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Einleitung 1

1 Einleitung

Im Jahre 1929 verdffentlichte THIELE eine Klassifikation streptoneurer Gastropoden, in der er
die drei Taxa Archaeo-, Meso- und Neogastropoden einflhrte. Viele Jahre lang war diese
Einteilung mit kleineren Abwandlungen (WENz 1938, MOORE 1960, FRETTER & GRAHAM
1962) allgemein akzeptiert. Auer einigen Palaontologen, die kritisierten, dass die oben ge-
nannte Einteilung einzig auf dem Wissen Uber rezente Arten basiere (COX & KNIGHT 1960),
hielten zuerst nur wenige Autoren wie GOLIKOV & STAROBOGATOV (1975) eine Neuordnung
der Gastropoden fiir erforderlich. Speziell die Archaeogastropoden waren durch THIELE
(1929) nach kladistischen Gesichtspunkten (HENNIG 1950) nur schwach als Gruppe definiert,
so dass GOLIKOV & STAROBOGATOV (1975) diese eliminierten und ihre Taxa in mehrere
Unterklassen aufteilten. Diese Neuordnung fand unter Malakologen allerdings nur geringe
Akzeptanz.

In den Jahren nach 1977 wurde aber im Zuge der Entdeckung der Fauna hydrothermaler
Tiefseequellen deutlich (LONSDALE 1977), dass bisherige Annahmen Uber die Evolution von
Gastropoden grindlich zu Uberdenken sind. Die erste beschriebene Art der Gastropoden von
hydrothermalen Quellen (Neomphalus fretterae MCLEAN, 1981) zeigt eine Uberraschende
Kombination aus urspringlichen Archaeo- und abgeleiteten Mesogastropodenmerkmalen
(MCLEAN 1981, FRETTER et al. 1981). Aullerdem wird fur die an hydrothermalen Quellen en-
demische Familie Neolepetopsidae aufgrund ihrer Radulamerkmale eine phylogentische
Position zwischen doco- und rhipidoglossen Formen vermutet. Um solche grundlegenden
Diskrepanzen zu den bisherigen Vorstellungen zur Gastropodenevolution zu verstehen, ist
es unerlasslich, den auRergewohnlichen Lebensraum heile Tiefseequellen in seinem Kon-

text zur normalen Tiefseefauna zu verstehen.

Hydrothermale Quellen kommen Uberall dort in der Tiefsee vor, wo kaltes Meerwasser in
Risse und Klifte des Ozeanbodens dringt, durch darunter liegende Magmakammern erhitzt
wird und unter hohem Druck und mit einer Temperatur von etwa 350°C wieder an den
Ozeanboden gelangt (EDMOND & VAN DAMM 1987). Dieser Vorgang findet an den etwa 65000
bis 75000 km langen mittelozeanischen Spreizungsriicken und Subduktionszonen der Erd-
kruste in einer Meerestiefe von 1500 bis 3800 m statt. Das ausstromende Thermalwasser
enthalt vor allem H,S, CH,, CO,, Mn?*, Fe*", H?, Schwermetalle, Buntmetalle und H*, aus
denen bei Kontakt mit dem 2-3°C kalten umgebenden Meerwasser hauptsachlich
Eisensulfid, Kalziumsulfat bzw. Eisenhydroxid und Manganoxid entstehen (TUNNICLIFFE &

JUNIPER 1990). Durch Ablagerungen dieser Materialien bilden sich an den einzelnen Quellen
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schornsteinahnliche Schlote, wobei ausfallendes Eisensulfid die austretende Flissigkeit
schwarz farbt. Daher werden hydrothermale Quellen oft auch als ,Schwarze Raucher” bzw.
.black smokers* bezeichnet. Je nach geologischem Untergrund und somit unterschiedlicher
Zusammensetzung des Thermalwassers kommen aber auch sogenannte ,Weilte Raucher®
vor, deren Farbung durch Kalziumsulfat verursacht wird.

Ein weiteres Okosystem, dass dem der hydrothermalen Quellen sehr dhnelt, sind die soge-
nannten ,cold seeps”. Hierbei handelt es sich um Bereiche des Ozeanbodens, an denen
sulfid- und methanreiche Fluide austreten, die im Gegensatz zu hydrothermalen Quellen
allerdings keine erhdéhten Temperaturen zeigen.

Weit Gber 100 solcher hydrothermaler Systeme sind bis jetzt am Ostpazifischen und Mittel-
atlantischen Rucken (VAN DOVER 1995), im Westpazifik (TUFAR 1990, HESSLER & LONSDALE
1991, DESBRUYERES et al. 1994, GALKIN 1997) und neuerdings auch im Indischen Ozean
(HASHIMOTO et al. 2001, VAN DOVER et al. 2001) gefunden worden (Abbildung 22).

An den in unregelmafigen Abstanden (ca. 10 bis 100 Jahre) versiegenden hydrothermalen
Quellen konnte sich eine vielfaltige Fauna entwickeln. Dieses erscheint um so erstaunlicher,
als dass die autokologischen Bedingungen dort auf den ersten Blick sehr lebensfeindlich
wirken. Es herrscht dort ein niedriger pH-Wert (2,8-4,0), ein hoher Salzgehalt (10-70%o), eine
Wassertemperatur zwischen 2° bis zu 400°C, ein Druck von 150 bis 300 bar und eine hohe
Konzentration von H,S (2,1-8,4 mmol/kg) (KELLEY et al. 2001). Aber gerade der hohe Gehalt
an Schwefelwasserstoff ist die Basis dieses Okosystems, da dieser von meso- und
hyperthermophilen chemoautotrophen Bakterien zur Oxidation genutzt wird (JANNASCH
1994). Die Bakterien kdnnen in der Umgebung der Quellaustritte (bis ca. 30°C), aber auch in
hoéheren Temperaturbereichen eine extrem hohe Dichte erreichen und bilden damit die
Primarproduzenten der ,Oasen der Tiefsee* (STETTER 1985). Diesen Namen tragen hydro-
thermale Quellen, da sich an ihnen eine Fauna entwickeln konnte, die sich vollkommen vom
Epibenthos der schwachbesiedelten umgebenden Tiefsee unterscheidet. Als ein Grund des
Faunenreichtums gelten Symbiosen mit schwefel- und methanoxidierenden Bakterien,
welche bei Taxa der dominierenden Formen des Makrozoobenthos (Pogonophora, Poly-
chaeta, Crustacea, Bivalvia und Gastropoda) vorkommen (TUNNICLIFFE et al. 1998, VAN
DOVER 2002).

Seit 1977 wurden ca. 440 Arten aus allen Tierstammen an hydrothermalen Quellen neu be-
schrieben, von denen ein groBer Teil endemisch ist (TUNNICLIFFE et al. 1998). Der
Endemismus ist durch die extremen Bedingungen des hydrothermalen Lebensraumes be-

dingt, der komplexe Anpassungen erfordert (TUNNICLIFFE 1988, BECK 1994). Uberraschen-
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derweise zeigen Gastropoden mit 86% einen besonders hohen Grad an Endemismus
(TUNNICLIFFE et al. 1998).

