Am Vorderende des Tieres liegen Driisen.

Besonders auffillig sind die Augen und der grofse Pharynx, der bis zu zwei Fiinftel

der Korperldnge einnehmen kann. Der Vorderrand ist mit zahlreichen Papillen besetzt.
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Das Lumen hat die Form eines Dreiecks, mit ventrad gelegener Spitze. Der sich an den
Pharynx anschliefende Darm ist sackformig.

Zum Bau des Exkretionssystems wurden von LUTHER keine Angaben gemacht. LUMBSCH
et al. (1995) haben das Protonephridialsystem ultrastrukturell untersucht. Die Termi-
nalzellen bilden mehrere Terminalbereiche mit Wimperflamme und Reuse aus. Neben
der terminalen Wimpernflamme gibt es in den proximal anschlieffenden Kanalzellen

lateral verankerte Cilienbiindel, sogenannte ,/Treibwimpernflammen®.

Die Spermien sind biflagellat (CIFRIAN et al. 1988).

C.2.1.3 Paravortex karlingts Paravortex karlingi wurde erstmals von PIKE AND
BURT (1981) beschrieben. Ultrastrukturelle Untersuchungen liegen bislang nur von
der Epidermis (NOURY-SRAIRI et al. 1989b, MACKINNON et al. 1981) und der Sper-
miogenese (NOURY-SRAIRI et al. 1989a) vor. Bei der congeneren Art Paravortex cardii
sind ebenfalls Untersuchungen zur Spermiogenese und zum Bau der reifen Spematozoa
durchgefithrt worden (CIFRIAN et al. 1988).

Die Epidermis von Paravortez karlingi besteht laut MACKINNON et al. (1981) aus
7-8 pm hohen Zellen, die stark miteinander verzahnt sind. Zum Teil sind Zellen mit
elektronendunklerem Cytoplasma vorhanden. Die recht zahlreichen Cilien sind 2-3 pm
lang, die dazwischen verteilten Mikrovilli rund 0,25 pm.

In manchen Zellen beobachteten die Autoren zahlreiche Mitochondrien in distaler La-
ge, Ultrarhabditen, rhabdoide Korper, Golgi-Apparate, Vakuolen und Lipidtropfchen.
Andere hingegen haben ein granulires Erscheinungsbild und es fehlen ihnen die eben
genannten Strukturen bis auf einige Golgi-Apparate und und wenige Mitochondrien.
Die Kerne aller Zellen liegen im basalen Teil der Zellen.

An manchen Stellen brechen Zellen aus dem Korperinneren durch die Basallamina
nach aufsen. Ebenso ragen einige Zellen iiber die normale Zelloberfliche hinaus, welche
teilweise komplett mit Cilien und Mikrovilli besetzt sind. Sie enthalten viele Vesikel

verschiedener Elektrondichte und im distalen Bereich granuldres Cytoplasma.

In der vorderen Korperregion liegt ein Paar pigmentierter Augen.
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Bei NOURY-SRAIRI et al. (1989a) weichen die Daten in manchen Bereichen ab. So
besteht die Epidermis in dieser Untersuchung aus durchschnittlich 10 gm hohen Zellen
mit ca. 7 ym langen Cilien. Die Mikrovilli erreichen eine Lange von ungefdhr 0,7 ym. In
allen Zellen existiert eine Schicht mit zahlreichen Mitochondrien. Es werden drei Typen
von Rezeptorzellen (Typ L, III und IV, sensu REUTER (1975)) unterschieden. Die von
MACKINNON et al. (1981) beschriebenen Ultrarhabditen werden von NOURY-SRAIRI
et al. (1989a) als ,Epitheliosomen* bezeichnet.

Es existiert ein Pharynx doliiformes, an den sich ein kurzer Oesophagus und ein einfa-
cher Darmsack anschliefien.

Zum Bau des Exkretionssystems wurden keine Angaben gemacht.

Die Gonaden bestehen aus paarigen Testes und paarigen Germarien mit ebenfalls paari-
gen Vitellarien. Daneben gibt es Schalendriisen. Die Organe sind bei graviden Adulten
von bis zu 20 Eikapseln zusammengedriickt. Jede Eikapsel enthélt zwei Embryonen.
Die Spermien von Paravortex karlingi gleichen denen von Paravortex cardii: Sie sind
filiform, aflagellat und besitzen langsgerichtete Mikrotubuli inerhalb der Plasmamem-
bran. Proximal entlang der Mikrotubuli angeordnete liegen Glycogengranula (CIFRIAN

et al. 1988, NOURY-SRATRI et al. 1989b).

C.2.1.4 Graffilla buccinicola Ausfiihrliche Beschreibungen von Graffilla bucci-
nicola sind von JAMESON (1897) und von VON GRAFF (1903) vorgenommen worden.
Die Art lebt in der Niere der Muscheln Buccinum undulatum, Neptunea sp. und Fusus
antiquus. Die Symbionten sind protandrisch, wobei die Hoden weitgehend reduziert
werden, Penis und Samenblase aber erhalten bleiben.

Die Epidermis ist vollstindig mit kurzen, kraftigen Cilien bedeckt, die an ihrer Basis
zu einem Bulbus verdickt sind. Um die terminale Mundoéffnung herum scheinen die
Cilien langer, aber nicht an der allgemeinen Lokomotion beteiligt zu sein. Vermut-
lich handelt es sich um taktile Cilien. Mikrovilli wurden bei den lichtmikroskopischen
Untersuchungen nicht gefunden.

Das Cytoplasma der Epidermiszellen gliedert sich in mehrere Schichten, so dass JAME-
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SON von einem ,cuticular layer” und VON GRAFF von einer ,Randschicht” sprechen, die
sich mit einer Himatoxylin-Eosin Tinktur stark rot einfarben ldsst. In der darunter-
liegenden Schicht gibt es Interzellularliicken. Pigmente, Rhabditen und Driisenzellen
innerhalb der Epidermis sollen nicht vorhanden sein. Auch finden sich keine Ausfiihr-
giange von subepidermalen Driisen.

Es existiert ein Pharynx doliiformis in einem cilienlosen Pharynxsack. Es schliefst sich
ein kurzer Oesophagus und ein sackférmiger Darm an. Der Darm nimmt in Jungtieren
einen grofen Raum ein, wihrend der Reifung der weiblichen Genitalstrukturen wird
er jedoch — vor allem von den Vitellarien — mehr und mehr zusammengedriickt. Dicht
hinter der Mundoffnung liegt der Gonoporus.

Vom Nervensystem wurde in den lichtmikroskopischen Untersuchungen nur das Gehirn
erkannt, in das JAMESON (1897) ein Paar pigmentierte Augen mit 3 bis 4 refraktilen
Differenzierungen eingebettet sieht, die er als Linsen anspicht.

Zum Bau der Protonephridien wurden keine Angaben gemacht.

Die Spermien sind aflagellat (CIFRIAN et al. 1988).

C.2.2 Provorticidae

C.2.2.1 Provortex tubiferus Laut LUTHER (1948) wurde diese Art von MEIX-
NER (1938) entdeckt, aber nicht beschrieben.

Es gibt in der Epidermis keine Rhabditen oder Pseudorhabditen, jedoch liegen unter-
halb der Epidermis Pigmente im Hautmuskelschlauch; das Pigment tritt z. T. durch

das Epithel nach aufsen.
Im vorderen Drittel finden sich Pigmentbecherocellen.

Der Pharynx ist groft und ténnchenférmig. Am vorderen Rand finden sich Cilien. Am

Ubergang zum Darm, sind Driisen, sogenannte Kornerkolben, zu finden.
Zum Bau des Exkretionssystems wurden keine Angaben gemacht.

Das Stilett, eine Hartstruktur des Begattungsorgans, ist von einer komplexen Muskel-

hiille umgeben.
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C.2.2.2 Baicalellia brevituba Von LUTHER (1918) erstmals als Provortex bre-
vituba erwihnt und spéter (LUTHER, 1921) aus Lebendmaterial bzw. histologischen

Schnitten beschrieben.

Die Epidermis ist 5 - 6 pm dick und zellular. Sie ist rundherum mit Cilien bedeckt.
Dazwischen ragen, iiber den Korper verteilt, Tastborsten hervor, die ungefihr doppelt

so lang sind wie die lokomotorischen die Cilien.

Aufser am Vorderende weist die duferste Schicht der Epidermis am gesamten Korper

dicht gedringt Rhabdoide auf.

Um den tonnenférmigen Pharynx miinden Driisen aus, aber es sind keine Ausfiihrgédnge

in der Epidermis zu sehen.
Es existiert eine diinne, deutlich erkennbare Basallamina.

Das Nervensystem besteht aus einem Gehirn, an dem pigmentierte Augen liegen, einem
Pharyngealnervenring, zwei posteriad ziehenden Langsnervenstammen und diversen

anteriad ziehenden Fasern.

Vom Exkretionssystem sind feine Kanéle mit langen Cilien zu sehen. LUTHER schreibt

jedoch, die Enden der Kanile seien schlecht zu erkennen.

C.2.2.3 Vejdouvskya pellucida Die Erstbeschreibung dieser Art unter dem Na-
men Vortex pellucidus geht auf Schultz (1851) zuriick. Die Epidermis ist gleichmékig
mit Cilien bedeckt.

Das Gehirn liegt anterior des Pharynx. Es ziehen je ein Paar Nervenstridnge anteriad

und posteriad. Augen sind nicht vorhanden.

Die Testes sind kugleféormig und liegen lateral des Pharynx. Das Stilett besteht aus
einem langen gebogenen Rohr. Die weiblichen Geschlechtsorgane bestehen aus einem

Paar Germovitellarien.

Die Exkretionsorgane wurden von BRUGGEMANN (1989) ultrastrukturell untersucht:
Das Protonephridialsystem besteht aus einem Syncytium mit terminalen Wimpern-

flammen.
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C.2.3 Pterastericolidae

C.2.3.1 Triloborhynchus astropectinis Die Erstbeschreibung nahmen BASHIRUD-
DIN & KARLING (1975) vor. Das lebende Tier besitzt einen ldnglich birnenformigen
Korper und ist an beiden Korperenden sehr beweglich.

Die Epidermis ist zelluldr, mit intraepithelialen Kernen. Die Bewimperung ist auf das
erste Korperdrittel beschrankt. Es gibt keine Rhabditen.

Das hintere Korperende fungiert als muskuloser Opistohaptor. Am anterioren Ende
liegt das sogenannte ,,Apikalorgan“ bestehend aus drei ausstiilpbaren Taschen. An der
ventral gelegenen Tasche fithren zahlreiche Driisengénge ins Freie, wohingegen es keine
Driisen am Opistohaptor gibt.

Die Basallamina ist diinn (ohne Angabe von Mafen).

Auch JONDELIUS (1988) hat die Epidermis von Triloborhynchus astropectinis unter-
sucht. Seine ultrastrukturelle Analyse ergab, dass die Epidermiszellen des vorderen
Drittels Cilien mit zwei gestreiften Wurzeln tragen. Zwischen den Cilien liegen Mikro-
villi mit einer Lange zwischen 0,6 und 0,8 pum. Die Oberflichen der Zellen sind mit
einer Glycocalyx bedeckt.

Zahlreiche Vesikel sind — vor allem bei Adulten — in einer 0,1 um dicken apikalen
Schicht der Zellen zu finden. Es existiert auch eine Schichtung der Organellen: Unter
der apikalen Lage mit Vesikeln liegt eine Schicht mit zahlreichen Mitochondrien. An
der Basis der Zellen sind, besonders bei adulten Tieren, immer wieder elektronendichte
Einschliisse zu beobachten. Uber die Lage der Kerne der Epidermiszellen wird keine
Aussage gemacht. Daneben gibt es noch eine Reihe weiterer Einschliisse: Runde Ein-
schliisse, die lamellare Strukturen und elektronenhelle Vesikel enthalten (treten zum
Teil mit Zelloberfliche in Kontakt), mehr basal liegende, ebenfalls runde Einschliisse
aus homogenem Material und schlieflich langliche cytoplasmatische Einschliisse direkt
unter der Zelloberflache.

Im apikalen Bereich des ,terminal web* sind die lateralen Zellgrenzen stark gefaltet und
durch Zonulae adherentes miteinander verbunden. Die unteren Abschnitte der Zellen

sind dagegen durch septate junctions verbunden.
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Das Nervensystem besteht laut BASHIRUDDIN AND KARLING (1970) aus einem Gehirn
aus zwei Ganglien, von dem ein Paar antero-ventrale, zwei Paar antero-laterale und zwei

Paar posteriad ziehenden Nervenstrange abgehen.

Subepidermale Driisen beschriinken sich bei verschiedenen Pterastericolidae (Pteraste-
ricola pellucidus, P. fedotovi, P. bergensis, P. sinensis) auf den anteroventralen Bereich
(JONDELIUS 1992a, b). Die Ausfiihrgénge fithren durch einzelne Epidermiszellen hin-
durch. Im apikalen Bereich sind sie durch septate junctions mit der Epidermiszelle
verbunden. Die Sekrete bestehen aus granuldren elektronengrauen bis -dunklen Granu-
la. Aus ihrer Lage schlieft JONDELIUS, dass die Sekrete der Anheftung des Individuums

an den Wirt dienen.

Der Pharynx ist doliiformen Types. Alle Pharynxdriisen miinden in das Pharynxlumen.
Direkt dahinter liegt der Oesophagus mit hohen Epithelzellen. Der sich anschliefende

Darm besitzt Zellen, die sehr viele Vakuolen enthalten.

Zum Bau des Exkretionssystems dieser Art wurden keine Angaben gemacht. Bei der
congenerischen Art Pterastericola pellucida bildet die Terminalzelle mehrere Wimpern-
flammen und die Reuse aus. Die anschlielende Kanalzelle besitzt laterale Cilienbiindel,
sogenannte , Treibwimpernflammen®. Mehrere Terminalzellen sind an eine einzige Ka-

nalzelle angeschlossen.

Die méannlichen Gonaden bestehen aus einer einzelnen Testis, einem Vesiculum semi-
nalis und einem komplexen Cuticularapparat, der sich aus einem Stilett und einem
Haken zusammensetzt. Die weiblichen Gonaden bestehen aus einem einzelnen Ovar
und zwei Dotterstocken. Es existiert eine Bursa und eine ,Pseudovagina“. Im Uterus,
kurz oberhalb des Gonoporus, liegt beim adulten Tier eine einzelne Eikapsel. Die Sper-
mien verschiedener Pterastericolidae wurden von JONDELIUS (1992C) beschrieben. Die
Spermien sind filiform. Im Bereich des Kernes sind zwei Cilien mit einem ,9-+1“Muster

in das Spermium inkorporiert; die distalen Enden liegen frei.



C.2 Literaturergebnisse 63

C.2.4 Genostomidae

C.2.4.1 Genostoma inopinatum HYRA (1993) beschrieb erstmals Genostoma

inopinatum. Eine ultrastrukturelle Untersuchung wurde bisher nicht vorgenommen.

Die Bewimperung beschriankt sich auf die Ventralseite. Das vordere Ende des Wim-

pernfeldes wird von einer Epithelfalte begrenzt.

Uber den Bau der Epidermis, die Basallamina, Muskulatur, Driisen und Sinnesstruk-
turen werden keine Aussagen gemacht. In der ultrastrukturellen Untersuchung von
TYLER & TYLER (1997)wurde bei Genostoma kozloffi ebenfalls eine nur ventral be-
wimperte Epidermis gefunden. In diesem bewimperten Teil ist die Epidermis doppelt
so hoch (0,4 - 0,5 pm) wie im unbewimperten (0,2 ym). Die Epitheloberfliche im un-
bewimperten Teil ist von 0,3 pm langen Mikrovilli bedeckt, zwischen denen eine dicke
Glykokalyx liegt. In diesem Bereich gibt es, im Gegensatz zum bewimperten Teil, kei-
ne Zellgrenzen. Die Kerne aller Epidermisbereiche liegen unterhalb der Basallamina.

Organellen, wie z. B. Mitochondrien, fehlen im gesamten Epithel.

Die Basalmina von Genostoma kozloffi ist 0,5 - 0,75 pm dick (TYLER & TYLER), wobei

die Lamina fibroreticularis sehr ausgeprégt ist.

Der plikate Pharynx liegt am hinteren Korperende. Er 6ffnet sich in ein Genitopharyn-
gealatrium, um das zahlreiche Driisen liegen. An den Pharynx schliefit sich ein langer,

schmaler Oesophagus an, der in einen Darm mit fiinf Schleifen miindet.
Zum Bau des Exkretionssystems werden keine Angaben gemacht.

Die charakteristische Form des Darmes ist durch die Lage der Gonaden gegeben. Das
mannliche Genitalsystem besteht aus zwei kompakten Testes. Kurz vor Austritt des Sa-
menleiters aus dem Korper liegt das sklerotisierte Stilett. Das weibliche Genitalsystem
besitzt ein Paar Germovitellarien. Ein Receptaculum seminis scheint nicht vorhanden
zu sein; vielmehr gibt es Ansammlungen von Spermien in verschiedenen Korperregio-
nen, was auf eine hypoderme Besamung schlieffen ldsst. Die Spermien sind filiform und

extrem lang (> 100 pm).
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C.2.5 Umagillidae

C.2.5.1 Anoplodium stichopi Die Erstbeschreibung geht auf Bock (1925) zu-
riick.