Bis zum Abschluss dieser Arbeit sind Uber 90 hauptsachlich napfformige oder helicoide
Archaeogastropoden hydrothermaler Systeme beschrieben worden (BECK 1992a, b, 1993,
1996, 2002, im Druck, HICKMAN 1984a, MCLEAN 1981, 1985, 1988, 1989a, b, 19903, b,
1992, 1993, MCLEAN & Haszprunar 1987, OKUTANI et al. 1989, 1993, WAREN & BOUCHET
1989, 1993, 2001). Diese leben bis in eine Tiefe von ca. 3800 m entweder auf Schalen von
Muscheln (Bathymodiolus, Calyptogena), anderen Schnecken (I/fremeria nautilei), auf
Roéhren von Riftia und Alvinella oder direkt auf dem Gestein inaktiver ,black smoker®. Vertre-
ter der Archaeogastropoden bilden an manchen Quellen die haufigsten Arten (TSURUMI &
TUNNICLIFFE 2001) und gehoren somit trotz ihrer geringen Grof3e (2-14 mm) zu einem wich-
tigen  Bestandteil der hydrothermalen Fauna. Trotzdem st aber bisher
- von einigen Hypothesen (s.u.) dazu einmal abgesehen - wenig Uber ihre Evolution bekannt
und ihre systematische Position innerhalb der Gastropoden nicht zufriedenstellend geklart.
Da Neomphalus fretterae kein Einzelfall war, sondern eine ganze Reihe der oben erwahnten
neu beschriebenen Arten Merkmale besitzen, die nicht in das bestehendende Archaeo-
gastropodenkonzept passen, wird die Para- oder Polyphylie dieses Taxons von mehreren
Autoren diskutiert (HICKMAN 1988, HASZPRUNAR 1988a, b, 1993, PONDER & LINDBERG 1996,
1997). Aufgrund dieser Tatsache wird ihre Bezeichnung mit Anflihrungszeichen versehen
(LArchaeogastropoda®). Im Folgenden werden die ,Archaeogastropoda“ als Gruppe aus 13
an hydrothermalen Quellen vertretenen Familien der Acmaeidae, Neolepetopsidae, Phena-
colepadidae, Pyropeltidae, Cyathermiidae, Neomphalidae, Peltospiridae, Gorgoleptidae,
Lepetodrilidae, Clypeosectidae, Fissurellidae, Scissurellidae und Trochidae angesehen
(siehe Tabelle 1). Von diesen Familien sind die Neolepetopsidae, Pyropeltidae, Cyathermii-
dae, Neomphalidae, Peltospiridae, Gorgoleptidae, Lepetodrilidae und Clypeosectidae fir
hydrothermale Systeme endemisch. Morphologische Merkmale weiterer "Archaeogastropo-
den"-Familien, vor allem des Litorals und Bathyals (Pateliidae, Pleurotomariidae, Haliotidae,

Skeneidae, Neritidae) konnen aus Kapazitatsgriinden hier nicht behandelt werden.

Einige der oben erwahnten Artbeschreibungen enthalten Uberlegungen zur Phylogenie der
beschriebenen Taxa, deren vorlaufiger Charakter aber von den Autoren selbst betont wird.
WAREN & BOUCHET (1993, 1998, 2001) benutzen die Peltospiridae bewusst als Sammel-
gruppe jener Arten, deren Zuordnung zu anderen Taxa nicht moglich ist. Und auch bei Un-
tersuchungen zur Phylogenie aller Gastropoden spielen die hydrothermalen ,Archaeo-

gastropoden® immer eine untergeordnete oder gar keine Rolle.
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HASZPRUNARs (1988a, b) Untersuchungen zur Phylogenie der Gastropoden sind zwar eine
Fundgrube fur mdgliche Evolutionslinien einzelner Merkmale, beinhalten aber keine im wirk-
lichen Sinn kladistische Analyse. Erst 1996 veroffentlichten PONDER & LINDBERG eine Arbeit
zur Phylogenie der Gastropoden, die auf einem vorlaufigen Datensatz morphologischer
Merkmale basiert und nach dem ,Kriterium der Sparsamkeit® (siehe 3.4.3) erstellt worden ist.
Leider haben die Autoren zwei Familien hydrothermaler ,Archaeogastropoden®, die
Neomphalidae und Peltospiridae, gemeinsam als ,hot vent taxa“ bearbeitet und weitere
hydrothermale Familien unbericksichtigt gelassen. Als dann 1997 von ihnen die auf den
kompletten morphologischen Daten von 35 Gastropodentaxa basierende phylogenetische
Analyse erschien, beinhaltete diese zwar die Neomphalidae, Peltospiridae und
Lepetodrilidae, aber da sie nur die Merkmale einer Art flir die heterogene Familie der
Neomphalidae heranzogen, konnte damit die Phylogenie in diesem Bereich nicht zufrieden-

stellend geldst werden (Stammbaumhypothesen siehe Abbildung 1).

A C
Docoglossa Polyplacophora
Neolepetopsidae — i
petop. Patellina
Cocculiniformia L Neolepetopsidae
Neritimorpha — Cocculinidae
——— Melanodrymia Neritidae
—— Neomphalus _|: Phenacolepadidae
— Lepetodriloidea Melanodrymia

— Fissurelloidea

Scissurelloidea
—— Haliotoidea Peltospiridae

Neomphalidae

—— Trochoidea Lepetodrilidae

Scissurellidae

Clypeosectidae

Polyplacophora

Fissurellidae
Patellogastropoda
) Haliotidae
Lepetelloidea
Trochidae

_|: Fissurelloidea
Trochidae

Neritopsina

Cocculinidae

Vent Taxa

Abbildung 1: Stammbaumhypothesen verschiedener Autoren zu den "Archaeogastropoda“,
A) nach HASzZPRUNAR 1988b: 424, B) nach PONDER & LINDBERG 1996: 147, C) nach PONDER &
LINDBERG 1997: 185. Anmerkung: Es sind nur diejenigen Taxa abgebildet, die in dieser Arbeit

beriicksichtigt werden.
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Auch Arbeiten anderer Autoren blieben hinsichtlich der hydrothermalen Taxa unvollstandig,
da z.B. V. SALVINI-PLAWEN & STEINER (1996) in ihrer Arbeit zur Phylogenie der Mollusken die
Peltospiridae ausklammerten und SASAKI (1998) in seiner Arbeit Uber die Phylogenie der
LArchaeogastropoden® nur eine hydrothermale Art berlicksichtigt.

LINDBERG & PONDER (2001) veroffentlichten, aufbauend auf ihrer phylogenetischen Analyse
von 1997 eine Zusammenstellung neuer Ideen zur Gastopodenphylogenie mit Schwerpunkt
auf den Mantelhéhlenmerkmalen. Sie favorisierten eine Umbenennung der ehemaligen
~Archaeogastropoda“ zu Vetigastropoda (v. SALVINI-PLAWEN 1980), doch sahen auch sie die
Schwierigkeit, dass die hydrothermalen Taxa der Neomphaloidea nach ihren und TILLIERs et
al. (1994) Ergebnissen unabhéngig von den Vetigastropoden sind. Die neuesten Uberlegun-
gen zur Klassifikation der ,Archaeogastropoda“ haben WAREN & BOUCHET (2001) zusammen
mit zahlreichen Neubeschreibungen hydrothermaler Gastropoden vorgelegt. Ohne Begrin-
dung durch eine kladistische Analyse teilen sie die ehemaligen ,Archaeogastropoda“ in finf
Unterklassen auf (siehe Tabelle 1). Da einige der Einteilungen nur anhand eines Merkmals

vorgenommen wurden, muss ihre Giltigkeit Gberprift werden.

Zusatzlich zu morphologisch-anatomischen Ergebnissen haben im Laufe der letzten Jahre
genetische Untersuchungen an Gastropoden hydrothermaler Quellen neue Daten geliefert.
So untersuchten MCARTHUR & KoOP (1999) die Phylogenie einiger hydrothermaler Gastro-
poden auf der Basis von 28S rDNA-Daten. HARASEWYCH & MCARTHUR (2000) analysierten
die Phylogenie der Patellogastropoden, einer Untergruppierung der ,Archaeogastropoden®,
mit Hilfe eines Fragments der 18S rDNA und untersuchten dabei auch zwei der 14 hydro-
thermalen Patellogastropoden. COLGAN et al. (2000) sequenzierten Teile der 28S rDNA und
des Histons H3 und versuchten damit die Evolution der Gastropoden nachzuvollziehen. Da
sie aber nur zwei hydrothermale Arten berticksichtigten, bleiben viele Fragen offen. Weitere
molekulare Arbeiten zur Phylogenie der Gastropoden (WINNEPENNINCKX et al. 1996, 1998,

YOON & KiM 2000) enthalten Uberhaupt keine Taxa hydrothermaler Quellen.

Um die Lucken bisheriger Untersuchungen zur Phylogenie hydrothermaler ,Archaeogastro-
poden® zu schlieRen, wird in der vorliegenden Arbeit versucht, eine mdglichst grofle Daten-
matrix aus morphologischen Daten aller bis jetzt bekannten hydrothermalen ,Archaeo-
gastropoden® zu erstellen. Diese setzt sich aus selbsterhobenen und literaturbasierten Daten
zusammen und dient als Grundlage flr eine computergestitzte, kladistische Analyse mit
dem Programm PAUP*. Dabei kann teilweise auf Erfahrungen von kladistischen Analysen

auf Basis morphologischer Merkmale aus Diplomarbeiten zu den Lepetodriloidea (SOBJINSKI
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1995), Neomphalidae und einzelnen Taxa der Peltospiridae (SCHWARZPAUL 1998) und den
Clypeosectidae (ERBE 2001) zurlckgegriffen werden.

Zur umfassenden Bearbeitung der hydrothermalen ,Archaeogastropoden® werden zusatzlich
zu den morphologischen Daten Abschnitte der 18S rDNA von ausgewahlten Arten sequen-
ziert und auf Basis dieser Sequenzen Stammbaumentwtirfe erstellt.

Anhand der morphologischen und molekularen Stammbaumentwdirfe wird daran an-
schlieRend versucht die Evolution hydrothermaler ,Archaeogastropoden® nachzuvollziehen
und unter Nutzung von Daten ihrer Verbreitung Aussagen zu Ausbreitungsmustern zu
machen. Diese Daten sollen einen Teil zum Verstandnis der Evolution an hydrothermalen
Systemen betragen und helfen Hypothesen zu biogeographischen Mustern zu Uberprifen
(VAN DOVER 2002).

Im Detail ergaben sich fir die vorliegenden Arbeit folgende Fragestellungen:

1.1  Fragestellungen

e Ergibt sich durch die phylogenetische Analyse der hydrothermalen ,Archaeo-
gastropoden® eine Neuklassifikation der einbezogenen Gruppen?

¢ Kann die Klassifikation von WAREN & BOUCHET (2001) phylogenetisch begriindet
werden?

e Sind die Neolepetopsidae eine Ubergangsform zwischen den Doco- und
Rhipidoglossa?

e Sind die Neomphaloidea und Peltospiroidea monophyletische Gruppen, obwohl sie
Arten mit napfférmiger und gewundener Schale beinhalten?

o |Ist eine Neuklassifikation der Sammelgruppe Peltospiridae, in ,napfférmige
Peltospiridae“ und ,gewundene Peltospiridae“ mdglich (Hypothese aus SCHWARZPAUL
1998)?

e Liefern auf morphologischen oder molekularen Daten basierende phylogenetische
Untersuchungen der hydrothermalen ,Archaeogastropoden” unterschiedliche Ergeb-
nisse?

e Konnen aus den phylogenetischen Beziehungen innerhalb der hydrothermalen
»Archaeogastropoden“ Rickschlisse auf die Evolution der Fauna an hydrothermalen

Systemen gezogen werden?
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2 Material

Das Material fur die morphologischen und genetischen Untersuchungen dieser Arbeit
stammt von mehreren Tiefsee-Expeditionen zu hydrothermalen Quellen im Ost- und West-
pazifik (Anhang I-1, Abbildung 2) und wurde vom Senckenbergmuseum Frankfurt (SMF),
dem Field Museum of Natural History Chicago (FMNH), der Zoologischen Sammlung
Marburg (ZSM), Louise Anderson (Universitat London) und Heiko Sahling (GEOMAR, Kiel)
zur Verfliigung gestellt. Die Gastropoden wurden in den Jahren 1982 bis 1999 von internatio-
nalen Forschergruppen erfasst und an die Zoologischen Sammlungen weitergeleitet. Somit
konnten 29 ,Archaeogastropoden“-Arten (Tabelle 1) hydrothermaler Quellen aus den
Familien Acmaeidae, Neolepetopsidae, Phenacolepadidae, Pyropeltidae, Cyathermiidae,
Neomphalidae, Peltospiridae, Clypeosectidae, Gorgoleptidae, Lepetodrilidae und Scissurelli-
dae untersucht werden. Einige der Arten wurden nur zur Ansicht bereitgestellt und konnten
daher nicht fir DNA-Untersuchungen herangezogen werden. Angaben dazu befinden sich im
Anhangs I-1.

Gesammelt wurde das Material u.a. bei den franzdsisch-japanischen Expeditionen
STARMER I und Il (Leitung: D. DESBRUYERES & S. OHTA) und bei der franzdsischen Expedi-
tion BIOLAU unter der Leitung von A. M. ALAYSE (STARMER/BIOLAU-EXPEDITIONSDATEN 1989,
DESBRUYERES et al. 1994). Bei letztgenannten Expeditionen in den Westpazifik kam das
franzosische Tauchboot NAUTILE zum Einsatz, wahrend bei den Expeditionen in den Nord-
ostpazifik die Forschungsunterwasserboote ALVIN, CYANA und ROPOS unter der Leitung
verschiedener Wissenschaftler (Anhang 1-1) zur Sammlung des Untersuchungsmaterials
dienten. Im Gegensatz dazu wurden bei den SONNE 110, 133 und 134 Expeditionen
(HERZIG et al. 1998), sowie bei den OLGA | und Il Forschungsfahrten TV-Greifer eingesetzt
(TUFAR & JULLMANN 1991, TUFAR 1997).

Die Tiere lagen entweder in 70-95% Ethanol oder in einem 10%igen gepufferten Form-
aldehyd/Seewassergemisch (Formol) fixiert vor (Anhang I-2). AnschlieRend wurden sie in
70% Ethanol gelagert. Das Material der OLGA | und Il Expeditionen lag ca. sechs Wochen in
Formol. Informationen Uber die Fixierungsdauer in Formol des Materials anderer
Forschungsfahrten liegen nicht vor, da die Fixierung an Bord der Forschungsschiffe nicht
dokumentiert wurde.

Das Material der SONNE 133 und 134 Fahrten lag unbestimmt vor und konnte im Laufe der
Untersuchungen systematisch zugeordnet werden. Zur genauen Bestimmung von
Retiskenea diploura wurden Paratypen dieser Art als Vergleichsmaterial vom SMF leihweise

zu Verfiigung gestellt.
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Die DNA-Sequenzen der Auliengruppen und einiger, zusatzlich zum selbstuntersuchten Ma-
terial, miteinbezogener Arten stammen aus der NCBI (National Center for Biotechnology
Information) Genbank (http://www.ncbi.nlm.nih.gov). Im Rahmen dieser Arbeit bestimmte
Sequenzen wurden an die NCBI Genbank weitergeleitet und sind nun ebenfalls per Internet
verfugbar. Die Genbank-Zugangsnummern aller Sequenzen sind dem Anhang I-2 zu ent-
nehmen.

Informationen zur Morphologie der zusatzlich zum vorliegenden Material in die phylo-
genetische Untersuchung einbezogenen 60 ,Archaeogastropoden®-Arten hydrothermaler
Quellen entstammen der Literatur. Die jeweils bertcksichtigten Literaturquellen sind den Da-

tenmatrizes im Anhang I-5 bis I-7 zu entnehmen.
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Abbildung 2: Fundorte des vorliegenden Materials hydrothermaler ,,Archaeogastropoden®.

Abkiirzungen: Cascadia: Cascadian Subduction Zone, EPR: East Pacific Rise.
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Tabelle 1: Morphologisch ™, genetisch ¢ (fett gedruckt) und anhand von Literaturangaben bear-
beitete Arten und ihre systematische Einordnung nach LESICKI 1996, PONDER & LINDBERG 1997,
WAREN & BOUCHET 2001, BECK im Druck.

PROSOBRANCHIA MILNE-EDWARDS, 1848

Uberordnung: ,ARCHAEOGASTROPODA® THIELE, 1929

Ordnung: PATELLOGASTROPODA LINDBERG, 1986
= Docoglossa TROSCHEL, 1866
= Cyclobranchia GoLIKOV & STAROBOGATOV, 1975
Unterordnung: Patellina von lhering, 1876
Uberfamilie: Patelloidea RAFINESQUE, 1815
Familie: Acmaeidae FORBES, 1850
Unterfamilie: Pectinodontinae PILSBRY, 1891
Bathyacmaea jonassoni ™ BECK, 1996
Bathyacmaea nadinae ™ ° BECK, im Druck
Bathyacmaea nipponica OKUTANI, TSUCHIDA & FUJIKURA, 1992
Bathyacmaea secunda OKUTANI, FUJIKURA & SASAKI, 1993
Serradonta vestimentifericola OKUTANI, TSUCHIDA & FUJIKURA, 1992
Unterordnung: Lepetopsina McLean, 1990
Uberfamilie: Lepetopsoidea MCLEAN, 1990
Familie: Neolepetopsidae MCLEAN, 1990
Eulepetopsis vitrea ™ ° MCLEAN, 1990
Neolepetopsis densata MCLEAN, 1990
Neolepetopsis gordensis MCLEAN, 1990
Neolepetopsis occulta MCLEAN, 1990
Neolepetopsis verruca MCLEAN, 1990

Eogastropoda PONDER & LINDBERG, 1997
Unterklasse: Patellogastropoda WAREN & BOUCHET, 2001

Paralepetopsis ferrugivora WAREN & BOUCHET, 2001
Paralepetopsis floridensis MCLEAN, 1990
Paralepetopsis lepichoni WAREN & BOUCHET, 2001
Paralepetopsis rosemariae BECK, 1996
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Fortsetzung Tabelle 1: Morphologisch ™, genetisch ? (fett gedruckt) und anhand von Literatur-

angaben bearbeitete Arten und ihre systematische Einordnung nach LESICKI 1996, PONDER &

LINDBERG 1997, WAREN & BOUCHET 2001, BECK im Druck.