Die Epidermiszellen sind scharf voneinander abgegrenzt. Manche Zellen enthalten sehr
viele Vakuolen, wobei BOCK (1925) nicht sicher ist, ob dies nicht ein Fixierungsartefakt
ist. Die wenigen Cilien sind kurz.

Neben den normalen Epidermiszellen liegen Driisenzellen, die allerdings ebenfalls be-
wimpert sind. Dazwischen liegen kleinere, sich nach aufsen hin verjiingende Zellen, von
denen BOCK annimmt, dass es sich um Sinneszellen handele. Vor allem, weil er sie in
der Hauptsache am Vorderende und caudal nahe des Genitalporuses fand. Sinnesorga-
ne in Form von Augen, Statocysten, Flimmerrinnen und Riechgruben beobachtete er
nicht.

Der runde Pharynx ist von Kolbenzellen (Driisen) umgeben. Er geht in einen sackfor-
migen Darm iiber, der einen Ausldufer iiber den Pharynx hinweg nach vorne streckt.
Uber den Bau des Exkretionssystems werden keine Angaben gemacht.

JONDELIUS (1986) und EHLERS AND SOPOTT-EHLERS (1994) haben weitere ul-
trastrukturelle Untersuchungen iiber das Tegument von Anoplodium stichopi durch-
gefiihrt.

Die Epidermis ist zellular. Der gesamte Korper ist sparlich bewimpert ist, wobei die
Cilien nicht gleichmalig iiber alle Zellen verteilt sind.

Zwischen den Cilien faltet sich die Epidermis stark ein. In den Falten und der apikalen
Epidermisschicht wurden von JONDELIUS (1986) zahlreiche Vesikel beobachtet. Die
Vesikel sind laut Autor von einer Glycocalyx umgeben, sodass sie eine dickere Mem-
bran haben als die benachbarten Zellen (sogenannte ,coated vesicles®). Die typischen
fingerférmigen Mikrovilli sind nicht vorhanden.

Die seitlichen Zellmembranen der cilidren Zellen sind ebenso wie die Oberflache stark
gefaltet. Die Zellen ohne Cilien sind birnenférmig und an der Oberfliche und den Seiten
weniger gefaltet. Die basalen Membranen sind bei allen Zellen sehr glatt.

Innerhalb der cilienlosen Zellen, von denen BOCK (1925) annahm, dass es sich um
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Sinneszellen handele, liegen in der basalen Region Golgi-Komplexe und rauhes Endo-
plasmatisches Reticulum, das auf eine sekretorische Funktion dieser Zellen hinweist.
Daneben haben EHLERS & SOPOTT-EHLERS (1994) die von BOCK (1925) beschrie-
benen bewimperten Driisenzellen vor allem auf der Ventralseite des Tieres gefunden.

Die Basallamina ist 60 - 80 nm dick.

C.2.5.2 Paranotothriz sp. Das Taxon Paranotothriz wurde erstmals von CAN-
NON (1982) mit der Art Paranotothriz queenslandensis aus dem Darm von Holothurien
beschrieben. Die Epidermis ist nur dorsal mit 5 gm langen Cilien bedeckt. Auf der ven-
tralen, unbewimperten Seite ist die Epidermis diinner (4 -8 pm) als auf der dorsalen
Seite (12 -15 pm).

Unter der Basallamina verlduft ein Hautmuskelschlauch mit Ring-, Tangential- und
Langsmuskulatur, wobei Letztere ventral sehr deutlich ausgepragt ist.

Der doliiforme Pharynx ist mit einigen starken Retraktoren ausgestattet, die ihn sehr
beweglich machen. Es existieren keine Pharyngeal-Driisen. Der Darm ist sackférmig
mit zahlreichen sehr kurzen Divertikeln. Diese sind von hohen kegelférmigen Epitheli-
alzellen umgeben, die viele Vakuolen enthalten.

Zum Bau des Exkretionssystems wurden keine Angaben gemacht.

Die Gonaden nehmen fast den gesamten Korper ein.

C.2.5.3 Syndisyrinz franciscana LEHMAN (1946) beschreibt Syndisyrinz fran-
ciscana als erste Art des Taxons Syndisyrinz aus dem Echinodermen Strongylocentrotus
franciscanus. Die Epidermis ist ventral und dorsal verschieden bewimpert. Die ventrale
Bewimperung (ca. 6,5 ym) ist fast zweimal so lang wie die dorsale (ohne Mafkangabe).
Dazwischen liegt eine Zone von 4 bis 6 Zellen mit intermediate nature”, die nicht
ndher spezifiziert wird. HOLT & METTRICK (1975) erwéhnen in ihrer ultrastrukturel-
len Untersuchung zwar nur die Linge der dorsalen Cilien (5 - 6 pm), weisen jedoch
auf unterschiedlich hohe Epidermiszellen hin: dorsal 10 - 12 ym und ventral 6 - 10 pm.
Zwischen den Cilien sind 0,45 pm lange Mikrovilli erkennbar. Die Epidermis von Syndi-

syrinz punicea gleicht der von S. franciscana. Die Mikrovilli besitzen jedoch aufgeblahte
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Spitzen mit einer elektronendunklen Kappe (ROHDE & WATSON 1988).

Aufserdem beobachten HOLT & METTRICK in ihrer ultrastrukturellen Untersuchung
der Epidermis von Syndisyrinz franciscana ein ,terminal web®, unter dem die Ker-
ne, Mitochondrien und Golgi-Apparate liegen. In der Mundregion ist die Epidermis
verdndert: Die Zellen sind apikal grofer als basal und enthalten zahlreiche granuldre
Einschliisse. Das ,terminal web* und die Anzahl der Cilien sind reduziert (JENNINGS

& METTRICK 1968).

Besondere Driisenzellen innerhalb der Epidermis hat keiner der genannten Autoren

gefunden. Auch Pigmente und Rhabditen sind nicht vorhanden.
Die Zellgrenzen sind schwach zu erkennen.
Unter der 0,2 ym diinnen Basallamina liegt eine diinne Schicht Muskulatur.

Das Gehirn ist kapsellos und besteht aus zwei miteinander verbundenen Ganglien.
Es ist umgeben von weiteren zahlreichen Ganglienzellen. Vom Gehirn ausgehend zie-
hen schwach ausgebildete Nervenstrange anteriad, laterad und posteriad. Sinnesrezep-
toren oder -organe wurden bei Syndisyrinz franciscana nicht beobachtet (HOLT &

METTRICK 1975).

Die Mundoffnung liegt im vorderen Viertel des Tieres. Sie miindet in eine sehr kleine
Buccalhohle, die den muskulose Pharynx doliiformis distal umgibt. Um den Pharynx
herum verlduft eine diinne Schicht extracelluldren Materials, bei dem LEHMAN (1946)
ebenfalls von einer Basallamina spricht. Daran sind kurze Protraktoren befestigt, die
zur ventralen Basallamina ziehen. Auf der dorsalen Seite liegen einige Pharyngeal-
Driisen. Der Darm hat einige kurze Divertikel. Es ist jedoch kein permanentes Lumen
zu erkennen, vielmehr liegt die Nahrung in tempordren Hohlrdumen, umgeben von

grofsen Zellen, die offensichtlich der Verdauung dienen.

Ein Exkretionssystems ist laut LEHMAN nicht vorhanden. Allerdings beobachteten
ROHDE et al. (1992) bei der Art Syndisyrinz punicea Protonephridien. Es ist also da-
von auszugehen, dass auch andere Syndisyrinz-Arten Exkretionsorgane besitzen. Die
Terminalzelle von S. punicea bildet mehrere Wimpernflammen und Reusen aus. Die

proximal anschliekende Kanalzelle weist laterale Cilienbiindel, sogenannte ,, Treibwim-
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pernflammen® auf.

Syndisyrinz franciscana besitzt paarige Testes, sowie paarige Germarien und Vitel-
larien. Spermien wurden bei der Art S. punicea ultrastrukturell von ROHDE & WATSON
(1988) untersucht: Sie sind biflagellat, wobei die Cilien sehr kurz und nach dem ,9-+1%
Muster angeordnet sind. Der Spermienkopf enthélt eine Reihe Mikrotubuli, die langs
entlang der Innenseite der Plasmamembran ausgerichtet sind, Mitochondrien und einen

langlichen Kern.

C.2.6 Fecampiidae

C.2.6.1 Kronborgia amphipodicola Die Arten des Taxons Kronborgia sind ge-
trenntgeschlechtlich. In der Erstbeschreibung von Kronborgia amphipodicola von CHRI-
STENSEN AND KANNEWORFF (1964) werden die Weibchen dieser Art als fiinf- bis
sechsmal so lang wie die Mannchen beschrieben. Die adulten Weibchen sind 20 - 30 mm
lang, wihrend die adulten Méannchen nur 4 - 5 mm lang sind. Die Geschlechter unter-
scheiden sich auch in einigen anderen Merkmalen. Die adulten Mannchen sind leuchtend
orange gefirbt, wobei die Intensitdt der Farbe an den Korperenden zunimmt. Auf der
Ventralseite gibt es nahe des anterioren Endes eine halbmondférmige Stelle, deren Far-
be schwicher ist. Es wurden an dieser Stelle weder Sinnesorgane noch spezielle Driisen
gefunden, jedoch scheinen sich die Cilien anders als am restlichen Korper zu bewegen.
Die Weibchen sind weiflich gefarbt und haben ebenfalls eine einheitlich Bewimperung.
Pigmentierte Augen sind bei beiden Geschlechtern nicht vorhanden. Ebenso fehlen den
Adulti Mundéffnung, Pharynx und Darm. Die Korper sind ausgefiillt mit den Gona-
den und ihren zugehorigen Driisen, wobei beim Weibchen die Driisen zur Bildung des
Kokons auffallen. Nur das Méannchen besitzt einen Gonoporus.

Die Epidermis ist zelluldr mit einer Zellhéhe zwischen 12 - 15 pm. Sie ist einheit-
lich bewimpert. Die Cilien erreichen ebenfalls ein Lange von 12 - 15 pum, wobei die
Weibchen die hohere Epidermis und die langeren Cilien besitzen. Zwischen der Bewim-
perung sitzen bei beiden Geschlechtern zahlreiche Mikrovilli. An manchen Stellen ist

die Epidermisoberfliche aufgewdlbt.
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Dicht unter der Oberfliche liegen rhabditendhnliche Strukturen. Bei Kronborgia iso-
podicola existieren Oberflicheneinstiilpungen zwischen den Mikrovilli und ,coated ve-
sicles“im Cytoplasma der Epidermiszellen (WiLLIAMS 1993). Die Kerne an der Basis
der Zellen scheinen in den dlteren Tieren zu degenerieren, da in der Untersuchung der
Epidermis des Weibchens von BRESCIANI AND KoIE (1970) angemerkt wird, dass
sich die Zellen nach Bildung des Kokons offensichtlich auflésen. Die Rhabditen sind in
diesem Stadium ebenfalls verschwunden.

Die Basallamina ist bei den Madnnchen deutlich stérker ausgebildet als bei den Weib-
chen.

Ebenso ist die Muskulatur beim Minnchen wesentlich stirker entwickelt, wobei vom
Hautmuskelschlauch die innere Langsmuskelschicht starker ausgebildet ist als die Ring-
muskulatur. Daneben gibt es bei beiden Geschlechtern noch Muskeln von den Genital-
organen zur Basallamina.

Beim Miénnchen sind die einzelligen Driisen, deren Auslaufer die ventrale Epidermis
penetrieren, iiber die gesamte Korperldnge verteilt. Die meisten finden sich im ante-
rioren Ende frontal des Gehirns. Das Weibchen besitzt keine Frontaldriisen. Es gibt
ebenfalls Driisen radial im gesamten Korper verteilt, wobei sie hier vermutlich fiir die
Sekretion des Kokons zusténdig sind.

Das Nervensystem besteht aus einem kapsellosen Gehirn und mehreren Paaren Nerven-
stringen, die ventral und lateral caudad ziehen. Uber Sinnesrezeptoren von Kronborgia
amphipodocola wurden keine Angaben gemacht. Die Adulti der congenerischen Art
Kronborgia amphipodicola besitzen unicilifire Rezeptoren in der Epidermis (WILLIAMS
(1993)) und unpigmentierte Augen (WILLIAMS 1991). Eine n&here Untersuchung wur-
de bislang nur fiir die Larve dieser Art angefertigt (siche unten).

Ein Exkretionssystem der Adulti ist nicht bekannt.

Die Larve Die Larve wurde von K@IE AND BRESCIANI (1973) lichtmikrosko-
pisch und ultrastrukturell untersucht. Es konnen keine Geschlechter unterschieden wer-
den.

Die Epidermis der Larve ist mit Cilien und Mikrovilli bedeckt. Die Epidermiszellen sind



C.2 Literaturergebnisse 69

sehr weitlaufig, weswegen nur vereinzelt ovoide Kerne gefunden werden. Ein Nucleolus
fehlt. Zwischen den Epidermiszellen gibt es vereinzelt keulenférmige Rezeptorcilien.
Eine Verbindung zum Nervensystem wurde jedoch nicht gefunden.

Die Basallamina ist teilweise sehr verschlungen und bildet Ausldufer ins Innere der
Larve.

Die Muskulatur besteht aus einem Hautmuskelschlauch. Andere Muskelstringe sind
nicht vorhanden.

Augen fehlen bei den Larven der Art Kronborgia amphipodicola. In Larven der Art
Kronborgia isopodicola sind unpigmentierte Augenflecken vorhanden (WILLIAMS (1991)).
Der Aufbau entspricht einem Becherocellus mit einer Mantelzelle und drei Sinneszellen,
deren Rhabdomere in die Pigmentzelle ragen. Die Pigmentzelle des sich entwickelnden
Auges enthilt neben dem Kern Golgi-Apparate und Mitochondrien. Um die Golgi-
Apparate und an der die Rhabdomere begrenzenden Membran der Pigmentzelle liegen
kleine elektronendunkle Vesikel, in denen sich kristallartige Differenzierungen bilden.
Im ausdifferenzierte Auge sind diese membranbegrenzten Kristalle als reflektierende
Elemente in der Pigemntzelle um die Rhabdomere angeordnet.

Ein Verdauungssystem ist bei Kronborgia amphipodicola nicht vorhanden.

Der grokte Teil des Korpers der Larve wird von Lipidtropfchen und verschiedenen
Driisenzellen ausgefiillt, die sich am anterioren Ende der Larven nach aufen 6ffnen.
Die larvalen Protonephridien wurden von WATSON et al. (1992) bei der congenerischen
Art Anoplodium isopodicola untersucht. Der terminale Bereich besteht aus einer ein-
zelnen Wimpernflamme, die einer Terminalzelle entspringt und in eine Kanalzelle ragt.

Die ableitenden Kanéle werden von weiteren Kanalzellen gebildet.

C.2.6.2 Fecampia sp. Es gibt vier bisher beschriebene Arten von Fecampia: Fe-
campia zanthocephala Caullery & Mesnil, 1903 , Fecampia erythrocephala Giard, 1903
, Fecampia balanicola Christensen & Hurley, 1977 und Fecampia abyssicola Christen-
sen, 1981. Die beiden Arten F. zanthocephala und F. erythrocephala unterscheiden sich
hauptséchlich in der Farbe ihrer Korper, besiedeln jedoch verschiedene Wirte. Wih-
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rend F. zanthocephala vor allem im Abdomen des Isopoden Idotea neglecta vorkommt,
siedelt F. erythrocephala vorzugsweise in den Dekapoden Carcinus menas oder Can-
cer pagurus. F. balanicola weist sogar innerartliche Farbvarianzen auf, die jedoch nicht
mit der Wirtsart (verschiedene Balanidae) zu korrelieren ist (CHRISTENSEN & HUR-
LEY 1977). Von F. abyssicola wurden bislang nur Kokons untersucht (CHRISTENSEN
(1981)).

Die zelluldre Epidermis ist bewimpert, wobei die Cilien der Larve langer sind als des
Adulten. Rhabditen sind nur bei der Larve vorhanden. Die Epidermiszellen von F.
balanicola sind 10 - 12 pum hoch, wobei die Zellgrenzen schwierig zu verfolgen sind
(CHRISTENSEN & HURLEY 1977).

Die unter der Epidermis und der Basallamina liegende Muskulatur ist beim Adultus
nur schwach ausgebildet.

Die Beschreibung des Nervensystems liegt nur von f. balanicola vor. Das Gehirn ist eine
zweilappige Masse im vorderen Korperbereich. Es gehen mehrere Nervenstrange davon
ab, die aber nicht weiter verfolgt werden kénnen (CHRISTENSEN & HURLEY 1977). We-
der von GIARD (1903) noch von CAULLERY AND MESNIL (1903) sind Nervenstringe
gefunden worden.