Orthogastropoda PONDER & LINDBERG, 1997

Ordnung: RHIPIDOGLOSSA MORCH, 1865

Unterklasse: Neritimorpha WAREN &

BOUCHET, 2001

Unterordnung: Neritopsina Cox & KNIGHT,1960
= Neritimorpha GoOLIKOV & STAROBOGATOV, 1975
Uberfamilie: Neritoidea RAFINESQUE, 1815
Familie: Neritidae RAFINESQUE, 1815
Bathynerita naticoidea CLARKE, 1989
Familie: Phenacolepadidae PILSBRY, 1895
Unterfamilie: Shinkailepadinae BECK, im Druck
= Familie: Shinkailepadidae OKUTANI, SAITO & HASHIMOTO, 1989
Olgasolaris ethmoconcha ™ ° BECK, im Druck
Olgasolaris tollmanni ™ ° BECK, 1992
Shinkailepas briandi WAREN & BOUCHET, 2001
Shinkailepas conspira ™ ° BECK, im Druck
Shinkailepas kaikatensis OKUTANI, SAITO & HASHIMOTO, 1989
Shinkailepas tufari ™ ° BECK, 1992

Unterklasse: Cocculini-
formia WAREN & BOUCHET,

2001

Unterordnung: Lepetellida MOSKALEV, 1971

Uberfamilie: Lepetelloidea DALL, 1881

Familie: Pyropeltidae MCLEAN & HASZPRUNAR, 1987
Pyropelta bohlei BECK, 1996
Pyropelta corymba ™ MCLEAN & HASZPRUNAR, 1987
Pyropelta musaica ™ °® MCLEAN & HASZPRUNAR, 1987
Pyropelta ovalis ™ ° BECK, im Druck
Pyropelta wakefieldi MCLEAN, 1992

Unterklasse: “Uncertain”

Warén & Bouchet, 2001

Uberordnung: “Hot Vent Taxa”

PONDER & LINDBERG, 1997

Unterordnung: Neomphalina MCLEAN, 1990
= Ordnung Neomphalida SITNIKOVA & STAROBOGATOV, 1983
Uberfamilie: Neomphaloidea MCLEAN, 1981
Familie: Cyathermiidae MCLEAN, 1990
Cyathermia naticoides ™ ® WAREN & BOUCHET, 1989
Lacunoides exquisitus WAREN & BOUCHET, 1989
Lacunoides vitreus ™ WAREN & BOUCHET, 2001
Familie: Neomphalidae MCLEAN, 1981
Fumocapulus alayseae ™ 9 BECK, im Druck
Neomphalus fretterae MCLEAN, 1981
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Fortsetzung Tabelle 1: Morphologisch ™, genetisch ? (fett gedruckt) und anhand von Literatur-
angaben bearbeitete Arten und ihre systematische Einordnung nach LESICKI 1996, PONDER &
LINDBERG 1997, WAREN & BOUCHET 2001, BECK im Druck.

Retiskenea diploura ™ WAREN & BOUCHET, 2001
Symmetromphalus hageni ™ ° BECK, 1992
Symmetromphalus macleani ™ ° BECK, im Druck
Symmetromphalus regularis MCLEAN, 1990
Uberfamilie: Peltospiroidea MCLEAN, 1989
Familie: Peltospiridae MCLEAN, 1989
Ctenopelta porifera WAREN & BOUCHET, 1993
Depressigyra globulus ™ ° WAREN & BOUCHET, 1989
Echinopelta fistulosa ™ MCLEAN, 1989
Hirtopelta hirta MCLEAN, 1989
Hirtopelta tufari ™ ° BECK, 2002
Lirapex costellata WAREN & BOUCHET, 2001
Lirapex granularis WAREN & BOUCHET, 1989
Lirapex humata WAREN & BOUCHET, 1989

Melanodrymia aurantiaca HICKMAN, 1984

Melanodrymia brightae WAREN & BOUCHET, 1993

Melanodrymia galerone WAREN & BOUCHET, 2001

Melanodrymiidae
SALVINI-PLAWEN &
STEINER, 1996

Nodopelta heminoda MCLEAN, 1989

Nodopelta subnoda MCLEAN, 1989

Nodopelta rignae WAREN & BOUCHET, 2001
Pachydermia laevis WAREN & BOUCHET, 1989
Pachydermia sculpta WAREN & BOUCHET, 1993
Peltospira delicata MCLEAN, 1989

Peltospira lamellifera WAREN & BOUCHET, 1989
Peltospira operculata MCLEAN, 1989

Peltospira smaragdina WAREN & BOUCHET, 2001
Planorbidella depressa WAREN & BOUCHET, 1993
Planorbidella planispira (WAREN & BOUCHET, 1989)

Orthogastropoda PONDER & LINDBERG, 1997
Unterklasse: “Uncertain” Warén & Bouchet, 2001

Uberordnung: “Hot Vent Taxa” PONDER & LINDBERG, 1997

= Depressigyra planispira
Rhynchopelta concentrica™ ° MCLEAN, 1989
Symmetriapelta wareni ™ ° BECK, im Druck




12 Material

Fortsetzung Tabelle 1: Morphologisch ™, genetisch ? (fett gedruckt) und anhand von Literatur-
angaben bearbeitete Arten und ihre systematische Einordnung nach LESICKI 1996, PONDER &
LINDBERG 1997, WAREN & BOUCHET 2001, BECK im Druck.

Unterordnung: VETIGASTROPODA V. SALVINI-PLAWEN, 1980
Uberfamilie: Fissurelloidea FLEMING, 1822
Familie: Clypeosectidae MCLEAN, 1989
Clypeosectus curvus ™ 9 MCLEAN, 1989
Clypeosectus delectus MCLEAN, 1989
Pseudorimula leisei ™ ° BECK, im Druck
Pseudorimula marianae MCLEAN, 1989
Pseudorimula midatlantica MCLEAN, 1992
Familie: Fissurellidae FLEMING, 1822
Puncturella parvinobilis OKUTANI, FUJIKURA & SASAKI, 1993
Puncturella rimaizenaensis OKUTANI, FUJIKURA & SASAKI, 1993
Puncturella solis ™ ° BECK, 1996
Uberfamilie: Lepetodriloidae MCLEAN, 1988
Familie: Gorgoleptidae MCLEAN, 1988
Gorgoleptis emarginatus MCLEAN, 1988
Gorgoleptis patulus MCLEAN, 1988
Gorgoleptis spiralis MCLEAN, 1988
Familie: Lepetodrilidae MCLEAN, 1988
Lepetodrilus atlanticus WAREN & BOUCHET, 2001
Lepetodrilus corrugatus MCLEAN, 1993
Lepetodrilus cristatus MCLEAN, 1988
Lepetodrilus elevatus MCLEAN, 1988
Lepetodrilus fucensis ™ ° MCLEAN, 1988
Lepetodrilus guaymasensis MCLEAN, 1988
Lepetodrilus japonicus OKUTANI, FUJIKURA & SASAKI, 1993
Lepetodrilus ovalis MCLEAN, 1988
Lepetodrilus pustulosus MCLEAN, 1988
Lepetodrilus schrolli™ ° BECK, 1993
Lepetodrilus tevnianus MCLEAN, 1993

Orthogastropoda PONDER & LINDBERG, 1997
Unterklasse: Vetigastropoda WAREN & BOUCHET, 2001
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Fortsetzung Tabelle 1: Morphologisch ™, genetisch ? (fett gedruckt) und anhand von Literatur-
angaben bearbeitete Arten und ihre systematische Einordnung nach LESICKI 1996, PONDER &
LINDBERG 1997, WAREN & BOUCHET 2001, BECK im Druck.

Uberfamilie: Scissurelloidea GRAY, 1847
Familie: Scissurellidae GRAY, 1847
Unterfamilie: Sutilizoninae MCLEAN, 1989
Sutilizona pterodon WAREN & BOUCHET, 2001
Sutilizona theca MCLEAN, 1989
Sutilizona tunnicliffae WAREN & BOUCHET, 2001
Unterfamilie: Temnocinclinae MCLEAN, 1989
Temnocinclis euripes ™ MCLEAN, 1989

Temnozaga parilis MCLEAN, 1989

WAREN & BOUCHET, 2001

Uberfamilie: Trochoidea RAFINESQUE, 1815

Unterklasse: Vetigastropoda

Familie: Trochidae RAFINESQUE, 1815

Bathymargarites symplector WAREN & BOUCHET, 1993

Orthogastropoda PONDER & LINDBERG, 1997

Fucaria mystax WAREN & BOUCHET, 2001
Fucaria striata™ WAREN & BOUCHET, 1993
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3 Methoden

Die Methoden der vorliegenden Arbeit gliedern sich in drei Bereiche:
e Untersuchung der morphologischen Merkmalskomplexe Schale, Weichkdrper und
Radula,
o Bestimmung der 18S rDNA-Sequenz,
e Datenanalyse mit PAUP*4.0b8.

3.1 Morphologische Methoden

Fur die morphologischen Untersuchungen wurde eine Schieblehre, ein Binokular mit
Kameraaufsatz und ein Rasterelektronenmikroskop (REM) verwendet.

Zur Untersuchung der Schale und des Weichkorpers kam ein Binokular der Firma Wild
(Heerbrugg) bei 10x Vergréllerung zum Einsatz. Bei manchen Arten wurden Teile des
Weichkérpers entfernt, um die darunter liegenden Organe erkennen und unter Zuhilfenahme
eines Zeichenbinokulars oben genannter Firma zeichnen zu kdnnen. Weiterhin erfolgte die
Praparation der Radula mit Hilfe des Binokulars. Dafir wurde der Weichkérper dorsal im
Kopfbereich gedffnet, so dass die Radula vorsichtig zusammen mit dem umgebenden
Gewebe (Buccalapparat) herausgenommen werden konnte.

Um die Detailstruktur der Radula zu untersuchen, kam ein Rasterelektronenmikroskop
(REM) zum Einsatz. Daflir wurde die Radula nach Praparation zur Entfernung von Gewebe-
resten Uber Nacht in 10%iger KOH bei 40°C inkubiert und in einer aufsteigenden Alkohol-
reihe entwassert. Zur Untersuchung mit dem REM (HITACHI S-530) wurde sie auf einen Pro-
benteller mit Kupferdraht geklebt, mit einer Insektennadel leicht aufgespreizt und bei 40°C im
Warmeschrank getrocknet. Anschlielend erfolgten im Vakuum zwei dreiminitige Gold-
bedampfungen (Gerat: Balzer-Union Sputter) mit einer daraus resultierenden Schichtdicke
von 0,6 nm.

Zur Dokumentation der Rohdaten wurden Schale und Weichkérper durch ein Binokular mit
Kameraaufsatz (Tessovar, Zeiss) auf einem Schwarzweil3-Kleinbildfilm (liford PAN F 50)
fotografiert. FUr die REM-Untersuchungen diente ein Mittelformatfilm von AGFA (PAN-100)
zur Aufzeichnung. Die Fotos wurden gescannt und mittels ULEAD PHOTOIMPACT nachbear-
beitet.
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3.2  Erlauterung morphologischer Merkmale

Zum Verstandnis der fur die phylogenetische Analyse benutzten Merkmale werden in den

folgenden Absatze die Begriffe der Schalen-, Weichkdrper- und Radulamorphologie erlautert.

3.21 Schalenmorphologie

Die Abbildung 3 und Abbildung 4 erklaren die in der vorliegenden Arbeit erwahnten
Schalenmerkmale. Das Septum (Abb. 3b) ragt bei den meisten untersuchten Arten parallel

zum Substrat in den Schaleninnenraum.

Skulptur
Septum

Teleoconch-
windung

a) b)

Abbildung 3: Schalenmorphologie a) helicoide Schale von ventral, b) napfformige Schale von

ventral.

Abbildung 4 zeigt die Variationsbreite napfformiger Schalen. Innerhalb der untersuchten
»+Archaeogastropoden gibt es Arten mit anterior liegendem Apex und sehr flacher Schale
(Abb. 4a). Im Gegensatz dazu sind aber auch Arten mit am posterioren Schalenrand liegen-

dem Apex und hoch aufgewdlbter Schale zu finden (Abb. 4b).

Lage des
Protoconch

a)

Abbildung 4: Variationsbreite napfformiger Schalen von lateral a) Neolepetopsis, b) Sutilizona.
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3.2.2 Weichkérpermorphologie

Abbildung 5 stellt die von dorsal und ventral mit dem Binokular sichtbaren Weichkdrper-

merkmale der untersuchten Arten dar. Die Lage des Kiefers ist Tafel 16f zu entnehmen.

Schnauze

Rektum

Schalenmuskel

a) b)

Abbildung 5: Weichkoérpermerkmale a) Weichkorper von ventral, b) Weichkorper von dorsal.

Die Morphologie des Mund-Schnauzen-Bereichs wurde in finf Typen eingeteilt, welche der
Tafel 16 zu entnehmen sind. Abb. a zeigt den spitzen Typ. Die drei Typen der oralen
Scheibe (ohne, mit kleinen, und mit gro3en lateralen Lappen) sind den Abb. b-d zu entneh-
men und die Form ,mit Querfurche® ist in Abb. e dargestellt.

Der Schalenmuskel der napfférmigen Arten ist in sechs verschiedene Formen ausgebildet.
Abbildung 6 zeigt eine schematische Darstellung des Weichkorpers von dorsal mit sechs

unterschiedlichen Schalenmuskeltypen.

PRI Lo PRI o . .

d) *

Abbildung 6: Schalenmuskelformen a) paarig, b) hufeisenféormig, posterior schmal, c) hufeisen-
formig, gleichmaBig breite Arme, d) hufeisenférmig, anteriore Enden der Arme nach innen

gebogen, e) dreiteilig, f) halbmondférmig, links offen.



Methoden 17

Das Operculum kann bei Gastropoden mit gedrehter Schale zum Verschlielien des Gehau-
ses genutzt werden, doch tritt es auch bei einigen untersuchten napfformigen Arten auf. Es
kénnen drei Formen unterschieden werden: gleichmaRig spiralig gedreht (multispiral),
spiralig gedreht mit einer stark vergroRerten letzten Windung (paucispiral) und teilweise ver-
kalkt. Bei der letztgenannten Form besteht der posteriore Teil aus Conchiolin, wahrend der

anteriore verkalkt ist (siehe Abbildung 7).

Nucleus
Kalk

Conchiolin

c)

Abbildung 7: Opercula a) multispiral, b) paucispiral, auf Weichkérper von posterior (aus

SCHWARZzPAUL 1998), c) teilweise verkalkt (nach BECK im Druck).

3.2.3 Radulamerkmale

Die Radula einer Schnecke kann mit einer Zunge verglichen werden auf der zahlreiche
Zahnreihen hintereinander liegen. Der zentral liegende Zahn wird als Rhachis-, die seitlich
davon liegenden Zahne als Lateral-, und die aul3ersten Zahne als Marginalzahne bezeichnet
(Abbildung 8). Die Zahlung erfolgt dabei immer von innen nach auf3en. Jeder einzelne Zahn

besteht in den meisten Fallen aus drei Teilen, die Schaber, Schaft und Basis genannt wer-

den.
Lateralzahne
Rhachiszahn |
Schaber
Dentikel

Schaft v Marginalzahn

Basis
a) b)

Abbildung 8: Radulamerkmale a) Rhachiszahn, b) rhipidoglosse Radula-Querreihe.
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3.3 Molekulare Methoden

Zur Bestimmung der 18S rDNA-Sequenz wurden folgende Arbeitsschritte durchgefihrt:

e Extraktion der DNA,

o Amplifikation der gewlinschten 18S rDNA-Abschnitte via PCR,
e Klonierung der DNA-Fragmente in E. coli,

e Isolierung der Plasmid-DNA,

e Auftragssequenzierung.

Genaue Angaben zu den angewandten Methoden befinden sich in den folgenden Absatzen.

Eine Ubersicht der benutzten Kits ist Anhang I-3 zu entnehmen.

3.31 DNA-Extraktion

Da die untersuchten Schneckenindividuen sehr klein waren, erfolgte die DNA-Extraktion in
den meisten Fallen aus dem ganzen Tier. Bei gréReren Arten wurde das Gewebe der Gona-
de und in einem Fall ein Teil der Mitteldarmdriise zu Extraktion eingesetzt (siehe
Anhang 1-2).