Ein Exkretionssystem wird nicht beschrieben.

Die aus Kokons schliipfenden Jungtiere von besitzen neben Photorezeptoren auch Mun-
do6ffnung, Pharynx und Darm. Kurz vor dem Eindringen in den Wirt und der Reifung
zum Adultus reduzieren sich diese Strukturen jedoch. Stattdessen entwickeln sich die

Genitalorgane und Driisen, die fiir die Farbung des adulten Tieres im Wirt verantwort-

lich sind.

C.2.7 Typhloplanoida: Trigonostomidae

C.2.7.1 Proxenetes tenuispinosus Prozenetes tenuispinosus wurde bislang nur
lichtmikroskopisch untersucht. Jensen (1878) benannte das Taxon Prozenetes erstmals
mit der Beschreibung von Prozenetes flabellifer. Die weitere Unterscheidung in die

verschiedenen Arten erfolgte dann nur noch anhand der Gonaden, insbesondere des
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Kutikularapparates.

Die Arten des gesamten Taxons Prozenetes besitzt eine komplett bewimperte Epider-
mis mit vereinzelten ldngeren Cilien.

Die Art Prozenetes tenuispinosus wurde erstmals von Ehlers (1974) beschrieben. Ter-
minal am anterioren Koérperende miinden Driisen aus. Der Pharynx liegt in der poste-

rioren Korperhélfte. Es ist ein Paar Augen des Types Pigmentbecherocellus vorhanden.

C.2.8 Typhloplanoida: Promesostomidae

C.2.8.1 Promesostoma marmoratum LUTHER (1948) beschreibt nur grob das
Epithel und die Geschlechtsorgane:

Das Epithel enthélt sehr viele Rhabditen und mit dem Stilett besamen sich die Tiere
wechselseitig.

Daneben beobachtete LUTHER (1948) in seinen Proben, dass Promesostoma marmo-
ratum an einer Chironomidenlarve frafs, indem der Plathelminth mit seinem Pharynx
in den Korper der Larve eindrang. Er nennt ihn daher einen ,fakultativen Ektoparasi-
ten®“. Diese Art der Nahrungsaufnahme ist bei Proseriaten- und Tricladida-Arten weit
verbreitet.

Die Spermien sind biflagellat (CIFRIAN et al. 1988).

C.2.9 Scutarellidae

C.2.9.1 Scutarellia sp. Der Vertreter aus dem Taxon Scutarellida ist die einzige
in dieser Untersuchung aufgefiihrte Siiffwasser-Art. Die Arten des Taxons Scutarellida
ist mit den auf der Siidhalbkugel vorkommenden Temnocephaloidea verwandt. Eine
tibersichtliche Zusammenfassung der Scutarellidae gibt MATJASIC (1990). Die mei-
sten europaischen Vertreter siedeln auf den Kiemen von Krebsen des Taxons Natantia
in den Karsthohlen Sloweniens und Norditaliens, eine einzige Art (Scutariella didac-
tyla) lebt auf Atyaéphyra desmaresti in oberirdischen Gewissern. Hauptnahrung der
Scutarellidae ist Haimolymphe.

Das anteriore Vorderende ist in extrem kontraktilen Tentakel ausgezogen, auf denen
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Driisenausfiihrgdnge enden. Die européischen Arten besitzen auf der Aufsenseite der Ba-
sis der Tentakel ein oder zwei Papillen. Ebenso sitzen auf jeder Seite der Mundéffnung
zwei kontraktile Papillen. Thre Funktion ist nicht bekannt. Es sind weder Sinnesorgane
noch Driisen mit ihnen verbunden. Das Haftorgan von Scutariellia-Arten liegt terminal

am Hinterende und ist typisch herzférmig.

Die Epidermis besteht aus mehreren spezifischen syncytialen Feldern mit sehr wenigen
Kernen. Die apikale Epidermisschicht kann ein Sekret absondern, das MATJASIC (1990)

als ,,Kutikula® bezeichnet. Rhabditen sind nicht bekannt.
Proximal wird die Epidermis von einer dicken Basallamina begrenzt.

Darunter liegt ein Hautmuskelschlauch, bei dem die Ringmuskulatur fast doppelt so
stark ausgebildet ist wie die Langsmuskulatur. Zwischen den Muskelzellen finden sich
weitere, sehr grofe Zellen mit verzweigten Fortsidtzen. Nach MATJASIC (1990) kdonnte

sich dabei um Myoblasten handeln.

Das Gehirn ist im Vergleich zu den auflereuropéischen Arten der Temnocephalida rela-
tiv klein. Es besteht aus Ganglien, deren Zellkérper in der Peripherie liegen, wahrend
die Fasern in der Mitte verlaufen. Es gibt drei Paar Nervenstrange, die posteriad ziehen.
Anteriad liegen zwei gut erkennbare Nervenstrange, die die Tentakel, den Mundbereich
und die Sinnesorgane versorgen. Einzig Scutariella didactyla entwickelt pigmentierte

Augen.

Die Mundéffnung wird durch eine schmale Spalte terminal zwischen den Tentakeln
gebildet. Sie fiihrt in einen kleinen Pharynxsack, in dem der muskuldse Pharynx dolii-
formis liegt. Der Pharynx ist umgeben von Pharyngeal-Driisen und die hinfiihrenden
Nerven sind gut ausgebildet. Der kurze Oesophagus geht in einen sackformigen Darm
iiber, der in geschlechtsreifen Tieren jedoch von den sehr weit nach frontal reichenden
Genitalorganen stark zusammengedriickt wird. Auf ungefahr der Hélfte seiner Gesamt-
lange wird der Darm leicht zusammengeschniirt. Die Gastrodermis besteht aus hohen,

stark vakuolisierten Zellen ohne Cilien.

Das Exkretionssystem besteht aus verschiedenen Kanilen, an deren Anfang Parane-

phrocyten liegen. Protonephridien sind in Scutarellidae bisher nicht bearbeitet worden.
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D Diskussion

Die Plathelminthen ein gut geeignetes Taxon zur Untersuchung der Evolution des Pa-
rasitismus. In diesem Taxon gibt es neben freilebenden Arten auch verwandte vergesell-
schaftete. Der Grad der Vergesellschaftung ist verschieden eng: Es existieren Ektokom-
mensalen (Temocephala), Endokommensalen (Syndisyrinz) bis hin zum eindeutigen

obligaten Parasitismus (Kronborgia).

In der vorliegenden Dissertation wurden zur Untersuchung ausschlieflich Spezies aus
dem Taxon der Rhabdocoela gewihlt, da es Hypothesen, beruhend auf morphologi-
schen und neuerdings auch molekularen Daten, gibt, dass der Vorfahre der klassischen
plathelminthischen Parasiten, der Neodermata, aus diesem Taxon hervorgegangen ist
(EHLERS 1985, RIEGER et al. 1991, LOCKYER et al.). Allerdings ist die Phylogenie der
Rhabdocoela und auch das Adelphotaxon der Neodermata noch immer in der Diskus-
sion. Bislang sind praktisch alle Taxa der Plathelminthen (Rhabdocoela, Proseriata,
Fecampiida, Temnocephalida, u. a.) aufgrund morphologischer Merkmale oder moleku-
larer Daten einmal als Schwestergruppe diskutiert worden (ROHDE 1997, LITTLEWOOD
ET AL. 1999a, 1999b, 2001, LOCKYER et al.). Fénde man ein Merkmal, das charakte-
ristisch fiir eine parasitische Lebensweise ist, brichte das mehr Klarheit in die Diskus-
sion. Nahe liegend wire als ein solches fiir einen Endoparasiten z. B. das Tegument,
fiir einen Ektoparasiten spezifische Haftorgane. In zahlreichen Untersuchungen wurden
solche Merkmale gesucht (u. a. TYLER & TYLER 1997, TROUVE ET AL. 1998), aber nie
gefunden. In der Morphologie sind Anpassungen an eine Vergesellschaftung oft nicht
zu erkennen, da sie meist in der Physiologie oder dem Verhalten einer Art begriindet
liegen. Jedoch konnten in den stirkeren Anpassungen der Endoparasiten an ihren Wirt
gegeniiber der von Ektoparasiten einen derartigen Mechanismus vermutet werden. Dies
unterstiitzt auch die Vermutung iiber die Phylogenie der Plathelminthen im Sinne von
EHLERS (1985). Nach seiner Aussage und der Ansicht von LLEWELLYN (1965) und
HALTON (1997) entwickelte sich erst der Ektoparasitismus und daraus anschliefsend
der Endoparasitismus. Dagegen sind LITTLEWOOD et al. (1999b) aufgrund molekularer

Daten zu dem Schluss gekommen, dass sich der Ektoparasitismus der Monogenea se-
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kundéar herausgebildet hat. Der letzte gemeinsame Vorfahre aller Neodermata sei somit
ein Endoparasit gewesen (siche Abb. 29).

Eine weitere allgemeine, klassische Annahme iiber Symbiosen, aber insbesondere den
Parasitismus, besagt, dass sich vor allem das Nervensystem vereinfachen wiirde (HYMAN
1951, LORENZ 1983, DODSON & DODSON 1985). Es gibt dafiir Beispiele in verschiede-
nen Taxa: Die Rhizocephala-Art Sacculina carcini, die in Portunidae parasitiert, aber
auch Cestoda (Bandwiirmer) konnten bei oberflachlicher Betrachtung in dieses Schema
passen. Bei genauerer Betrachtung zeigt sich jedoch, dass es zwar Modifikationen gibt,
diese sind aber weder einheitlich, noch sind sie als simple Vereinfachungen oder Reduk-
tionen abzutun (s. a. ROHDE 19874). Teilweise sind sogar sehr komplizierte Strukturen
entstanden, die eine optimale Anpassung an eine Wirtsumgebung erlauben, wie die be-
reits erwdhnten Haftorgane in den Neodermata oder die grofie Anzahl Sinnesrezeptoren
bei der Trematoda-Art Lobatostoma manteri. Allerdings kann bei den Rhabdocoela, in
deren Subtaxa frei lebende und vergesellschaftete Arten miteinander verwandt vor-
kommen, keine so einfache Merkmalsfindung stattfinden. Schwierigkeiten bereitet auch
die Tatsache, dass sich die vergesellschafteten Rhabdocoela viele verschiedene Lebens-
rdume, wie Kiemen, Darm oder Coelom, erobert haben. Jeder Lebensraum erfordert
andere Anpassungen: An den Kiemen herrscht eine hohe Stromungsgeschwindigkeit,
der der Symbiont ausgesetzt ist, im Darm wird er von Verdauungsenzymen und im

Coelom von Immunagenzien des Wirtes attackiert.

D.1 Epidermis

Die Epidermis ist durch ihren unmittelbaren Kontakt zur Umwelt eines der Organe, die
erwartungsgeméifs eine Verdnderung bei der Anpassung an einen besonderen Lebens-
raum aufzeigen konnten. Die Epidermis der Rhabdocoela ist urspriinglich einschichtig,
normalerweise bewimpert und besitzt Mikrovilli zwischen den Cilien. Bei manchen Ar-
ten, z. B. Genostoma (Genostomida) oder Monocelis (Proseriata), liegt das Perikaryon
unter der Basallamina. Zwischen den Zellen liegen Ausfiihrginge von subepidermalen

Driisen, die die Oberfliche mit Schleim iiberzichen. BEDINI & PAPI (1974) und spéter
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TYLER & TYLER (1997) haben bisherige Forschungsergebnisse zusammengestellt. Alle
Autoren mussten feststellen, dass es sehr schwierig ist, ein eindeutiges Bild zu erstellen.
Die Epidermis symbiotischer Rhabdocoela gleicht der ihrer frei lebenden Verwandten
in vielen Punkten (z. B. Cilienkleid, intraepidermaler Kern), wéhrend sie sich in ei-
nigen anderen stark unterscheidet (z. B. Erhéhung der anzahl und Verldngerung der
Mikrovilli).

Betrachtet man die Epidermis der hier untersuchten Plathelminthen, kann man feststel-
len, dass sie bei allen zumindest teilweise bewimpert und zellular ist. Eine Epidermis
mit lockerem Cytoplasma, vielen Vakuolen und Vesikeln, wie sie bei den frei lebenden
Arten Vejdovskya pellucida und Provortex tubiferus in dieser Untersuchung gefunden
wurde, wird bei symbiotischen Arten nicht beobachtet. Die beiden genannten Arten
sind tief im Substrat zu finden, das selbst wenig Bewegung ausgesetzt ist. Dadurch
bestehen so gut wie keine Reibungskrifte. Die Epithelien der vergesellschafteten Ver-
treter sind in ihren ebenfalls bewegungsarmen Umgebungen verschiedenen Einfliissen

ausgesetzt und an bestimmte Bedingungen angepasst, z. B. Oberflachenvergéferungen.

D.1.1 Oberflichenverinderungen

Neben der Immunantwort des Wirtes spielt z. B. die Absorption von Néahrstoffen durch
die Epidermis eine wichtige Rolle. Besonders auffallend ist die Epidermis von Kron-
borgia amphipodicola: Die Oberflache wird durch bis zu 3 pym lange, an der Spitze ge-
spaltene Mikrovilli vergrofert, die der Nahrstoffaufnahme dienen. Ebenfalls verlédngerte
Mikrovilli treten bei Triloborhynchus astropectinis auf. Auch die Anzahl der Mikrovilli
konnte als Hinweis auf Endocytose zu sehen sein. So zogen MACKINNON ET AL. (1981)
eine Nahrstoffabsorption iiber die Epidermis bei Paravorter cardit und P. karling: in
Erwagung aufgrund der dicht stehenden Mikrovilli. Allerdings kamen die Autoren auch
zu dem Schluss, dass die Variationen innerhalb der Plathelminthen zu vielfaltig ist, um
eine Aussage iiber einen direkten Zusammenhang mit der Lebensweise zu machen. Das
steht im Einklang mit den vorliegenden Ergebnissen. Denn sowohl bei den untersuch-

ten frei lebenden wie auch bei den symbiotischen Vertretern findet sich eine variierende
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Anzahl an Mikrovilli. So hat die darmlose Art Kronborgia amphipodicola aufgrund
der Notwendigkeit Nahrstoffe {iber die Epidermis auszunehmen erwartungsgeméf sehr
viele Mikrovilli. Aber auch die im Caecum von Astropectinis irreqularis lebende Art
Triloborhynchus astropectinis und Paravortex karling: aus dem Darm von Cerastoder-
ma edule besitzen sehr viele Mikrovilli auf der Epidermisoberfliche und ein komplett
ausgebildetes Verdauungssystem. Neben Mikrovilli als Oberflichenvergréfserung besit-
zen einige Arten Aufwolbungen an der Oberfliche, von denen BRESCIANI & KoIE
(1970) annehmen, dass sie der Sekretion bzw. Exkretion und/oder Absorption dienen.
Neben Kronborgia amphipodicola weisen auch Acholades asteris und Anoplodium hyma-
nae diese Aufwélbungen auf. Acholades besitzt wie Kronborgia kein Verdauungssystem
und absorbiert die Nahrung (lysiertes Gewebe aus dem Fuf eines Seesterns) iiber die
Epidermis. Die phagocytotische Funktion wird hier noch deutlicher durch zahlreiche
Vesikel in den Zellen (TYLER & TYLER 1997). Die funktionelle Ahnlichkeit zu bei
Cestoden gefundenen Aufwélbungen BRESCIANI & KoIE (1970) ist nahe liegend.

Als anderes Merkmal der Oberflichenvergroferung weist Anoplodium sp. eine zerfurch-
te Oberfliche auf, die offensichtlich ebenfalls dem Zweck der Exkretion und/ oder
Absorption dient. Bei Anoplodium stichopi sind zahlreiche Vesikel in der Epidermis
vorhanden, die von der Zelloberfliche in den Einfaltungen durch Mikropinocytose ein-
geschniirt wurden (JONDELIUS 1986, EHLERS & SOPOTT-EHLERS 1994). Da bei dieser
Art auch Mundo6ffnung, Pharynx und Darm vorhanden sind, ist die Nahrstoffabsorption
eine zusatzliche Funktion der Epidermis. Man konnte also von einem ,,Zwischenstadi-
um® zwischen der iiblichen Nahrungsaufnahme iiber die Mundoffnung und der Pino-
cytose iiber die Epidermis sprechen. Trotzdem ist die Oberflichenvergroferung allein
kein Merkmal der parasitischen Plathelminthen. Denn auch bei einigen frei lebenden
Arten, z. B. der Proseriata kommt sie vor, dient dort aber offensichtlich nicht der Nah-
rungsaufnahme. Auch bei Ektoparasiten ist die Nahrungsaufnahme iiber die Epidermis

von geringerer Bedeutung.
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D.1.2 Bewimperung

Eine Besonderheit, die VON GRAFF (1903) mit der Ektosymbiose in Zusammenhang
bringt, ist die Reduzierung der dorsalen Bewimperung, wie sie bei den Genostoma-
Arten und auch bei Didymorchis sp. vorkommt. Ein direkter Zusammenhang mit der
Ektosymbiose besteht allerdings nicht.