Die Extraktion der DNA aus ethanolfixiertem Material erfolgte mit dem ,QlAamp-DNA-Mini-
Kit* (Qiagen, Hilden) unter Befolgung der Standardangaben des dem Kit beiliegenden
"Tissue-Protokolls". Flr die Extraktion der DNA aus formolfixiertem Material wurde das
"Tissue-Protokoll" in Anlehnung an SHEDLOCK et al. (1997) und CHASE et al. (1998) abge-
wandelt und so fir das vorliegende Material optimiert. Das formolfixierte Gewebe wurde mit
einer Rasierklinge zerkleinert, drei mal bei Raumtemperatur und leichtem Schitteln 24 Stun-
den lang in GTE (1 ml/100 ug Gewebe; 100 mM Glycin, 10 mM Tris-HCI, pH 8,0, 1 mM
EDTA) gewaschen und an der Luft getrocknet. Anschliefiend wurde dem ATL-Puffer des
~-QlAamp-DNA-Mini-Kits“ pro Probe 10 yl 1 M DTT zugesetzt und das Material 1-3 Tage
lysiert. Weitere Arbeitsschritte erfolgten nach Angaben des "Tissue-Protokolls®. Bei wenig
Ausgangsmaterial wurde fir den letzten Schritt des , Tissue-Protokolls* 50 ul Elutionspuffer

verwendet, bei normalen Proben 200 pl (vgl. 3.3.4).

Zur Erfolgskontrolle der DNA-Extraktion wurden je 6 pl der DNA-Puffer-Loésungen auf ein
0,8%iges Agarose-Gel aufgetragen. Dazu wurde die Agarose (Roth, Karlsruhe) in 1x TBE in
der Mikrowelle bei 600 W geschmolzen, nach Abkuhlung auf ca. 60°C zu 0,05% (w/v) mit

Ethidiumbromid versetzt und in einen mit einem Kamm bestlickten Elektrophorese-Schlitten
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gegossen. Vor dem Beladen des ausgeharteten Gels mit den Proben wurden diese zur
Erhdhung der Probendichte mit 6x Probenpuffer im Verhaltnis 5:1 vermischt. Durch die
Farbung mit Bromphenolblau/Xylencyanol diente der Probenpuffer (nach SAMBROCK et al.
1989) gleichzeitig zur Kontrolle der Laufstrecke. Die Elektrophorese erfolgte 15-30 min bei
120 V.

Die Konzentrationsbestimmung der DNA wurde durch Vergleich der Fluoreszenz mit
Ethidiumbromid gefarbten Nukleinsaurebanden im Agarose-Gel durchgefiihrt. Zur Visualisie-
rung der Banden wurde das Gel auf einen Transilluminator (Vilbert Lourmat, Marne-la Valleé,
Frankreich) gelegt und mit UV-Licht (Wellenlange 312 nm) durchleuchtet. Banden mit glei-
chem Gehalt an Nukleinsdure haben eine identische Leuchtintensitat und lassen sich visuell
einer geeichten Vergleichsbande sehr gut zuordnen. Als Vergleich wurden 0,5 pg DNA
Molecular Weight Marker Il (Boehringer Mannheim) in eine Tasche des Agarose-Gels gege-
ben. Der DNA-Gehalt der einzelnen Banden lasst sich durch die von Hersteller angegebene
Konzentration berechnen.

Die Aufnahme der Agarose-Gele erfolgte unter UV-Licht mit einer CCD Kamera (UltraLum,
Carson, Kalifornien) und wurde mit einem Video Graphic Printer auf Thermopapier ausge-
druckt.

3.3.2 Ampilifikation

Die Amplifikation von Sequenzabschnitten erfolgte aufgrund von DNA-Fragmentation in zwei
Teilen mit zwei Oligonukleotid-Primer-Paaren (Tabelle 2), so dass am Primer Uberlappende
Sequenzen von ca. 400 und ca. 800 bp der 18S rDNA vorlagen. Die Primersequenzen ent-
stammen den Publikationen von WINNEPENNINCKX et al. (1994) und WOLLSCHEID & WAGELE
(1999). Der erste Primer zur Sequenzierung des zweiten Abschnitts wurde nach dem vorlie-

genden so modifiziert, dass sich die Sequenzen an dem Primer Uberlappen.

Tabelle 2: PCR-Primer fiir Fragment | und Il der 18S rDNA.

Name Primer fiir 18S rDNA Position Autor

| forward 5-CTG GTT GAT YCT GCC AGT-3 4-21 WINNEPENNINCKX et al. (1994)
| reverse 5-TCT CAG GCT CCY TCT CCG G-3 422-404 WINNEPENNINCKX et al. (1994)
Il forward 5-CG GAG AYG GAG CCT GAT AAA CGG-3’ 405-427 modifiziert nach

WINNEPENNINCKX et al. (1994)

Il reverse 5-CCG TCAATT CCT TTAAGT TTC AG-3 1155-1179  WOLLSCHEID & WAGELE (1999)
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Die PCR wurde mit Hilfe des ,MasterTaq Kits“ (Eppendorf) durchgefiihrt, da sich dieses nach
einigen Tests mit anderen Produkten flr das schwierig zu amplifizierende formolfixierte
Material als das geeigneteste erwies. Der 20 pl Reaktionsansatz (Zusammensetzung nach
Protokoll zu "MasterTaq Kit" von Eppendorf, s. u.) wurde im Thermocycler mit Heizdeckel
(PTC 100, MJ Research, Watertown, Massachusetts) bei beiden Primerpaaren mit folgen-

dem Programm behandelt:

Thermocycler-Programm:
3 min 94°C
35x: 1min 94°C
1 min 50°C
1 min 72°C
5min 72°C

Zur Negativkontrolle der PCR wurde zu einem Reaktionsansatz an Stelle des DNA-
Templates destilliertes Wasser gegeben.

Die PCR-Produkte wurden wie die DNA-Extrakte auf ein Agarose-Gel gegeben und
elektrophoretisch aufgetrennt. Waren Reaktions-Produkte vorhanden, wurden diese am
Transilluminator mit einem Skalpell aus dem Gel herausgeschnitten und mit dem ,QIAEX II-
Kit* (Qiagen, Hilden) nach dem Protokoll des Herstellers aufgereinigt. War eine sofortige
Weiterverarbeitung der Gelausschnitte nicht mdglich, wurden diese bei 4°C gelagert. Nach

der Aufreinigung erfolgte die Lagerung bei -20°C.

PCR-Ansatz:

Komponenten Vol./Reaktion

DNA-Template (unterschiedliche Konz.) 10,0 pl

10x Tag-Puffer mit 15 mM MgCl, 2,0 ul
dNTPs (je 2 mM) 2,0 ul
5x Taq Master 4,0 pl
Taq (5 U/pl) 0,2 ul
Primer (50 pmol) je 0,5 ul
A. dest. 0,8 ul

20,0
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3.3.3 Klonierung in E. coli

Die Klonierung der PCR-Produkte erfolgte mit dem ,TOPO TA Cloning Kit* der Firma
Invitrogen (Groningen, Niederlande) welches den Vektor pCR Il TOPO enthalt. Dabei wurde
die Anweisung des Herstellers so abgewandelt, dass fir jede Lignierung nur die Halfte der
angegebenen Vektormenge und der entsprechenden Reaktionslésungen verwendet werden
musste. Nach der Insertion des PCR-Produkts in das Plasmid wurden E. coli Zellen des
Stamms ,TOP10“ (Invitrogen) mit dem Genotyp FmcrA A(mrr-hsdRMS-mcrBC)
®89/acZAM15 AlacX74 recA1 deoR araD139 A(ara-leu)7697 galU galK rpsL (Strf) endA1
nupG transformiert.

Die transformierten Bakterien wurden auf 37°C erwarmten x-Gal-LB-Amp Agar (Sigma,
Steinheim) ausplattiert (s. u.) und Gber Nacht bei 37°C inkubiert. Da das ,TOPO TA Cloning
Kit* einen Bluescript-Vektor enthalt, konnten am nachsten Tag die inserttragenden Kolonien
an ihrer weilRen Farbung erkannt werden. Pro Klonierung wurden je nach Ausbeute drei bis
zehn weilde Kolonien Uber Nacht in 2 ml LB-Amp (Sigma, Steinheim) Flissigmedium (s. u.)
kultiviert.

x-Gal-LB-Amp Agar:

LB-Agar (Sigma, Steinheim) wurde nach Angaben des Herstellers mit A. bidest. angesetzt
und autoklaviert. Nach dem Autoklavieren wurde bei einer Temperatur von ungefahr 60°C
dem flussigen Agar 100 ug Ampicillin/ml Agar und 80ug x-Gal/ml Agar untergemischt.
AnschlieBend wurde der flussige Agar in sterile Einwegpetrischalen aus Kunststoff ge-
gossen, ausgehartet und bis zur Verwendung bei 4°C gelagert.

LB-Amp Flissigmedium:

LB Broth Base (Sigma, Steinheim) wurde nach Angaben des Herstellers mit A. bidest. ange-
setzt und autoklaviert. Kurz vor der Verwendung wurden 100 ug Ampicillin/ml Medium hinzu-

gefugt.

3.34 Isolierung von Plasmid-DNA

Aus den 2 ml LB-FlUssigkulturen wurde die Plasmid-DNA mit dem ,Plasmid Mini Kit*
(Qiagen, Hilden) isoliert. Um herauszufinden, ob die isolierte Plasmid-DNA das gewulnschte
Insert enthalt, wurde 1 pl jedes Ansatzes mit dem Restriktionsenzym EcoRI (Amersham
Pharmacia, Freiburg) in der Mikrowelle bei 600 W verdaut und auf einem Agarose-Gel aufge-
trennt. Um die Menge der enthaltenen Plasmid-DNA zu bestimmen, diente der im Abschnitt

3.3.1 beschriebene visuelle Vergleich der Fluoreszenz der Banden.
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3.35 Sequenzierung von klonierten 18S rDNA-Abschnitten

Die Sequenzbestimmung der in der Plasmid-DNA vorliegenden 18S rDNA Stlicke wurde als
Auftragssequenzierung an die Arbeitsgruppe Zellbiologie (Prof. Maier) im Fachbereich Bio-
logie der Philipps-Universitat Marburg gegeben. Es wurden je 1 uyg DNA in 10 oder 16 pl
A. bidest. abgegeben. Die Sequenzierung erfolgte mit dem Sequenzierkit ,Thermo sequena-
se fluorescent labelled primer cycle sequencing Kit with 7-deaza-dGTP“ (Amersham Phar-
macia, Freiburg) auf einem LI-COR 4200 Sequenzierautomat der Firma MWG (Ebersberg).
Dabei wurden beide Strange der DNA-Abschnitte mit den Primern M13 universal und reverse

sequenziert.

3.4 Datenanalyse

Im Folgenden wird die Vorgehensweise der phylogenetischen Analyse getrennt nach mor-
phologischen und molekularen Daten erldutert und anschlieBend die genutzten Berech-

nungsverfahren vorgestellt.

3.41 Analyse morphologischer Daten

Die Analyse morphologischer Merkmale folgt dem Prinzip der kladistischen Analyse mit Hilfe
des in PAUP* enthaltenen Sparsamkeitsverfahren (Maximum Parsimony, siehe 3.4.3).

In Anlehnung an die in der Literatur vorhandenen Beschreibungen hydrothermaler
»<Archaeogastropoda“ (z.B. MCLEAN 1990a, b, BECK 1992a, b, WAREN & BOUCHET 1989,
1993, 2001) wurde eine modglichst vollstandige Datenmatrix aus selbsterhobenen und
literaturbasierten Merkmalen erstellt. In einem zweiten Schritt erfolgte dann die Auswahl
jener Merkmale, deren Homologie wahrscheinlich ist und die sich somit fir eine kladistische
Analyse (HENNIG 1950, AX 1988) eignen. Aulerdem wurden nur ,parsimonie-informative®
Merkmale ausgewahlt, so dass Synapomorphien mdglich sind. Dieses bedeutet, dass jede
Merkmalsauspragung mindestens in zwei, aber nicht in allen Taxa auftreten muss. Der dritte
Schritt stellte dann die Codierung der ausgewahlten Merkmale (siehe 4.1) und die
Uberflhrung in eine computerauswertbare Matrix dar. Unbekannte Merkmalsauspragungen
wurden als ,,?“ codiert. Dabei wurden diejenigen Arten aus der Matrix gestrichen, von denen
50% oder mehr der Merkmale aufgrund fehlender Angaben in der Literatur nicht bekannt
sind. Dadurch soll der verfalschende Einfluss von unbekannten Daten verringert werden.
Jede Datenmatrix enthalt eine hypothetische Ahnenform (,ancestor”), welche die plesio-

morphe Auspragung jedes Merkmals reprasentiert. Dafur wurde nach der Methode der
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kladistischen Analyse flr jedes Merkmal durch AuRengruppenvergleich die evolutive Lesrich-
tung festgelegt. Auspragungen, die sich in der AulRengruppe (siehe 4.1) finden lassen, wur-
den, wenn Konvergenz ausgeschlossen werden kann, als plesiomorph bewertet.

Die Eingabe der vom Programm PAUP* (Phylogenetic Analysis Using Parsimony) Version
4.0b8 (SWOFFORD 2001) lesbaren Datenmatrix erfolgte in MACCLADE 3.08a (MADDISON &
MADDISON 1999). Die kladistischen Analysen wurden daraufhin mit PAUP* auf einem Power
Macintosh 7300/166 durchgefiihrt. Dabei wurde das in PAUP* implementierte Maximum-
Parsimony-Verfahren (siehe 3.4.3) genutzt.

Dabei bewirkte die Einstellung ,ancestates all zero®, dass die als 0 codierte Merkmalsaus-
pragung vom Programm als urspringlich angesehen wird. Um die unterschiedliche
Gewichtung von Merkmalen durch binare und multiple Codierung zu umgehen, wurden alle
Analysen mit skalierter Merkmalsgewichtung (,scaled“) durchgeflihrt. Daflr wurde die ent-
sprechende Funktion in PAUP* genutzt und jedem Merkmal ein Basisgewicht von 1000 zu-
geordnet (nach PONDER & LINDBERG 1997). So werden die ohne diese Funktion starker ge-
wichteten multipel codierten Merkmale den binar codierten gleichwertig.

AbschlieRend wurden zu jedem Kladogramm die zur statistischen Absicherung Ublichen
Indizes, wie Konsistenz-Index (Cl), Retentions-Index (RI) und berichtigter Konsistenz-Index
(RC) erstellt.

3.4.2 Analyse der 18S rDNA-Sequenzen

Die aus der Auftragssequenzierung erhaltenen Sequenzen wurden mit dem Programm
BIOEDIT 5.0.9 (HALL 1999) verwaltet und editiert. Um sicher zu gehen, dass nicht durch Ver-
unreinigungen Fremd-DNA sequenziert wurde, erfolgte vor der weiteren Auswertung eine
Prifung der Sequenzen auf ihre Zugehorigkeit zu Mollusken. Dieser Test wurde mit dem
BLAST-Algorithmus (ALTSCHUL et al. 1997) in der via Internet Offentlich zugénglichen
Sequenzdatenbank (http://www.ncbi.nlm.gov/BLAST/) durchgefiihrt. Dabei wird die zu pri-
fende Sequenz mit allen in der Datenbank vorhanden Sequenzen verglichen. Ist die Uber-
einstimmung mit nahverwandten Taxa hoch, so kann eine Kontamination der Proben ausge-
schlossen werden.

Bei jenen Arten, von denen beide Teilstiicke der 18S rDNA vorhanden waren (siehe
Anhang I-2), wurden beim Zusammenfligen der ca. 400 bp und ca. 800 bp langen Sequen-
zen der Uberlappende Teil des zweiten Sequenzsticks (Primer II) manuell herausgeschnit-
ten.

Durch einen Vergleich der komplementaren DNA-Strange wurden Unklarheiten, die auf die

Sequenzierreaktion oder die Materialbeschaffenheit zurtckzuflhren sind, beseitigt.
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Anschlielend erfolgte die Alignierung mit dem Programm CLUSTAL X (THOMPSON et al.
1997), wobei den Sequenzen des selbst untersuchten Materials entsprechende Sequenzab-
schnitte von neun Taxa aus der Genbank hinzugefligt wurden (Anhang I-2). Beim ersten
Schritt der Alignierung wurden die Voreinstellungen des Programms benutzt (,gap opening
penalty“ = 15,00; ,gap extension penalty“ = 6,66) und im zweiten Schritt die hochvariablen
Teile des alignierten Datensatzes mit einer niedrigeren ,gap opening penalty von 10,00
nachbearbeitet.