Im Allgemeinen wird der Verlust der Cilien jedoch mit dem Endoparasitismus in Ver-
bindung gebracht, da die Neodermata keine Cilien in der Koérperbedeckung aufweisen
(TYLER & TYLER 1997). Dies trifft, wie bereits erwéhnt nur auf einige Arten der Pla-
thelminthen aufserhalb des Taxons Neodermata zu. Die meisten Temnocephalida besit-
zen kein Cilienkleid (JENNINGS et al. 1992, TXYLER & TYLER 1997). Triloborhynchus
astropectinis weist eine Begrenzung der Bewimperung auf das vordere Korperdrittel
auf (JONDELIUS (1988)). Allerding ist die Bewimperung vor allem bei frei lebenden
Otoplanidae (Proseriata) ebenfalls auf die Ventralseite oder sogar nur auf einzelne Be-
reiche beschrénkt, bei anderen Symbionten ist sie dagegen gar nicht begrenzt (z. B.
Urastoma cyprinae, Syndisrinz sp.). Die meisten besitzen eine komplett bewimperte

Epidermis, mit mehr oder weniger dicht stehenden Cilien.

D.1.3 ,terminal web*

Viele der untersuchten Arten weisen ein sogenanntes ,terminal web* auf. In dieser meist
zwischen 0,5 und 1 pm dicken Schicht aus Aktinfilamenten liegen neben den Cilienwur-
zeln nur verschiedene Sekretvesikel. Da sich die Filamente mit denen aus den Mikrovilli
iiberkreuzen, liegt die Vermutung nahe, dass diese Struktur zur Stabilisierung der Zel-
loberfiche dient. Daneben sind Aktinfilamente in der Regel ein Hinweis auf kontraktile
Fahigkeiten. Die Oberfliache ist also auch leicht kontraktil. Die genaue Funktion des
yterminal web® ist allerdings nicht geklirt. Bei der in dieser Arbeit betrachteten Art
Syndisyrinz sp. ist das ,terminal web“ mit 1,9 um sehr dick. Wahrscheinlich dient es
einzig der Verankerung der Cilien und die Dicke entspricht der Lénge der Cilien. Dafiir
spricht auch das Fehlen des ,terminal web® im unbewimperten Epidermisbereich von

Triloborhynchus astropectinis und bei der Larve von Kronbrogia amphipodicola, die nur
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wenige Cilien auf der Epidermis besitzt.

D.1.4 Vesikel

Die Vesikel in der obersten Epithelschicht kommen bei den meisten Rhabdocoela vor,
wobei es grofse Unterschiede in Grofe und Erscheinungsbild gibt. In der Epidermis
von Vejdovskya pellucida und Provortex tubiferus nehmen elektronengraue Vesikel die
apikalen 1 ym der gesamte Zelloberfliche ein. Bei Bresslauilla relicta und Baicalel-
lia brevituba wird dieser Bereich von der elektronendunkel erscheinenden sogenannten
wPseudocuticula® eingenommen. Die von BEDINI & PAPI (1974) bei Notocaryoturbel-
la bigermaria (Proseriata) gefundenen Strukturen sind dagegen sehr viel kleiner. Die
Autoren bezeichneten sie als ,,Ultrarhabditen“. Ahnliche elektronendunkle Einschliisse
finden sich auch bei Promesostoma arenicola. REISINGER & KELBETZ (1964) nannten
die von ihnen gefundenen dhnlichen Vesikel bei Megalorhabdites inermis (Typhlopla-
nida, nur bei REISINGER & KELBETZ 1964 erwihnt) ,Pseudorhabditen”. Bei diesen
,Pseudorhabditen soll allerdings eine hellere Mitte zu sehen sein. Auch Paravortex
karling: besitzt kleine, elektronenschwarz erscheinende Vesikel in der apikalen Epider-
misschicht. Alle genannten Strukturen sind intraepitheliale Bildungen, deren Funktion
vermutlich in der Feindabwehr und dem Beutefang liegt (MEIXNER 1938). Ahnliche
Aufgaben erfiillt wahrscheinlich auch die oben genannte ,Pseudocuticula® der frei le-
benden Arten. Die genaue Funktion der kleineren, elektronenschwarzen Vesikel von
Paravorter karlingi ist dagegen unbekannt. Da die Tiere endosymbiotisch im Darm
von Cerastoderma edule leben, ist die Funktion des Beutefangs hinfillig. Auch muss
die Reizschwelle fiir die Entladung recht hoch liegen, denn die Tiere bewegen sich per-
manent zwischen der Nahrungswurst und der Darmwand, wo die Reibung vermutlich
sehr hoch ist. Allerdings kann die permanente Schleimbedeckung der Epidermis durch
Entladung der Vesikel auch ein Schutz gegen eben diese Reibung sein. Eine Funktion ist
der Schutz gegen die Verdauungsenzyme des Wirtes. Im Schleim aus basischem Protein

(TYLER (1984)) konnen diese neutralisiert werden.

Auch das Weibchen von Kronborgia amphipodicola besitzt Rhabditen, die nach der
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Eiablage nicht mehr in der Epidermis zu sehen sind. Sie sind grofer als die Ultrar-
habditen der eben genannten Arten, sind aber auch Bildungen der Epidermis. TYLER
(1984) erklért, dass Ultrarhabditen vom Golgi-Apparat hervorgebracht werden und
ein basisches Protein enthalten. Sie liegen normalerweise iiber dem ,terminal web* und
kommen in fast allen Plathelminthen vor. Bei manchen Arten treten jedoch auch an-
dere Vesikel in der gleichen Position auf, die dann als ,multigranular bodies“, ,,mucous
droplets” oder ,filamentous secretory bodies bezeichnet werden. Um alle im apikalen
Bereich angesiedelten Sekretvesikel zusammenzufassen, fithrte TYLER (1984) dann den
Begriff , Epitheliosomen® ein, den NOURY-SRAIRI ET AL. (1989a) und RIEGER ET AL.
(1991) iibernehmen. Subepidermal gebildete Rhabditen gibt es, wie schon MEIXNER
(1938) bemerkte, bei den endosymbiotischen Taxa nicht. Allerdings gibt es andere
subepidermale Driisen, die offensichtlich fiir die Einschleimung des Tieres zustidndig
sind. Im Vergleich zu den frei lebenden Rhabdocoela ist die Funktion der Rhabdi-
ten zur Feindabwehr oder Beutefang bei den vergesellschafteten Arte auch hinfillig.
Vielmehr sind spezifische Haftstrukturen bzw. andere Abwehrmechanismen gegen die

Wirtsreaktionen zu erwarten.

D.1.5 Glycocalyx

Es ist bemerkenswert, dass von den untersuchten symbiotischen Arten nur 7Triloborhyn-
chus astropectinis eine ausgepragte Glycocalyx aufweist, die sich auch nur auf das
bewimperte vordere Drittel beschrankt. Dagegen zeigt der Ektosymbiont Genostoma
kozloffi besonders auf der unbewimperten Epidermis eine solch ausgeprégte Glycocalyx
(TYLER & TYLER 1997). Manche Parasiten, vor allem die einzelligen, z. B. Plasmo-
dium falciparum, aber auch z. B. Schistosoma mansoni, nutzen die Glycocalyx und
die darin eingebetteten Oligosaccharidketten zur Tarnung mit wirtseigenen Antige-
nen oder Abwehr der Immunantwort durch hiufigen Wechsel der Oberfliche. So wére
zumindest bei den Symbionten aus der Leibeshéhle zu erwarten, eine Glycocalyx zu
finden. Doch gerade Arten aus dem Coelom, wie Kronborgia amphipodicola, Anplodium

stichopt oder Fecampia sp., besitzen eine kaum ausgeprigte Glycocalyx. Triloborhyn-
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chus astropecitinis lebt im Caecum von Astropecten irreqularis und die ausgepragte
Glycocalyx beschriankt sich auf den bewimperten Bereich der Epidermis. Sie dient in
diesem Fall also weder zur Tarnung noch zur Immunabwehr. Es stellt sich somit die
Frage, wozu sie dient oder ob sie ein Relikt von einem frei lebenden Vorfahr ist und mit
der Bewimperung des hinteren Korperteils verloren ging. Auch die genaue Funktion der
bei Genostoma kozloffi gefundene Glykokalyx ist nicht bekannt. Eine ,Kutikula®, wie
sie MATJASIC (1990) von Scutarellidae beschreibt, ist bei Plathelminthen nicht nach-
gewiesen. Allerdings wiesen JENNINGS et al. 1992) nach dass, die auf der Epidermis
liegenden Schuppen bei Notodactylus handschini (Temnocephalida) aus Collagen be-
stehen. Die von MATJASIC (1990) bezeichnete ,Kutikula* kann also auch aus Collagen

bestehen.

D.1.6 Cilien und epidermale Mitochondrien

Unter der apikalen Vesikelschicht existiert bei einigen der untersuchten Arten eine
Schicht, in der auffallend viele Mitochondrien zu finden sind. In den meisten hier un-
tersuchten symbiotischen Vertretern (so Paravortezx karlingi, Triloborhynchus astropec-
tinis, Syndisyrinz sp.) waren deutlich mehr Mitochondrien im Epithel zu finden als bei
den untersuchten frei lebenden Arten. Einzig Baicalellia brevituba zeigt ebenfalls diese
Schicht von Mitochondrien im Epithel. Die Mitochondrien stehen mit der Energiever-
sorgung bei der Lokomotion in Zusammenhang. Ein Beleg hierfiir ist bei Triloborhyn-
chus astropecitnis zu finden: Die Mitochondrienschicht ist auf den bewimperten Teil

der Epidermis beschréinkt.

Von den hier untersuchten frei lebenden Arten weist nur eine diese Lage auf. Damit
stellt sich auch die Frage, warum ausgerechnet die untersuchten symbiotischen Vertre-
ter eine erhohte Cilientatigkeit haben, vor allem bei Arten, die in sehr bewegungsarmen
Umgebungen leben wie im Coelom (Syndisyrinz sp.) oder Caecum (Triloborhynchus
astropectinis). Dagegen haben Arten wie Pseudograffilla arenicola oder Bresslauilla
relicta aus dem Sandwatt und den Salzwiesengriaben, die auch in mittel-lotischen Fl&-

chen vorkommen (EHLERS (1974)) und somit mehr dem Tidenstrom ausgesetzt sind,
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offensichtlich keine deratige Cilientatigkeit. Zumindest fehlt die beschriebene Schicht
Mitochondrien. Die nachfolgende Tabelle zeigt die in dieser Dissertation ermittelten
Daten iiber das Vorhandensein der Mikrovillischicht, sowie iiber die Langen der Cilien
und Mikrovilli.

Auch die langen Cilien von Syndisyrinz sp. sind in diesem Zusammenhang erstaunlich.
Dagegen erscheinen die Cilien von Paravorter karlingi, eine Art, die permanent gegen
die Peristaltik des Darmes von Cerastoderma edule anschwimmt, &hnlich denen der
frei lebenden Taxa. Im Coelom lebende Arten wie z. B. Anoplodium stichopi haben
relativ kurze Cilien und nicht die oben beschriebene Schicht mit der grofen Anzahl
von Mitochondrien. Nach der Beschreibung von BASHIRUDDIN & KARLING (1970) ist
Triloborhynchus astropectinis ein schneller Schwimmer. Das erkliart das Vorhandensein

der zahlreichen Mitochondrien im bewimperten Bereich.
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Art Mitochondrien | Cilien (ym) | Mikrovilli (ym)

B. relicta nein 2,3 0,5

P. arenicola nein 14 0,5
P. karlingi ja 4,3 0,4

P. tubiferus nein 2,5 0,5

B. brevituba ja 2,5 0,37
V. pellucida nein 9.1 0,5

T. astropeclinis ja 13,4 1,1
A. stichopi ja 3,5 0,5
Paranotothriz sp. ja 3,5 0,3
Syndisyrinx sp. ja 19,7 0,6

K. amphipodicola

(Larve) nein 12 1

P. tenuispinosus nein 6 0,5
P. marmoratum nein 6,6 0,4

Tab. 1: Auflistung der experimentell ermittelten Daten iiber das Vorhandensein der Mitochondrien-
schicht unter dem ,terminal web“und die Lange der Cilien und Mikrovilli. Beriicksichtigt wurden nur

die auch experimentell bearbeiteten Arten. Alle Makangeben in pm.
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Art Cilien (um) | Mikrovilli (ym)

B. relicta o. A. 0. A.
P. arenicola 0. A. 0. A.

P. karling: 2-7 0,25 -0,7
G. buccinicola 0. A. 0. A.
P. tubiferus o. A. 0. A.
B. brevituba 0. A. 0. A.
V. pellucida o. A. 0. A.

T. astropectinis 0. A. 0,6-0,8
G. kozloffi o. A. 0,3
A. stichopi 0. A. 0. A.
Paranotothriz sp. 5 0. A.
Syndisyrinz sp. ca. 3-6,5/5-6 0,45
K. amphipodicola (Larve) 12-15 o. A.
F. balanicola 10 - 12 0. A.
P. tenuispinosus 0. A. o. A.
P. marmoratum 0. A. o. A.
Scutariella sp. 0. A. o. A.

Tab.2: Aus der Literatur ermittelte Daten iiber die Linge der Cilien und Mikrovilli. Alle Mafangaben

in pm. o. A. ohne Angabe

D.1.7 Epidermale Kerne

Bei den postlarvalen Neodermata liegen die Kerne des Syncytiums unterhalb der Ba-
sallamina und sind durch Cytoplasmastringe mit dem Soma oberhalb der Basallamina
verbunden. Von den hier betrachteten Arten weist einzig Genostoma Perikaryen proxi-
mal der Basallamina auf. Bei den iibrigen liegen die Kerne der Epidermiszellen distal
der Basallamina. Auch die Temnocephalida-Art Didymorchis (ROHDE 1987A) und di-
verse frei lebende Arten der Tricladida, Proseriata und Macrostomida sollen dieses
Merkmal besitzen (TYLER & TYLER 1997). Der Vorteil liegt in der rdumlichen Tren-

nung der einzelnen Kerne vom Rest der Zelle. Die Kerne sind bei Symbionten damit



84 D DISKUSSION

auferhalb des Einflusses von Angriffen des Wirtes auf die Epidermis. TYLER (1984)
sieht dieses Merkmal bei den frei lebenden Plathelminthen als Relikt der aus subepi-
dermalen Bereichen nachriickenden Epidermiszellen an (siehe unten). Bei den in dieser
Arbeit betrachteten Symbionten liegen die Kerne im basalen Teil der Zellen. Diese

Verlagerung kann ebenfalls als Schutz vor dufteren Einfliissen gewertet werden.

D.1.8 Zellgrenzen

Betrachtet man die Zellgrenzen der in dieser Arbeit beriicksichtigten Plathelminthen,
so zeigen sich charakteristische Zellformen. Vor allem symbiotische Taxa haben mehr
oder minder stark verzahnte Epidermiszellen. Die priméar cuboide Form ist dadurch
aufgehoben. MACKINNON ET AL. (1981) sehen einen Zusammenhang dieser Verzah-
nung mit dem Nahrstofftransport und der Kommunikation zwischen den Zellen. Eine
grofere Kontaktfliche zwischen den Zellen bietet, genauso wie bei der Oberfliche, mehr
Moglichkeiten fiir den Transport von Substanzen. Doch auch frei lebende Arten zei-
gen das Merkmal der Verzahnung, wie LUTHER (1904) bereits bemerkte. Eine weitere
Evolutionstufe in Bezug auf verbesserten Nahrstofftransport innerhalb des Epithels ist
das Syncytium. Bei symbiotischen Taxa kommen bei einigen Arten der Genostomi-
dae und Temnocephalidae teilweise syncytiale Epithelien vor (TYLER & TYLER 1997,
WILLIAMS (1986)). Besonders auffallend ist die Epidermis der Kronborgia-Larve, die
riesige Zellen besitzt. Diese sind durch einzelne Ausstiilpungen der Basallamina in
Kompartimente geteilt. Dadurch sind lokale Differenzierungen, wie z. B. Mikrofibril-
len zur Festigung gestattet (EHLERS 1985). Bei den Neodermata liegt ausschlieflich
ein Syncytium vor (EHLERS 1985). Auch HALTON (1997) verweist auf die Vorteile
einer syncytialen Epidermis bei Endosymbionten: Das Epithel ist weniger anfillig fiir
Attacken durch Wirtsagenzien, denn es kénnen keine einzelnen Zellen aus dem Epi-
thelverband herausgeldst oder verletzt werden, die dann als Angriffspunkt fiir Galle,
Verdauungsenzyme oder Immunagenzien des Wirtes dienen. Das syncytiale Epithel
kann Verletzungen durch die verbeserten Transportmoglichkeiten schneller ausbessern

als ein zelluldres Tegument, das eine gesamte Zelle ersetzen muss.
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D.1.9 Besondere epidermale Zelltypen

Neben den Epithelzellen fallen bei einigen der hier betrachteten Arten andere Zel-
len in der Epidermis auf: Anoplodium stichopi besitzt unbewimperte birnenférmige
Zellen und kleinere, an der Basis der Epidermis liegende Zellen, die in der transmissi-
onselektronischen Betrachtung dunkler erscheinen. Zusétzlich liegen vor allem auf der
Ventralseite ciliire Sekretzellen. EHLERS & SOPOTT-EHLERS (1994) gehen davon aus,
dass die Sekretzellen eine diinne Schleimschicht auf der Ventralseite absondern, auf
der sich das Tier fortbewegt. Wie JONDELIUS (1986) bemerkte, schwimmt Anolodium
stichopi nicht, sondern gleitet auf der Innenseite der Kérperwand bzw. zwischen den
Gonaden des Wirtes. Diese Art Zellen ist von keiner anderen Anoplodium-Art bekannt.
Auch bei keiner der hier untersuchten symbiotischen Arten fielen solche Sekretzellen
auf. Die genaue Funktion der kleineren unbewimperten Zellen ist unbekannt. BoOCK
(1925) nimmt eine sensorische Téatigkeit an und JONDELIUS (1986) eine sekretorische.
Nach EHLERS & SOPOTT-EHLERS (1994) handelt es sich bei diesen und den kleineren
basal liegenden Zellen um Entwicklungsstadien nachwachsender Epidermiszellen. Die
Autoren vertreten damit die gleiche Ansicht wie LUTHER (1904), der in seiner Unter-
suchung ebenfalls epidermale ,Ersatzzellen* gefunden hat. EHLERS (1985) bevorzugt
allerdings den Ausdruck , Ergédnzungs“-Zellen, denn sie verstiarken die Epidermis meist.
Als Ersatz dienen sie nur in mechanisch beschidigten Bereichen oder nach Absterben

und Phagocytose einer Epidermiszelle.

Nach den Daten der vorliegenden Arbeit handelt es sich bei den in der Epidermis von
Anoplodium stichopi gefundenen kleineren, elektronendunkleren Zellen um ,Ergidnzung*-
Zellen, da sie den bereits vorhandenen Epidermiszellen entsprechen. Vergleichbare Zel-
len finden sich auch bei Paravorter karlingi. Allerdings migrieren die Zellen in dieser
Art aus dem Korper durch die Basallamina in das Epithel wie auch schon MACKINNON
et al. (1981) feststellten. Die Untersuchung von TYLER (1984) deutet darauf hin, dass
sich Stammzellen (vom Autor ,,Parenchym“zellen genannt), die in die Epidermis einwan-
dern, erst dort differenzieren. Dieser Vorgang ist vor allem bei einigen Arten der Acoela,

Macrostomida und Triclidida beobachtet worden (TYLER 1984, EHLERS 1985). Diese
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Aussagen konnen auch fiir Paravortex karling: bestéitigt werden. Die in der Epidermis
gefundenen Zellen besitzen eine vermehrte Vesikelanzahl und elektronendunkle Sekre-
teinschliisse; jedoch fehlen die Cilien einer ausgebildeten Epidermiszelle. Es ist also
davon auszugehen, dass es sich um solch epidermale ,Ersatzzellen® handelt, die aus
einer subepidermalen Position in das Epithel einwandern und sich dort komplett aus-
differenzieren. Der Beginn der Differenzierung muss bereits wahrend des Einwanderns
stattfinden, denn es sind bislang keine v6llig undifferenzierten Zellen in der Epidermis
gefunden worden. Gerade fiir Endosymbionten ist diese teilweise ,Vor“differenzierung
auch wichtig, um einen Angriff mit Wirtsagenzien abwehren zu kénnen. Bei anderen in
dieser Untersuchung beriicksichtigten Arten sind solcherlei Vorgénge nicht beobachtet

worden.

D.1.10 Basallamina

Die Basallamina ist bei Taxa der Neoophora unterschiedlich definiert (ROHDE 1987a).
HORI (1979) unterscheidet drei Schichten: eine sehr elektronenhell erscheinende, di-
stal liegende Lamina lucida, eine mittlere elektronendunkel erscheinende LLamina densa
und schlieflich die proximal liegende, oft umfangreiche, fibrillir erscheinende Lamina
fibroreticularis. Dagegen beschrinken RIEGER (1981) und TYLER (1984) den Begriff
,Basallamina®“ auf die Lamina densa und die Lamina fibroreticularis. In dieser Arbeit
wird letztere Terminologie verwendet. Die Basallamina der hier betrachteten Vertreter
lasst kein einheitliches Bild bei Symbionten oder frei lebenden erkennen: Wahrend bei
Pseudograffilla arenicola aus dem Schlickwatt und den Salzwiesengriaben eine sehr dicke
Basallamina (bis zu 1,5 ym) vorhanden ist, haben andere, wie die Salzwiesenarten Pro-
mesostoma marmoratum und Provortex tubiferus nur eine sehr diinne Basallamina (ca.
0,1 pm). Alle genannten Arten leben zumindest teilweise im Brackwasser. Durch den
erhohten osmotischen Druck wire eher eine Verdickung der Basallamina zu erwarten.
Ahnliche Verhiltnisse finden sich auch bei den symbiotischen Vertretern: Syndisyrinz
sp. und Paranotothriz sp. leben beide im Verdauungstrakt von Echinodermen. Wih-

rend in dieser Untersuchung bei Syndisyrinz sp. eine stark ausgepriagte Basalmembran
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mit 1,2 pym gefunden wurde, hat Paranotothriz sp. mit 0,1 ym eine sehr diinne. Auch
Anoplodium stichopi zeigt diesbeziiglich keine Besonderheiten. JONDELIUS (1986) hat

bei Anoplodium stichopi sogar eine wesentlich diinnere Basallamina gefunden.

Die Aufgabe der Basallamina besteht in der Stabilisierung der Epidermis, deren Ver-
bindung mit dem darunterliegenden Gewebe und in der Authdngung der Kérpermus-
kulatur. Aufserdem verhindert sie das unkontrollierte Eindringen von korperfremden
Substanzen in den Korper. Insbesondere von der Kontrollfunktion ausgehend kann die
Schlussfolgerung gezogen werden, dass die Dicke der Basallamina bei Anoplodium sti-
chopi eine Antwort auf die stdrkere Immunabwehr in der Hamolymphe gegeniiber dem
Milieu im Darm, dem Syndisyrinxz sp. ausgesetzt ist, sein miisste. Andererseits sind
die Angriffe durch lytische Substanzen und die mechanische Beanspruchung durch die
Peristaltik im Darm ebenfalls nicht unerheblich, so dass die geringe Dicke bei Para-
vortex karlingi hiermit wiederum nicht zu erklaren ist. Gleichfalls ist die mechanische
Beanspruchung der Epidermis bei frei lebenden Arten in den Sedimentliicken im Ti-
denbereich hoch. Trotzdem erscheint die Basallamina der dort lebenden Arten (z. B.
Baicalellia brevituba) nicht deutlich dicker als bei den tief im Sediment sitzenden Arten,
wie z. B. Vejdovskya pellucida. So ist im Hinblick auf die Basallamina keine eindeutige
Korrelation zwischen Dicke und dem Habitat der Art zu erkennen. Dies gilt sowohl fiir
die einzelnen frei lebenden und symbiotischen Lebensrdume wie auch fiir den Vergleich

zwischen beiden.

Allgemein wird davon ausgegangen, dass eine Zunahme der Korpergrofe eine Vedickung
der Basallamina bedingt (s. a. EHLERS 1985). Allerdings ist Pranotothriz sp. eine sehr
grofse Art (bis 2,5 mm), die jedoch verglecihsweise eine diinne Basallamina aufweist.
ebenso scheint es keine Relation zwischen der Hohe der Epidermiszellen und der Dicke
der Basallamina zu geben, denn auch bei den Arten mit verschieden hohen Zellen auf

Dorsal- und Ventralseite ist die Basallamina im gesamten Tier gleich dick.
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Art ventral | dorsal | Basallamina
B. relicta 431 4,31 0,25
P. arenicola 21,7 21,7 1,5
P. karlingi 3-6,5 3-6,5 0,2
P. tubiferus 6,5 6,5 0,1
B. brevituba 5 5 0,27
V. pellucida 3,5 3,5 0,1
T. astropectinis | 4,8-59 | 4,8-59 0,2
A. stichopi 21,5 21,5 0,2
Paranotothriz sp. 6,5 6,5 0,1
Syndisyring sp. 24 24 1,2
K. amphipodicola
(Larve) 1,9-43119-43 0,3
P. tenuispinosus 8,7 8,7 0,16
P. marmoratum 8,6 8,6 0,09

D DISKUSSION

Tab.3: Uberblick iiber die experimentell ermittelte Hohe der Epidermiszellen und Dicke der Basalla-

mina. Alle MaRangaben in pm
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Art ventral | dorsal | Basallamina

B. relicta o. A. o. A. 0. A.
P. arenicola o. A. 0. A. 2,5
P. karlingi 7-8/10 | 7-8/10 0. A
G. buccinicola o. A. o. A. 0. A.
P. tubiferus 0. A. o. A. 0. A.
B. brevituba 5-6 5-6 0. A.
V. pellucida 0. A. 0. A 0. A
T. astropectinis 0. A 0. A 0. A

G. kozloffi 0,4-05 0,2 0,5-0,75
A. stichopi 0. A 0. A 0. A
Paranotothriz sp. 4-8 12 - 15 0. A
Syndisyrinx sp. 6-10 | 10-12 0,2
K. amphipodicola | 12 -15 | 12 - 15 0. A
F. balanicola 10-12 | 10 - 12 0. A
P. tenuispinosus o. A o. A 0. A
P. marmoratum 0. A o. A 0. A
Scutariella sp. 0. A o. A 0. A
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Tab.4: Uberblick iiber die in der Literatur angegebene Hohe der Epidermiszellen und die dicke der

Basallamina. Alle Makangaben in pm.

In ihrer Funktion als Aufthéngung der Muskulatur gibt es eine Korrelation zwischen

Muskulaturausprigung und Dicke der Basallamina. Die Umagillida-Art Syndisyrinz

sp. und die frei lebende Art Pseudograffilla arenicola zeigen beide eine ausgeprigte

Muskulatur, die an einer dickeren Basallamina aufgehéngt ist. Die schwach ausgepragte

Muskulatur des Umagilliden Paranotothriz sp. ist an einer sehr diinnen Basallamina

aufgehingt. Allerdings ist die deutlich ausgeprigtere Muskulatur von Promesostoma

marmoratum an einer diinneren Basallamina befestigt. Trotzdem ist die Korrelation

zwischen Ausprigung der Muskulatur und Dicke der Basallamina nicht von der Hand

Zu weisen.
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D.2 Muskulatur

Bei einigen endoparasitischen Arten ist die deutliche Reduktion von Kérpermuskulatur
im Vergleich zu frei lebenden Arten auffallend. Besonders zeigt sich dies bei Vertre-
tern des Taxons Paranotothriz aus dem Taxon Umagillidae. Dagegen hat Syndisyrinz
sp. aus dem gleichen Taxon eine sehr ausgepragte Muskulatur. Beide Taxa leben im
Verdauungstrakt ihrer Wirte (Holothurien). Der Verdauungstrakt ist ein sehr bewe-
gungsreicher Lebensraum. Es wiire also zu erwarten, dass die dort lebenden Arten iiber
eine ausgepriagte Korpermuskulatur verfiigen, um gegen die Peristaltik anschwimmen
zu konnen. Doch dhnlich wie Paranotothriz sp. zeigt auch Paravortex karling: aus dem

Darm der Herzmuschel keine Vermehrung der Muskulatur.

BASHIRUDDIN & KARLING (1970) Triloborhynchus astropectinis aus dem bewegungs-
armeren Caecum von Astropecten sp. als guten Schwimmer. Trotzdem haben die un-
tersuchten Vertreter weniger Muskulatur als manche frei lebenden Plathelminthen, wie

z. B. Pseudograffilla arenicola.

Die im Coelom ihrer Wirte lebenden Arten Fecampia erythrocephala, Fecampia abyssi-
cola und Anoplodium stichopi besitzen eine gut ausgepriagte Muskulatur. Bei Anoplo-
dium stichopi fand BOCK (1925) zwischen der Ring- und der Lingsmuskulatur eine
Schicht Diagonalmuskelfasern. Das Coelom von Crustacea und Echinodermata ist ein
bewegungsarmer Lebensraum. Die dort lebenden Vertreter bewegen sich gegen keine
Stromung und sind keiner Peristaltik ausgesetzt wie die im Verdauungstrakt leben-
den Arten. Deshalb kann eine Reduktion der Muskulatur erwartet werden. Das trifft
aber nicht zu. Eine mogliche Erklarung liegt in den frei lebenden Stadien der Fecam-
pia-Arten. Die Larven suchen sich nach dem Schliipfen einen neuen Wirt, neben der
Lokomotion mittels der Cilien, konnten sie sich auch, &hnlich wie manche Monogenea-
Arten (KEARN 1997) mittels der Kérpermuskulatur fortbewegen. Anoplodium sp. wird
dagegen mit Eiern auf einen neuen Wirt iibertragen (s. a. SHINN 1985, DOIGNON ET
AL. 2003). Die Muskulatur dient also allenfalls dazu, aus dem Darm des Wirtes in das

Coelom vorzudringen. Trotzdem ist keine Reduktion der Muskulatur zu beobachten.

Die Genostoma-Arten lebt auf dem Carapax von verschiedenen Crustacea. Sie besitzen
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meist nur ein ventrales Cilienfeld und ist iiberaus beweglich. Deshalb davon auszuge-
hen, dass sie sich nicht vor allem mittels der Kérpermuskulatur forbewegen und somit
tiber eine ausgeprigte Muskulatur verfiigen. Die Daten von TYLER & TYLER (1997)
bestitigen dies fiir die Art Genostoma kozloffi. Auch andere Ektosymbionten, wie z. B.
Urastoma cyprinae, haben eine starke Korpermuskulatur (HOOGE & TYLER (1999).

Die genannten Endosymbionten zeigen keinerlei Anzeichen einer durch den Lebensraum

bedingten Reduktion oder anderweitigen Anpassung der Muskulatur.

D.3 Nervensystem

Das Nervensystem wird oft als klassisches Beispiel der Reduktion von Organen bei
symbiotischen Tieren gegeniiber frei lebenden Arten genommen. Wobei frither oftmals
davon ausgegangen wurde, dass es sich mit der zunehmenden Anpassung an die Endo-

symbiose vereinfachen bzw. reduziert wiirde (HYMAN 1951, LORENZ 1983).

D.3.1 Rezeptorzellen

Die untersuchten Vertreter zeigen ein anderes Bild und auch ROHDE (1989) belegt,
dass schon bei den dendritschen Endigungen die Vielfalt und Komplexitit in den pa-
rasitischen Gruppen grofer sein kann als bei den frei lebenden Plathelminthen. In
allen in dieser Arbeit beriicksichtigten symbiotischen Arten wurde ein Gehirn und, mit
Ausnahme von Syndisyrinz, mindestens ein Typ Sinnesrezeptoren gefunden. (Uber das
Nervensystem bei Genostoma inopinatum kann derzeit keine Aussage gemacht werden.)
Rezeptortyp I, sensu REUTER (1975), konnte in dieser Untersuchung bei Paravor-
tex karlingt, Anoplodium stichopt und Kronborgia amphipodicola beobachtet werden,
Typ III einzig bei Paravorter karlingi. Typ IV wurde bei Triloborhynchus astropectinis
und Paranothriz sp. gefunden. NOURY-SRAIRI et al. (1989b) haben bei Paravortex
tapetis noch Rezeptorzellen des Types IV, sensu REUTER (1975), gefunden, die al-
lerdings in dieser Untersuchung bei Paravorter karling: nicht nachgewiesen werden
konnten. Die meisten Rezeptoren befinden sich an den terminalen Vorderenden oder

im vorderen Bereich der Tiere. Typ I wurde bei Paravortex karlingi und Kronborgia
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amphipodicola jedoch auch lateral weiter caudal gefunden, wie es auch allgemein bei
REUTER (1975) und RIEGER et al. (1991) beschrieben wird. Die beiden anderen Ty-
pen kommen nur am Vorderende bzw. am Pharynx vor. RIEGER (1981) und RIEGER
et al. (1991) fassen alle diese Typen zu den monocilidiren Rezeptorzellen ohne Micro-
villikragen zusammen.

Uber die Funktion der unterschiedlichen Ausprigungen kann nur spekuliert werden.
Allerdings nehmen K@IE & BRESCIANT (1973) an, dass es sich bei dem einzigen ge-
fundenen Rezeptor bei Kronborgia amphipodicola um einen Chemorezeptor handelt, da
er vor allem am Vorderende vorkommt, das auch den ersten Kontakt mit dem Wirt
aufnimmt. ROHDE (1989) geht davon aus, dass alle cilienlosen Rezeptoren Mechano-
rezeptoren sind.

Bei den frei lebenden Arten wurden einzig bei Vejdovskya pellucida Rezeptoren gefun-
den, die einen Microvilli-Kragen tragen. Sie entsprechen Typ II (sensu REUTER 1975).
Von diesen Rezeptoren wird angenommen, dass es sich um Mechanorezeptoren han-
delt. Der Mikrovillikragen dient zur Stiitzung des ausschlagenden Ciliums. Diese Art
von Rezeptor existiert bei frei lebenden Arten (EHLERS 1985) und Temnocephalidae
(PONCE DE LEON & VOLONTERIO 2003).

Die bei Triloborhynchus astropectinis auftretenden Cluster entsprechen denen von PON-
CE DE LEON & VOLONTERIO (2003) bei verschiedenen Temnocephalidae gefundenen
Clustern. Auch hier kann iiber eine Funktion nur spekuliert werden. Allerdings spricht
die Ansammlung mehrerer Rezeptoren auf einem kleinen Bereich weniger fiir eine me-

chanotaktische Reiznahme, sondern vielmehr fiir eine chemotaktische.

D.3.2 Sinnesorgane

In vielen der untersuchten Spezies (z. B. Triloborhynchus astropectinis, Kronborgia am-
phipodicola, Syndisyrinz sp.) sind mehrere Paare von Nervenstringen mehr oder minder
gut ausgebildet. Triloborhynchus astropectinis verfiigt im anterioren Bereich iiber ein
sogenanntes Apikalorgan, das sensorische Funktion haben kénnte. Es entspricht in Lage

und Aufbau den Ciliengruben einiger frei lebender Plathelminthen.
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Erstaunlich sind die Photorezeptoren von Paravorter karling: und Graffilla buccini-
cola. Offenbar scheinen alle bislang gefundenen Paravortex-Arten Photorezeptoren zu
besitzen (HALLEZ 1909, PIKE & BURT 1981, LINTON 1910). Das Vorhandensein dieser
Sinnesorgane deutet auf eine evolutionér kiirzlich erfolgte Umstellung auf den endosym-
biotischen Lebensstil. Die meisten Endosymbionten besitzen keine Photorezeptoren.
Wenn davon ausgegangen wird, dass die Arten von frei lebenden bzw. ektosymbio-
tischen Vorfahren mit Photorezeptoren abstammen, wird eine Reduktion der Sinnes-
organe angenommen. Dieser Prozess kann an Fecampia-Arten beobachtet werden. Die
Larven besitzen pigmentierte Augen, wiahrend sie bei den Adulten reduziert sind. Diese

Reduktion ist jedoch bei Paravorter und Graffilla offensichtlich nicht erfolgt.

Neben den Graffillida-Arten besitzen einige andere Endosymbionten Augen. Zum Bei-
spiel die bislang einzige eindeutig bestimmte bei fischartigen Vertebraten endoparasi-
tisch lebende Art Ichthyophaga stichopi. Stimmt die oben genannte Theorie, so miissten

auch diese Beziehungen evolutionadr jung sein.

PIKE & BURT (1981) weisen auf die Ahnlichkeit der Anforderungen und Fihigkei-
ten bei der Wirtsfindung von Paravorter spp., dem Miracidium der Digenea und dem
Oncomiracidium der Monogenea hin. Da diese beiden Larvalformen auf phototaktische
Reizgebung reagieren und offensichtlich diesen Reizen bei der Wirtsfindung folgen, ist es
nahe liegend, dass das frei lebende Jugendstadium von Paravortex ebenfalls phototak-
tischen Reizen folgt. Die Wirte von Paravortex (verschiedene Bivalvia) sind meist tief
im Sediment eingegraben. Es ist also von einer photonegativen Reaktion auszugehen.
CANNON & LESTER (1988) und NOGA (1996) berichten von nicht néher bestimmten
Paravortez-Arten, die an den Kiemen von Fischen parasitieren und sich zum Teil auch
unter die Haut bohren. Bei der von NOGA angesprochenen Art kann eine definitive Be-
stimmung als Graffillidae mangels aussagekriftiger Daten nicht nachvollzogen werden.
Die von CANNON & LESTER beschriebene Art scheint jedoch zumindest zu diesem
Taxon gehoren. Um eine Einordnung zu den Paravortex-Arten zu bestétigen, benotigt
es weitere Untersuchungen. Beide Arten besitzen ebenfalls Photorezeptoren und sind

vivipar. Es wurden allerdings noch nie frei lebende Stadien von Paravorter-Arten im
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Meer gefunden. HALLEZ (1909), der ausgiebige Untersuchungen mit diesem Taxon ge-
macht hat, konnte keine finden. Jedoch stellte er fest, dass juvenile Stadien langer im
Freien iiberleben als adulte. Dies sah er als Beweis fiir ein frei lebendes Stadium an, das
allerdings sehr kurz sein muss. Als weiteres Argument fiir das frei lebende Stadium sah
er die begrenzte Zahl an Tieren im Verdauungstrakt eines Wirtes an. Auch in den hier
gemachten Untersuchungen wurden maximal 10 - 12 Tiere pro Darm gefunden. Aller-
dings waren alle bearbeiteten Muscheln mit Paravortex befallen. Die Photorezeptoren
der Adulten sind kaum oder nicht degeneriert. Wenn, wie HALLEZ (1909) beschreibt
und wie auch in eigenen Beobachtungen festgestellt wurde, die adulten Tiere den Darm
des Wirtes nicht verlassen, stellt sich die Frage, wozu die Augen noch in dieser Form
vorhanden sind. Eine Erkldrung wire, dass die Generationsfolge sehr kurz ist, dhnlich
wie bei nahe verwandten frei lebenden Arten. Dafiir spriche auch die Viviparie. In
jedem Tier wurden bis zu 20 Jungtiere in Kapseln zu je zwei Tieren gezidhlt. Trotzdem
ist die Anzahl der gefundenen Tiere im Darm des Wirtes begrenzt. Es werden keine
Dauerstadien gebildet. Daher erscheint es plausibel, dass das Lebensalter der Tiere nur

kurz (wenige Tage oder Wochen) ist und frei lebende Stadien vorkommen.

Der Bau der Photorezeptoren entspricht dem allgemeinen Bauplan der Augen innerhalb
der Rhabdocoela (fiir Paravortez karlingi siehe GRIESBACH & EHLERS 2004): Pigment-
becherocellen mit einer Pigmentzelle, die sich schalenférmig um die Sinnesrezeptor-
Ausléufer von einer bis drei Sinneszellen wolbt. Auch das ist ein Hinweis darauf, dass
Paravorter und Graffilla von frei lebenden Vorfahren abstammt und die endosymbio-

tische Lebensweise dieser Arten evolutionédr noch recht jung ist.

Die Annahme, dass sich Sinnesrezeptoren bei allen Endosymbionten reduzieren ist al-
so nicht zu halten. Mindestens fiir Arten mit frei lebenden Stadien ist es wichtig,
ausgeprigte Sinnesorgane zu haben. Wie ROHDE (1989) schreibt, ist die Anzahl der
Rezeptorarten nicht eingeschrankt. Im Gegenteil, bei einer ausgedehnteren Korpergro-
fse seien auch mehr Rezeptoren notwendig, um den Wirt nicht zu verletzen. Dies ist
jedoch nur auf das von ihm untersuchte Beispiel Lobatostoma manteri (Trematoda)

anzuwenden, bei dem es andere Grofenverhéltnisse zwischen Wirt und Symbiont gibt
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als bei den meisten Endosymbionten.

Auch Ektosymbionten sind mit Sinnesorganen ausgestattet. NachVON GRAFF (1903)
sind bei Genostoma sp. statt Augen ein ,kompensierender Tastapparat® vorhanden sei,
denn die Tiere konnten ,bei der raschen Beweglichkeit ihrer Wirte leicht abgeworfen
werden®. Neben der phototaktischen Wirtsfindung wird bei den meisten Arten der Wirt
mittels chemotaktischen Reizen gefunden, was HALLEZ (1909) bereits bei Paravortex
cardii vermutete und durch gezieltes Einsetzen der untersuchten Tiere auf verschiedene
Stellen des Wirtes erprobte. Dabei stellte er fest, dass die Symbionten nur durch die
Mundé6ffnung in den Wirt gelangen.

D.4 Verdauungstrakt
D.4.1 Struktur und Physiologie

Die Vergesellschaftungen der Plathelminthen beruhen weitgehend auf einer Nahrungs-
grundlage (JENNINGS 1997). Die Symbionten nutzen ihre Wirte vor allem als Futter-
lieferanten. So ist es zu erwarten, dass vor allem bei Endosymbionten die Morphologie
der Verdauungsorgane, die Physiologie und das Verhalten entsprechend der Lebenswei-
se modifiziert ist.

Ektosymbiotische Rhabdocoela nutzen ihren Wirt als Futterlieferanten, so dass hier
meist von Kommensalismus gesprochen werden kann. In der Struktur ihres Verdau-
ungstraktes, ihrer Physiologie und ihrem Verhalten gleichen die symbiotischen Arten,
wie die Genostomidae, Temnocephalidae oder auch Urastoma sp., sehr den frei leben-
den Plathelminthen, was auch mit der Art des Nahrungserwerbes zu tun hat: Die Wirte
sind in der Mehrzahl Crustacea, Xiphosura und Cheloniidae, die ihre Nahrung vor der
Verdauung zerkleinern. Partikel driften von der Mundregion zu Bereichen, die von den
ektosymbiotischen Plathelminthen als Siedlungsrdume bevorzugt werden, wie z. B. die
Atemorgane. Auch die als echte Parasiten einzuordnenden Scutarellidae, die Kiemen-
gewebe oder Hamolymphe ihrer Wirte fressen (MATJASIC 1990), entsprechen diesem
Schema.

Bei den endosymbiotischen Arten ist der Modus des Nahrungserwerbs vielfiltiger, aber
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es wird auch die Nahrungsabhingigkeit vom Wirt deutlicher: Die Nahrung von Syn-
disyrinx franciscana besteht hauptsichlich aus Protozoa, die im Darm des Wirtes
vorkommen, und den abgebauten Darmzellen des Wirtes (JENNINGS & METTRICK
1968). Die Verdauung des Symbionten lauft ausschlieflich intracelluldr ab, wird also
mit endogenen Enzymen vorgenommen. Allerdings beobachtete SHINN (1981) auch,
dass von manchen Populationen von S. franciscana und von S. dendrastorum intakte
Darmepithelzellen des Wirtes verschluckt werden, dhnlich wie bei anderen Umagillidae
(JENNINGS 1997). Die Paravortez-Arten nutzen nicht nur die vorverdaute Nahrung
ihres Wirtes, sondern auch seine Verdauungsenzyme. Der Darm dieser Plathelminthen
besitzt keine eigenen Driisenzellen. Entsprechend wurden selbst bei hungernden Ar-
ten keine eigenen Enzyme gefunden (JENNINGS & PHILLIPS 1978). Die Symbionten
sind ohne ihrem Wirt nicht in der Lage, Nahrung aufzunehmen und zu verdauen. Bei
Graffilla buccinicola ist die Tendenz zum Endoparasitismus deutlicher: Neben dem
vorverdauten Darminhalt und den Verdauungsenzymen des Wirtes werden aktiv auch
intakte Darmzellen aus der Gastrodermis des Wirtes aufgenommen. Die Umagillida-
Art Anoplodium stichopi scheint ausschlieklich von Coelomocyten zu leben (SHINN
1983). Zusatzlich kommt es zu einer Néhrstoffaufnahme iiber die Epidermis, wie es
auch bei einigen Digenea-Arten der Fall ist (SMYTH & HALTON 1983). Bei der darm-
losen Larve von Kronborgia amphipodicola existiert keinen Hinweis auf Endocytose
iiber die Epidermis (KoI1E & BRESCIANI 1973). Sie ist angefiillt mit diversen Sekreten
und Lipidtropfen, die vermutlich als Nahrung dienen. Adulte Tiere absorbieren hin-
gegen Nahrung durch die Epidermis (CHRISTENSEN & KANNEWORFF 1964, 1965).
Acholades asteris sekretiert sogar Proteasen durch die Epidermis, um das umgebende
Gewebe des Wirtes zu lysieren und anschlieffend durch das Korperepithel zu pinocytie-
ren (JENNINGS (1989). Die Enzyme entsprechen denen der normalen Verdauung bei
frei lebenden und ektosymbiotischen Rhabdocoela. Diese aktive extraintestinale Ver-
dauung kommt nur bei dieser Art vor. Wenn man die Cestoda als ,Endpunkt® dieses
Trends siahe, so konnte man auch bei den Rhabdocoela erwarten, dass es zu einer Re-

duktion des Verdauungstraktes und einer Umstellung der Erndhrungsphysiologie auf
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die Lebensweise kommt.

Mit Ausnahme der Fecampiidae, besitzen alle in dieser Untersuchung betrachteten
symbiotischen Arten eine Munddffnung, einen Pharynx und einen sackartigen, mehr
oder minder verzweigten Darm. Sie gleichen somit ihren frei lebenden Verwandten. Die
strukturellen Anpassungen sind, wenn iiberhaupt, nur minimal vorhanden. Modifika-
tionen sind vielmehr im Verhalten und in der Physiologie begriindet (s. a. JENNINGS

1974, 1997, JENNINGS & METTRICK 1978).

D.4.2 Nahrungsreserven

Ein grofer Unterschied zwischen endosymbiotischen und ektosymbiotischen Rhabdo-
coela herrscht in der Art der Nahrungsreserven. Die Ektosymbionten lagern wie die
meisten frei lebenden Plathelminthen Lipidtropfen in ihr Gewebe ein. Dagegen nut-
zen die endosymbiotischen Arten Glycogen als Speicherstoff. Zum Teil erreichen die
Mengen bis 17 - 18% des Trockengewichtes (JENNINGS & METTRICK 1968, JENNINGS
1974). Bei den Neodermata kann Glycogen 30 - 40% des Trockengewichtes einneh-
men (HALTON 1967, SMYTH & HALTON 1983). Glycogen als Speicherstoff wird im
Allgemeinen mit einem anaeroben Stoffwechsel in Verbindung gebracht. Es ist zwar
energetisch ungiinstiger, aber schneller verfiighar als das im aeroben Stoffwechsel ge-

speicherte Lipid.

Es leben jedoch nicht alle Endoparasiten in einer anaeroben Umgebung. Der Darm
der invertebraten Wirte ist kein anaerober Lebensraum und auch manche Digenea
aus der Lunge von Vertebraten zeigen einen hohen Glykogenanteil (HALTON 1967).
Es muss also ein anderer Faktor fiir diesen Stoffwechselweg verantwortlich sein. JEN-
NINGS (1974, 1977) und JENNINGS & CALOW (1975) sehen einen Zusammenhang mit
der erhohten Fruchtbarkeit der Endoparasiten (siche unten). Diese wird wiederum mit
der gesicherten Nahrungsgrundlage der Endosymbionten erkliart (CALOW 1983). Da
immer geniigend Nahrung vorhanden ist, kann mehr Energie in die Produktion von

Nachkommen investiert werden.
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D.5 Exkretionssystem

Der Bau des Exkretionssystems kann als phylogenetisches Merkmal gewertet werden. (s.
a. EHLERS 1985, ROHDE et al. 1992, 1995, ROHDE 2001) Der Autor unterscheidet drei
Typen von Terminalbereichen. a) Bei den Neodermata bestehen die Terminalbereiche
aus zwei Zellen, die die Reuse bilden: einer Terminalzelle, deren Somata mit Kern
unmittelbar an der Spitze der Zelle liegt und einer Kanalzelle. Dagegen sieht der Aufbau
innerhalb der iibrigen Plathelminthen sehr unterschiedlich aus. b) Bei den Catenulida
finden sich in der Terminalzelle zwei Cilien, deren Wurzeln sich bis in Hohe der Reuse
erstrecken. ¢) Bei den Rhabdocoela wird die Reuse von der Terminalzelle allein gebildet.
Diese Zelle kann auch mehrere bis viele Reusenenden bilden, die dann in einen einzigen

Ausfiihrgang miinden.

Des Weiteren siecht ROHDE (2001) die Verbindung der Terminalzelle zur Kanalzelle als
phylogenetisches Merkmal. Entscheidend ist, ob die Zellen ineinandergeschoben sind
oder ob sie (eventuell zusétzlich) mittels septate junctions verbunden sind. In den hier
betrachteten Arten entspricht der Aufbau der Protonephridien dem innerhalb der rhab-
docoela weit verbreiteten Bauplan. Bei Triloborhynchus asropectinis werden zahlreiche
Wimpernflammen von einer Terminalzelle gebildet. Dies ist laut ROHDE (2001) auch
bei Syndisyrinz sp. der Fall. Wie in dieser Untersuchung auferdem festgestellt wurde,
sind bei Vejdovskya pellucida und Baicalellia brevituba aufserdem noch grofsere Hohl-
raume in der Epidermis vorhanden, die Verbindung mit dem Exkretionsystem haben.
Die Ausfiihrginge der Kanéle scheinen sich an ihrem distalen Ende zu weiten. Inner-
halb dieser ,,Harnblasen“ befinden sich mehrere Cilien. Diese Struktur findet sich auch
bei Pterastericola pellucida (ROHDE ET AL. 1992). Allerdings kann iiber dieses Merk-
mal in dieser Arbeit nicht bewertet werden, da es keine Informationen iiber dhnlich

Strukturen bei anderen Arten gibt.

Ein von BRUGGEMANN (1989) vermutetes Syncytium des Kanalsystems mit mehreren
daran angeschlossenen Terminalzellen in Vejdovskya pellucida konnte nicht bestatigt
werden. Der Aufbau des Exkretionssystems in dieser Art entspricht vielmehr dem nor-

malen Bauplan der Rhabdocoela.



D.5 Exkretionssystem 99

Bei den Kalyptorhynchia finden WATSON & SCHOCKAERT (1997) drei verschiedene
Typen von Terminalbereichen. Der erste Typ kommt bei Schizorhynchidae und zwei
Arten der Eukalyptorhynchidae vor und besitzt einen Kern terminal der Wimpern-
flamme (s.a. WATSON & ROHDE 1994). Bei zwei weiteren Arten der Eukalyptorhyn-
chidae finden sich jedoch keine Kerne in den Terminalbereichen. Hier wird nochmals
unterschieden, ob die Wimpernflammen durch septate junctions mit der Kanalzelle ver-
bunden sind oder ob die Terminalzelle sowohl Wimpernflammen wie auch den ersten
Abschnitt des Kanals bildet. Dies ist, wie bereits erwahnt, der Zustand, der bei den
meisten Rhabdocoela vorgefunden wird. Aus diesen verschiedenen Bauweisen schliefen
WATSON & SCHOCKAERT (1997) und ROHDE (2001), dass der kernlose Zustand der
Terminalzelle aus dem kernhaltigen hervorgegangen ist. Dies wird gestiitzt durch eine
Untersuchung von WATSON (1999), bei der bei zwei Kalyptorhynchidae degenerieren-
de Kerne in der Terminalzelle gefunden wurden. Der kernhaltige Zustand ist offenbar
der urspriingliche Zustand. Die verschiedenen Ausbildungen der terminalbereiche in
den Kalyptorhynchia koénnen Ubergiinge zu einem syncytialen Zustand darstellen. Es
kann auch in den Rhabdocoela zur Verschmelzung mehrerer Terminalzellen mit Ker-
nen und anschliefender Degeneration der Kerne gekommen sein, so dass ein Perikaryon
schliefslich mit mehreren Wimperflammen verbunden ist. Es liegen hierzu jedoch keine

geeigneten Daten vor.

Bei Fecampiidae sind im Adultstadium bisher keine Exkretionsorgane nachgewiesen.
Von den Protonephridien der Larven von Kronborgia behaupten WATSON ET AL.
(1992), dass sie nicht dem Typ der Rhabdocoela entsprechen. Die Autoren betrachten
die fecampiidae deshalb auch nicht dem Taxon der Rhabdocoela zugehérend. Vielmehr
ordnen sie die Fecampiidae in eine Reihe mit den Neodermata und sehen dies als Hin-
weis fiir das Schwestergruppenverhiltnis der Fecampiidae und der Neodermata. Der
abweichende Aufbau der Terminalbereiche der Kronborgia-Larve wird in dieser Un-
tersuchung angezweifelt. Derzeit noch unpublizierte Daten von EHLERS weisen darauf
hin, dass diese Exkretionsorgane ebenfalls denen der iibrigen Rhabdocoela entsprechen.

Gleichfalls behaupten CANNON & JOFFE (2001), gestiitzt durch Daten von JOFFE



100 D DISKUSSION

(1981), Pseudograffilla arenicola wére ndher mit den Temnocephalida verwandt. Auch
diese Ansicht kann in der vorliegenden Arbeit nicht bestétigt werden. Die vorliegenden

Daten zeigen ebenfalls eine Zugehorigekeit zu den Rhabdocoela.

D.6 Respiration

JENNINGS (lit. in 1997) untersuchte neben der Verdauungsphysiologie auch die Respi-
ration von symbiotischen Strudelwiirmern. Ektosymbionten besitzen keine besonderen
Anpassungen. Sie leben in gut beliifteten Umgebungen und kdénnen iiber die Koérpero-
berfliche ausreichend Gasaustausch betreiben. Endosymbionten leben zwar nicht in
vollig anaerober Umgebung, haben aber doch weit weniger Sauerstoff zur Verfiigung.
Zusitzlich miissen sie oft mit dem umgebenden Wirtsgewebe um den vorhandenen Sau-
erstoff konkurrieren. Einige endosymbiotische Arten nutzen lokal in eigenen Organen
eingelagertes Hamoglobin, um die Versorgung dieser Organe zu verbessern. Insbeson-
dere in der Nidhe von Gehirn, Pharynx, manchmal Muskulatur und Gonaden existiert
Hémoglobin. Die lokale Begrenzung auf diese Organe deutet auf eine Zusatzversorgung.
Die Menge des Himoglobins wére nicht ausreichend, den gesamten Korper zu versorgen.
Interessanterweise ist die Anwesenheit von Hamoglobin offensichtlich stark an die Phy-
siologie des Wirtes und den jeweils befallenen Bereich im Wirt gebunden. So stellten
JENNINGS & CANNON (1987) fest, dass in verschiedenen Umagillidae aus Holothurien
je nach ihrer Lage zu den Respirationsorganen des Wirtes unterschiedliche Himoglo-
binmengen auftraten. Cleistogamia-Arten vom vorderen und mittleren Darmbereich
besaften mehr Hamoglobin als Paranotothriz queenslandia aus dem hinteren Bereich,
also aus der Nihe der Respirationsorgane des Wirtes. Diese Befunde korrelieren mit der
Annahme von KEARN (1997), dass es sich um eine Konkurrenzsituation um Sauerstoff
mit den Schlundzellen des Wirtes handelt. Es finden sich auch bei einigen frei lebenden
Plathelminthen (z. B. Phaenocora sp. aus dem Schlamm von Siifwasserseen) Vorldufer
des Hamoglobins, Protoporphyrine, ebenfalls um bestimmte Organe wie den Pharynx
gesammelt (CROMPTON & SMITH 1963, YOUNG & HARRIS 1973). Es scheint also, als

haben die symbiotischen Arten das Vorkommen von Hamoglobin nur weiterentwickelt,
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aber nicht vollkommen neu erworben.

D.7 Driisen

Neben den intraepidermal gebildeten Vesikeln, die die Epidermisoberfliche mit Schleim
unterschiedlicher Funktion versorgen, gibt es bei vielen Arten subepidermale Driisen.
Diese Driisen sind weitverbreitet innerhalb der Plathelminthen. LUTHER (1904) unter-
scheidet drei Arten von Hautdriisen: sogenannte Stidbchendriisen, cyanophile Schleim-
driisen und erythrophile , Kopfdriisen“. Mit Stabchendriisen meint er die rhabditenbil-
denden Driisen. Besonders auffallend sind die zum Vorderende fithrenden Driisengénge
(,Stiabchenstrafen”) in vielen Arten. EHLERS (1985) spricht hier von einem Frontalor-
gan, dessen Funktion eventuell in der Einschleimung der Bewegungsspur liegt.
Genauere Untersuchungen der subepidermalen Driisen mit Ausfiihrgdngen durch die
Epidermis wurde bei der frei schwimmenden Larve von Kronborgia amphipodicola (KOIE
& BRESCIANI 1973) und Urastoma cyprinae durchgefithrt (f. Ref. BATALLER ET AL.
2003). Auch bei diesen beiden Arten findet sich vor allem im Vorderende eine Ansamm-
lung von diversen Driisen. Zusétzlich ist das Epithel {iber den gesamten Korper stark
von Driisengéngen durchsetzt. Die hdufigsten Driisen dienen der Schleimbildung, wobei
der Schleim als Schutzfilm dienen konnte. Bei U. cyprinae kommen fiinf weitere Ty-
pen Sekret vor. Neben den rhabditenbildenden Driisen finden sich vier weitere Sekrete
unterschiedlicher Elektronendichte. Es ist jedoch nicht geklart, ob es sich dabei um
verschiedene Stufen eines Sekrets handelt oder tatsdchlich um verschiedene Sekrete.
Auch bei K. amphipodicola sind drei weitere Sekrete unterschieden worden (K@IE &
BRESCIANI 1973), die nur zum Teil wihrend des kurzen frei lebenden Stadiums nach
auken abgegeben werden. Die iibrigen scheinen im Tier zu verbleiben.

Auker Kronborgia amphipodicola wiesen von den hier betrachteten Arten auch Para-
vortex karlingi, Triloborhynchus astropectinis und Baicalellia brevituba subepidermale
Driisen auf, die Ausfiihrginge durch die Epidermis besitzen. Bei Paravorter karling:
konnten wie bei Urastoma cyprinae verschiedene Sekrete erkannt werden. Es existieren

zwei verschiedene elektronendichte Vesikel-Typen in den Driisen. Auch hier ist schwer
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zu erkennen, ob es sich tatsdchlich um unterschiedliche Sekrete handelt. Allerdings
fallt auf, dass sich in den Ausfiithrgingen durch die Epidermis ausschliefslich helle bzw.
dunkle Vesikel finden. In den subepidermalen Teilen liegen jedoch beide Vesikel sehr
dicht beieinander. Es ist auch nicht festzustellen, ob sie in unterschiedlichen Driisen
gebildet werden. Uber die Funktion dieser Sekrete kann in dieser Untersuchung keine

Aussage gemacht werden.

Verschiedene Arten der Pterastericolidae besitzt auf der Ventralseite subepidermale
Driisen, die einen Schleim absondern, der zur Anhaftung auf den Wirtsorganen dient
(JONDELIUS (1992A)). Es existiert nur ein Sekrettyp, d. h. ein 2-Driisen-Kleborgan

wie bei anderen Neoophora (EHLERS (1985)) ist nicht vorhanden.

Neben diesen subepidermalen Driisen besitzt Anoplodium stichopi in der Epidermis
Zellen, denen eine sekretorische Funktion zugesprochen wird (EHLERS & SOPOTT-
EHLERS 1994). Bislang konnten derartige Zellen nur bei dieser Art nachgewiesen wer-

den.

Aufler subepidermalen Schleimdriisen kénnen vor allem die Driisen des Verdauungs-
traktes einen Hinweis auf die Anpassung an ein Leben in einem anderen Organis-
mus geben. Wie schon auf Seite 96 erwdhnt, gibt es vor allem bei den symbiotischen
Graffillidae starke Tendenzen zur Reduktion der Verdauungsdriisen. Die frei lebenden
Plathelminthen besitzen im Pharynx Speicheldriisen und am FEingang des Darmes oft
sogenannte Kornerkolben. Es finden sich auch zwischen den Darmzellen Driisen, deren
Sekret in das Lumen abgegeben wird. So besitzt z. B. Pseudograffilla arenicola entlang
des gesamten Darmes Driisen (LUTHER 1948). Bei den betrachteten symbiotischen
Arten Paravorter karlingi und Graffilla buccinicola fehlen diese Driisen jedoch. Bei
dem Umagillidae Anoplodium stichopi sind sie trotz Nahrungsaufnahme {iber die Epi-
dermis vorhanden. Diese Art produziert ihre Verdauungssekrete selbst, wohingegen die
davor genannten Arten sie mit der Nahrung aufnehmen miissen (JENNINGS & PHILIPS
1978). Obwohl die Reduktion der Verdauungsdriisen und damit der Enzymproduktion
eine nachvollziehbare Anpassung an die permanente Vergesellschaftung innerhalb eines

anderen Organismusses ist, scheint es keine zwingende Folge zu sein. Gleiches gilt im
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Fall der Nahrstoffaufnahme iiber die Epidermis, die bei Anoplodium stichopi vorhanden

ist, jedoch bei den genannten Graffillidae fehlt.

D.8 Gonaden

Die Gonaden wurden in dieser Untersuchung nicht elektronenmikroskoisch betrachtet.
Auch soll nicht detailliert auf den Aufbau und einzelne Teile eingegangen werden. Die
diesbeziiglichen Daten aus der Literatur sind umfangreich und kénnen deshalb genutzt

werden.

D.8.1 Fertilitat

JENNINGS & METTRICK (1968) und JENNINGS & CALOW (1975) sehen einen Zusam-
menhang zwischen hoher Fertilitit und der Entwicklung des Endoparasitismus. Dies
geht auf die ,Inseltheorie“ von MACARTHUR & WILSON (1967) zuriick. Die beiden
Autoren haben eine Skala iiber Selektionsdruck und Energiehaushalt entwickelt. An
einem Ende befinden sich die r-Strategen, die keinerlei Selektionsdruck wie z. B. Popu-
lationsdichte und dadurch resultierender Nahrungsmangel ausgesetzt sind; am anderen
Ende befinden sich die K-Strategen mit besonders hohem Selektionsdruck. Wahrend
1-Strategen ihre Energie nicht zum eigenen Uberleben speichern miissen, legen die K-
Strategen grofe Energiereserven an. Laut JENNINGS & CALOW (1975) und JENNINGS
(1997) sind Endosymbionten (bzw. -parasiten) eher bei den r-Strategen einzuordnen,
wohingegen Ektosymbionten eher K-Strategen sind. Endosymbionten haben einen ge-
sicherten Lebensraum mit guter Nahrungsversorgung. Aufgrund dessen wird auch, wie
bereits erwihnt, der Stoffwechsel mit dem energetisch eigentlich ungiinstigeren Glyco-
gen bestritten. Alle Ressourcen der r-Streategen werden in die Produktion von Nach-
kommen investiert. Nahrungsreserven werden nicht angelegt. Dies steht in Einklang mit
den vergroferten Geschlechtsorganen der Neodermata. Allerdings zeigen die obligato-
rischen Endoparasiten innerhalb der Rhabdocoela nur selten eine solche Vergroferung.
Von den hier betrachteten endosymbiotischen Arten besitzen vor allem Kronborgia am-

phipodicola und Syndisyrinz sp. auffallend vergrokerte weibliche Gonaden gegeniiber



104 D DISKUSSION

den frei lebenden Verwandten. Die Nachkommenszahl ist nur bei Kronborgia amphipo-

dicola nachweislich hoher.

Laut JENNINGS & CALOW (1975) befinden sich die Endosymbionten in gewisser Wei-
se auch in einem Konflikt zwischen groferer Fertilitit und eigenen Uberlebenschancen
bzw. denen der Nachkommen. Grofte Eiproduktion bedeutet auch Auszehrung des Kor-
pers. Kronborgia amphipodicola zeigt dies eindrucksvoll, denn nach Bau des Eikokons
ist der Korper vollig zusammmengefallen und die Epidermis befindet sich in einem
Zustand der Histolyse (BRESCIANI & KOIE 1970). Bei den meisten Symbionten ver-
bleiben jedoch die Adulti im Wirt, womit die Infektion bestehen bleibt. Damit ist auch

weitere Nachkommenschaft gesichert, solange Wirt und Symbiont leben.

Laut der Inseltheorie sind von r-Strategen viele Eier mit wenig Dotter zu erwarten und
von den K-Strategen wenige Eier mit viel Dotter. Hier zeigt sich ein weiterer Konflikt
bei Anwendung der Inseltheorie auf die Endosymbionten. Bei Endosymbionten werden
auch viele Eier mit viel Dotter produziert (z. B. bei Cestoda, CALOW & JENNINGS
1974). JENNINGS & CALOW (1975) ziehen daraus den Schluf, dass es fiir Endosymbi-
onten notwendig ist, viele Eier mit viel Dotter zu erzeugen, um die Uberlebenschance
der Nachkommen zu verbessern und damit die Infektion eines neuen Wirtes. Gerade
bei Arten, deren Nachwuchs neue Wirte besiedeln muss, ist dies unerlisslich. Dagegen
zeigen TROUVE ET AL. (1998), dass es, wie die klassische Theorie besagt, eine negati-
ve Korrelation zwischen Nachkommensmenge und Fertilitdt gibt. Zusétzlich weisen die
Autoren auf einen Zusammenhang zwischen Korpergrofe und Fertilitat hin. In ihren
Untersuchungen iiber parasitische Plathelminthen konnten sie die von DARWIN (1874)
aufgestellte Hypothese iiber diesen Zusammenhang bestatigen. In einigen anderen Un-
tersuchungen wurde ebenfalls bestétigt, dass sich grofe Invertebraten auch durch eine
grofere Nachkommensrate auszeichnen (s. a. HONEK 1993 fiir Insekten, POULIN 1995

fiir Isopoda, 1996 fiir Isopoda).

Die Weibchen von Kronborgia amphipodocola sind mit bis 45 mm Korperldnge deutlich
grofser als die iibrigen hier betrachteten endosymbiotischen Vertreter und zeigen eine

erhdhte Eiproduktion. Also kann man auch mit der vorliegenden Untersuchung diese
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Korrelation als bestétigt ansehen.

D.8.2 Getrenntgeschlechlichkeit

Interessant ist die Getrenntgeschlechtlichkeit der Kronborgia-Arten, wobei das Méann-
chen ein sogenanntes Zwergmannchen ist. In keinem anderen symbiotischen Taxon der
Plathelminthen ist Getrenntgeschlechtlichkeit bekannt. Die Verzwergung des Mann-
chens ist eine weitere Anpassung an den Parasitismus (CHRISTENSEN & KKANNEWORFF
1964, CAULLERY 1952). Allerdings ist damit oft ein sogenannter ,Reproduktionspara-
sitismus™ gemeint, wie er auch bei Rotatoria oder Nematoda vorkommt. In diesen Taxa
besiedelt das sehr viel kleinere Ménnchen das Weibchen und befruchtet es. Diese Form

des ,Parasitismusses” ist von Plathelminthen nicht bekannt.

D.8.3 Spermiogenese

Vielfach wird auch die Spermiogenese und der Bau des Spermiums als phylogeneti-
sches Merkmal herangezogen (s. JUSTINE 2001). Bei den meisten vergesellschafteten
Rhabdocoela unterscheiden sich die Spermien jedoch nicht wesentlich von denen der
frei lebenden Arten. Ausnahmen sind die Fecampiidae, Urastoma sp., Ichthyophaga
sp. und Notentera sp. Sie gleichen in Spermiogenese und Spermien den Neoderma-
ta (LITTLEWOOD et al. 1999a). Aufgrund dessen schlagen KORNOKOVA & JOFFE
(1999) ,Revertospermata“ als neues Taxon vor, in das die Taxa Fecampiida, Urastomi-
dae + Genostomidae und die Neodermata zusammengefasst werden. Nach neueren Un-
tersuchungen der Spermiogenese und Spermatozoa bei Genostoma kozloffi sind jedoch
mindestens die Genostomidae nicht in dieses Taxon einzuordnen (PFISTERMULLER
ET AL. 2002). Die Revertospermata werden auch von molekularen Daten nicht unter-

stiitzt (LOCKYER et al. 2003).

D.9 Phylogenetische Betrachtungen

Uber die Phylogenie der Plathelminthen besteht Unklarheit. Neben den morphologi-

schen Daten werden in den letzten Jahren mehr und mehr molekulare Analysen ver-
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wendet. Leider haben diese ,neuen” Methoden nicht zur Klarung der Verwandtschafts-
verhaltnisse beigetragen. Nur bei den Neodermata hat sich die Monophylie bestétigt.
Einige molekulare Daten unterstiitzten eine Paraphylie der Monogenea (LITTLEWOOD
et al. 2001), neuere dagegen eine Monophylie (LOCKYER et al. 2003). Die Analyse von
LOCKYER (2003) ergibt eine gemeinsame Stammlinie von Trematoda und Cestoda. Frii-
here Untersuchungen gehen von einer getrennten Evolution einer Monogenea-Cestoda-
Linie (Cercomeromorpha) und einer Digenea-Linie aus (KEARN 1997). Daneben wird
iber die Schwestergruppe der Neodermata spekuliert. LITTLEWOOD et al. (2001) ver-
sucht eine Zusammenfassung der bis dato entwickelten Stammbdume. EHLERS (1985)
nimmt als Schwestergruppe die Rhabdocoela an, genauer die ,Dalyellioida®, wobei die

Fecampiidae in diese Gruppe gerechnet werden.

BROOKS (1988) und BROOKS & MCLENNAN (1993) sehen dagegen die Temno-
cephalidae als Schwestergruppe. Dieses Schwestergruppenverhéltnis wird von EHLERS
& SOPOTT-EHLERS (1993) abgelehnt und ist auch aufgrund neuerer Daten (ROHDE
1994, LITTLEWOOD ET AL.1999b) umstritten. ROHDE kommt nach Untersuchung der
Protonephridien von verschiedenne Temnocephalidae (ROHDE 1986, 1987, ROHDE et
al. 1988) und Urastoma cyprinae (ROUDE etal. 1990) zu dem Schluss, die Neodermata
stammten von einem ,primitiveren“ Taxon als den Rhabdocoela ab. Der Autor hat
einen Stammbaum auf morphologischen Daten erstellt, der kein definiertes Taxon, son-
dern ein Biischel verschiedener Taxa als Schwestergruppe sieht. Nach Beriicksichtigung
der von KORNOKOVA& JOFFE (1999) erstellten Gruppierung der Revertospermata er-
gab sich eine Schwestergruppe aus Urastomidae + Fecampiidae (LITTLEWOOD ET AL.
19998B), die auch von ZAMPARO et al. (2001) nach einer molekularen Analyse ver-
treten wird. Die molekularen Daten aus der Untersuchung von LITTLEWOOD et al.
(2001) deuten ebenfalls auf dieses Schwestergruppenverhiltnis. Die Existenz eines Ta-
xon ,Revertospermata™ wird in dieser Dissertation, wie auch von LOCKYER et al. 2003,
angezweifelt. Dieses Taxon stiitzt sich auf das Merkmal der proximodistalen Fusion der
Flagellen wihrend der Spermiogenese. Allerdings ist der spiralige Bau der Spermien

konvergent in mehreren Taxa (Cestoda, Monogenea, Uratoma, Temnocephalida, Ka-



den emgeordneten laXxXa senr unterschiedlich 1st. Zusatzlicn 1st zu bedenken, dass die
beiden Taxa Urastomidae + Fecampiidae endosymbiotisch leben und dies somit als
plesiomorpher Zustand fiir die Neodermata anzunehmen wére. Damit hieke das auch,

der Ektoparasitismus der Monogenea wire sekundér neu entstanden. In dieser Arbeit
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Abb. 29: Hypothetische Stammb#ume der Plathelminthes (nach LITTLEWOOD ET AL. (2001)). a
EHLERS (1985), basierend auf morphologischen Untersuchungen; b BROOKS AND MCLENNAN (1993),
basierend auf morphologischen Untersuchungen; ¢ ROHDE in LITTLEWOOD ET AL. (1998), basierend
au molekularen Untersuchungen, mit Beriicksichtigung der Revertospermata; d LITTLEWOOD ET AL.

(2001), basierend auf molekularen Untersuchungen, wobei die Acoelomorpha nicht beriicksichtigt
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wird jedoch weitgehend die Meinung von EHLERS (1985) vertreten, dass die Stammart,

der Neodermata innerhalb der Rhabdocoela bzw. der ,Dalyellioida® zu suchen ist.

Wie auch die molekularen Daten von LITTLEWOOD ET AL. (2001) andeuten, sind Ver-
gesellschaftungen offensichtlich mehrmals unabhingig voneinander entwickelt worden.
Dabei ist es, wie HALTON (1997) statuiert, durch eine Einwanderung des Ektosymbi-
onten in Kiemen und Blasenraum und vereinzelt auch in den Darm (im Falle von Mo-
nogenea) zu einem eindeutigen Schritt in Richtung Endosymbiose gekommen. Dieses
Prinzip kann allgemein auf die Rhabdocoela iibertragen werden. Es ist nachvollziehbar,
dass sich ein frei schwimmender Rauber erst als opportunistischer Mitesser an grofere
Organismen, wie im Falle der RhabdocoelA vor allem Mollusca, Annelida und Arthro-
poda, anheftet. Die meisten der untersuchten Arten scheinen auch vollstindig oder
zumindest hauptsiachlich kommensalistisch in ihrem Wirt zu leben. Offensichtlich sind
Arten wie Graffilla buccinicola, die sich ebenfalls von Wirtsgewebe erndhren, evolutio-
nar auf dem Weg zum Parasitismus. Diese Lebensform ist, wie LITTLEWOOD ET AL.
(2001) sich ausdriicken, eine Einbahnstrafe. Es ist bei keiner Art bislang nachzuweisen

gewesen, dass sie sekundar wieder zum frei lebenden Habitus zuriickgekehrt ist.

Allerdings ist durch die geringen Modifikationen der Morphologie der Rhabdocoela und
die mehrfache Entstehung von Symbiosen eine Erstellung der Phylogenie schwierig.
Ein Hinweis auf taxainterne Verwandtschaftsverhiltnisse scheint die augenscheinliche
Wirtsspezifitit in bestimmten Taxa zu sein (JENNINGS 1971). So finden sich alle Um-
agillidae mit Echinodermen vergesellschaftet und die meisten Graffillidae mit Bivalvia.
Doch hier zeigt sich offensichtlich eine Ausnahme: die oben erwidhnte, von CANNON
& LESTER (1988) beschriebene Art, die bei Fischen gefunden wurde. Uber die Schwe-
stergruppe der Neodermata kann daraus also kein Schluss gezogen werden. Von den
vorliegenden Daten ausgehend, scheint es jedoch sicher, dass die Temnocephalida nicht
als Schwestergruppe der Neodermata in Frage kommen. Trotz der Untersuchung von
WATSON ET AL. (1992) iiber die Protonephridien von Kronborgia, wird hier die Mei-
nung vertreten, dass die Fecampiidae zu den Rhabdocoela gehoren. Daneben deuten

die Daten dieser Untersuchung darauf hin, dass sie in ndherer Verwandtschaft zu den
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Neodermata stehen. Nach Einbezug der bislang erhaltenen molekularen Daten scheint
ein Schwestergruppen,baum“ wie thn LITTLEWOOD ET AL. (2001) errechnet haben,

sehr plausibel.

BROOKS & BANDONI (1988) und BROOKS & MCLENNAN (1993) haben eine Be-
trachtung der moglichen Koevolution von Parasiten und Wirten gemacht. Sie sehen
einen Unterschied in der Mikro- (innerartlichen) und der Makro- (zwischenartlichen)
Evolution. BROOKS (1985) fiihrte einen ,0kologischen” und einen ,systematischen®
Ansatz ein. Der Okologische Ansatz beschreibt, wie zwei Arten eine Beziehung zu-
einander aufrechterhalten. Der Systematische Ansatz beschreibt, wie es iiberhaupt zu
einer engen Okologischen Bezichung zweier Arten kam. Es wird davon ausgegangen,
dass diese Beziehung durch Koevolution beider Partner entstand, also schon bei den
Vorfahren existierte oder aber durch neue Kolonisierung. Wenn es eine Koevolution in
diesem Sinne gibt, so miissten sich die Stammb&aume von Wirten und ihren Symbion-
ten gleichen. Die Voraussetzung dafiir liegt in der Evolution der potenziellen Wirte.
Da jede Verbindung zwischen zwei Organismen auf Nahrungsversorgung beruht, ist es
fiir die Koevolution des Symbionten entscheidend, dass der neue Wirt eine gesicherte
Nahrungsquelle bietet. Doch hier zeigt sich eine Schwierigkeit der Theorie. Nimmt man
die Rhbdocoela als Beispiel, zeigt sich in deren Kommensalismus, dass auf eine Nah-
rungsquelle zurilickgegriffen wird, die von vielen potenziellen Wirtsarten genutzt wird,
wie z. B. Protozoa. Trotzdem sind nur einige Wirtsarten von Plathelminthen besiedelt
und andere nicht. Das viel zitierte ,Wettriisten beruht ebenfalls auf dem Kospeziations-
Modell. Da sich allerdings die Evolution von Verteidigungsmechanismen des Wirtes und
Uberwindungsstrategie des Symbionten bzw. Parasiten alternierend zueinander verhal-
ten, muss es Zeiten geben, in denen der Symbiont bei einigen Individuen der Wirtsart
nicht zu finden ist (s. BROOKS & MCLENNAN 1993). Die verschiedenen Modelle der

Koevolution bringen also keine Klarheit in die phylogenetischen Uberlegungen.

Die Koevolution hdngt auch mit der Biogeographie der Wirte und Parasiten zusammen.

Die in der Einleitung erwdhnten ,siidlichen” Temnocephalida haben eine Verbreitung
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genau in den Grenzen des mesozoischen Gondwana. Entweder hat sich in den letzten
150 Millionen nichts daran geédndert oder diese Tatsache ist purer Zufall. Die auf der
Nordhalbkugel vorkommenden ebenfalls zu den Temnocephalida geordneten Scutarelli-
da sind teilweise parasitisch. Sie fressen Hamolymphe oder Kiemengewebe ihrer Wirte.
JOFFE ET AL. (1998) schlagen aufgrund der vorliegenden morpholischen Daten ein
Cladogramm mit den Scutarellidae als Schwestergruppe zu allen anderen Temnoce-
phalida vor. Die Verbreitung und das Verhalten dieser beiden Gruppen wirft jedoch
die Frage auf, ob sie tatsdchlich in ein Taxon gehdren oder ob sie nicht konvergent
entstanden sind. In den geographischen Breiten zwischen den Vorkommensgebieten
der Scutarellidae und der Temnocephalidae sind zwar die Wirte beider Taxa vertre-
ten, aber die Symbionten kommen nicht vor (s. a. GELDER (1999)). Auch das ist ein

hinweis auf eine konvergente Entwicklung der Taxa.

Nimmt man das evolutionér als jung einzustufende Beispiel der Paravortex-Arten, zeigt
sich, dass es auch immer wieder zur Besiedelung neuer Wirtsarten und vermutlich auch
dem Verlust alter Wirtsarten kommen kann. Eine Phylogenie mittels Biogeographie von

Wirt und Symbiont durchzufiihren ist also ebenfalls schwierig.

Betrachtet man die Vergesellschaftungen in den Plathelminthen in Bezug auf die oben
erwahnten Evolutionstheorien, so ergibt sich wiederum kein eindeutiges Bild. Die ange-
sprochenen Temnocephalida haben seit mindestens 150 Millionen Jahren eine Symbiose
mit ihren Wirten, die offensichtlich als Kommensalismus eingestuft werden kann. Dies
spricht fiir eine Stabilisierung im Sinne von MARGULIS (1991). Trotz dieser langen Ent-
wicklungszeit scheint die Verbindung aber keine weitere Evolution in Richtung einer
Symbiose im engeren Sinne gemacht zu haben. Dagegen kann der Abbau der Verdau-
ungsenzyme und die aktive Aufnahme von Gastrodermiszellen bei Graffilla buccinicola
als Entwicklungsschritt hin zum Parasitismus im engeren Sinne gewertet werden. Wie
sich in dieser Untersuchung gezeigt hat, kann keine der beiden genannten Theorien ohne
Ausnahmen auf Symbiosen angewandt werden. Keine der untersuchten Symbiosen lisst
sich als allgemeines Beispiel anwenden. Bestenfalls konnen fiir einzelne Taxa Tendenzen

zum Parasitismus aufgezeigt werden. Eine allgemeingiiltige Theorie zur Evolution des
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Parasitismus ist somit nicht existent und aufgrund der Einzigartigkeit jeder Symbio-
se auch hinfillig. In den Plathelminthen sind Vergesellschaftungen in mehreren Taxa,
mindestens in den Taxa der Fecampiidae, Graffillidae und Neodermata, unabhingig

voneinander entstanden. Es gibt also keinen ,typischen “ Parasiten.

E Zusammenfassung

Mittels eigens erlangter morphologischer und aus der Literatur entnommener mor-
phologischer und molekularer Daten wurde eine Analyse iiber Modifikationen an eine
symbiotische Lebensweise durchgefiihrt. Dafiir wurden einzelne Strukturen, wie die
Epidermis, das Verdauungs- und Nervensystem, die Exkretionsorgane und Gonaden
besonders betrachtet. Wie TYLER & TYLER (1997) fiir die Epidermis feststellten, zei-
gen die vergesellschafteten Rhabdocoela wenige bis keine strukturellen Anpassungen
an ihre besondere Lebensweise. So ist nur bei einigen eine phagocytotische Nahrungs-
aufnahme iiber die Epidermis zu erkennen. Auch zu erwartende Haftstrukturen von ek-
tosymbiotischen Strudelwiirmern sind nicht nachzuweisen. In der Physiologie vor allem
des Verdauungapparates zeigen sich bei manchen Arten Tendenzen einer Anpassung an
ihren Lebensraum. Ein besonderes Merkmal, dass einen Symbionten oder gar Parasiten
auszeichnet, existiert jedoch nicht. Die vergesellschafteten Strudelwiirmer gleichen in
vielen Aspekten ihren frei lebenden Verwandten. Der Vergleich zu den Neodermata legt
nahe, dass es Modifikationen in den Protonephridien und dem Bau der Spermien gibt.
Die Daten scheinen bei den verschiedenen Taxa der Turbellaria nicht widerspruchsfrei
zu sein. Dieser Umstand bereitet auch bei der Suche nach der Schwestergruppe der
Neodermata Schwierigkeiten. Es ist wahrscheinlich, dass ein Vertreter aus dem Taxon

der Rhabdocoela die Stammart bzw. Schwestergruppe der Neodermata bildet.
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