Das Programm CLUSTAL X kann bei Sequenzunterschieden von Uber 35% die Alignierung
haufig nicht mehr eindeutig vornehmen (THOMPSON et al. 1994). Da die Alignierung aber
einen groflien Einfluss auf die anschlieRende phylogenetische Analyse hat, wurde zusatzlich

eine Nachbearbeitung der Alignierung per Hand vorgenommen (siehe Anhang II).

Aus den alignierten Sequenzen wurden dann mit Hilfe von PAUP* potentielle Stammbaume
berechnet, wofur zusatzlich zum Maximum-Parsimony- das Maximum-Likelihood- und
Neighbour Joining-Verfahren angewandt wurde (siehe 3.4.4 und 3.4.5). Bei allen Analysen
wurden die Licken in der Alignierung als fehlende Merkmalsauspragung (,gaps = missing®)
gewertet. Die weiteren jeweils benutzten Programmeinstellungen sind den Abbildungsunter-
schriften der Stammbaumentwurfe zu entnehmen.

Um die Gulte der Topologien zu bewerten, wurden ,,Bootstrap“-Analysen durchgefiihrt.
Hierbei werden anhand des Originaldatensatzes sogenannte ,pseudoreplicates” erstellt, die
aus einer zufélligen Auswahl von Spalten der Alignierung bestehen. Mit diesen
.pseudoreplicates” werden jeweils Stammbaume berechnet. Diese Methode ist in PAUP*
implementiert und wurde mit der ,fast stepwise addition” Suchoption und 100 Wiederholun-
gen durchgefihrt. Die resultierenden Werte zeigen an, in wie viel Prozent der ermittelten

Stammbaume aus den ,pseudoreplicates” die jeweilige Verzweigung auftritt.

343 Maximum Parsimony

Das Maximum-Parsimony-Verfahren basiert auf dem Ockhamschen Sparsamkeitsprinzip
und schlagt solche Kladogramme (potentielle Stammbaume) vor, in denen die Anzahl der
Merkmalstransformationen im Laufe der vermuteten Evolution, d.h. die Lange des Baums,
maoglichst gering ist. Die kirzeste Variante wird als der wahrscheinlichste Ablauf der Evolu-
tion angesehen. Genaue Angaben zu den Algorithmen dieses Verfahrens sind in PAGES &
HOLMES (1998) dargestellt.

Bei allen in der vorliegenden Arbeit durchgefiihrten Berechnungen wurde die Standardein-

stellung ,ACCTRAN® benutzt, welche die Reduktion von Merkmalen der Konvergenz bevor-
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zugt. Aullerdem fehlt bei allen Merkmalen die Vorgabe, in welcher Reihenfolge die Merk-
malsauspragungen evolvieren (,unordered®).

Da der untersuchte Datensatz sehr groR ist, wurde bei allen Maximum-Parsimony-Analysen
zuerst die heuristische Suchoption (,heuristic search®) benutzt, welche in praktikabler Zeit
Ergebnisse liefert, aber nicht garantiert, dass der kirzeste Baum gefunden wird. Die durch
dieses Verfahren berechnete geringste Baumlange galt als Ausgangswert flr die exaktere
Suchoption ,branch and bound®, deren Rechenaufwand sich dadurch verkirzt, dass die
sheuristic search® die maximale Anzahl an Merkmalstransformationen vorgibt. Nicht alle Ana-
lysen konnten aufgrund hoher Taxazahl und begrenzter Rechenkapazitat mit der ,branch
and bound“ Suchoption durchgefiihrt werden. Um trotzdem sicher gehen zu kénnen, dass
die kirzesten Baume nicht lokale Optima der Suche darstellen, wurde hier die heuristische
Suchoption 100 bis 1000 mal mit unterschiedlicher Eingabereihenfolge der Taxa wiederholt
(,random taxon addition®). Blieb das Ergebnis nach diesen mehrfachen Replikationen gleich,
konnte angenommen werden, dass es sich um das sparsamste Kladogramm handelt. Wenn
die Speicherkapazitaten flr die Anzahl der berechneten Baume nicht ausreichte (ab
ca. 10.000), wurden 100 bis 1000 Wiederholungen mit einem Maximum von zehn Baumen
pro Wiederholung berechnet, wobei der Wert des vorher berechneten kirzesten Baumes als
Maximalwert vorgegeben wurde.

Ergab die Suche mehrere gleich kurze Kladogramme, wurden ,strict®- oder ,majority rule“-
Konsensus-Baume berechnet. Der nach der 50%igen Mehrheitsregel (,majority rule®) produ-
zierte Konsensus-Baum stellt nur diejenigen Verzweigungen dar, die in mehr als 50% der
gleichsparsamen Baume vorhanden sind. Der jeweilige Prozentsatz an Ubereinstimmung

wird Uber den Asten angegeben.

344 Maximum Likelihood

Im Gegensatz zum Maximum-Pasimony- beruht das Maximum-Likelihood-Verfahren auf
Evolutionsmodellen. Es berechnet die Wahrscheinlichkeit, mit der die Daten bei gewahltem
Evolutionsmodell beobachtet werden koénnen. Der erste Schritt bei Anwendung des
Maximum-Likelihood-Verfahrens ist die Wahl des Evolutionsmodells. Fiir DNA-Daten gibt es
56 Modelle, welche unterschiedliche Annahmen hinsichtlich der Gewichtung von Substituti-
onsraten und Basenfrequenzen machen (ndhere Angaben dazu in PAGES & HOLMES 1998,
WAGELE 2000). Das am besten geeignete Evolutionsmodell fur jeden Datensatz wurde mit
dem im Programm MODELTEST 3.06 (POSADA & CRANDALL 1998) integrierten Likelihood Ratio
Test (LRT) ermittelt.
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Auler dem Evolutionsmodell kann der Anteil der invariablen Positionen (I) und die Gamma-
Verteilung (G) eingestellt werden. Mit Hilfe der Gamma-Verteilung werden in der Maximum-
Likelihood-Analyse die unterschiedlichen Substitutionshaufigkeiten an verschiedenen Positi-
onen der Alignierung berlcksichtigt. AnschlieBend wurde mit PAUP* die Maximum-
Likelihood-Analyse auf Grundlage der mit MODELTEST ermittelten Einstellungen durchgefuhrt.
Dabei erhadlt man einen Wahrscheinlichkeitswert der in der Praxis aufgrund seines geringen
Wertes logarithmisch (In-L) angeben wird.

Das Maximum-Likelihood-, sowie das im folgenden Absatz erlauterte Neighbour-Joining-

Verfahren sind bei morphologischen Daten nicht anwendbar.

3.4.5 Neighbour Joining

Das Neighbour-Joining-Verfahren unterscheidet sich grundsatzlich von Maximum-
Parsimony- und Maximum-Likelihood-Verfahren, da es nicht auf einem Optimalitatskriterium
wie Sparsamkeit oder Wahrscheinlichkeit basiert, sondern die genetischen Distanzen
zwischen den Sequenzen berilcksichtigt. Die unkorrigierten genetischen Distanzen wurden
mit Hilfe des via MODELTEST bestimmten Evolutionsmodells korrigiert. Die daraus resultie-
renden evolutiondren Distanzen werden vom Programm PAUP* als Grundlage fir die

Stammbaumberechnung genutzt.
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4 Ergebnisse

Der Ergebnissteil beinhaltet zuerst die Codierung der morphologischen Merkmale. An-
schlieRend werden die untersuchten Familien charakterisiert und die Ergebnisse der phylo-

genetischen Analysen dargestellt.

41 Codierung morphologischer Merkmale

Im vorliegenden Abschnitt wird die evolutive Lesrichtung der benutzten morphologischen
Merkmale definiert und ihre Codierung fur die Verwendung des Programms PAUP* erlautert.
Die Auswahl der Merkmale wurde nach Uberpriifung der Homologie eingeschrankt (siehe
5.1.1). Dabei konnte nicht vermieden werden, dass Merkmale deren Homologie nicht voll-
kommen geklart ist, aufgenommen wurden, da sie fur die Abgrenzung der Gruppen unersetz-

lich waren. Einzelheiten zu jedem Merkmal werden in den nachsten Absatzen dargestellt.

Die evolutive Lesrichtung wurde durch Au3engruppenvergleich bestimmt. Als Aulengruppen
dienten dabei die Polyplacophoren und eine hypothetische Ahnenform (,ancestor®). Zur Kon-
struktion dieses ,ancestors® wurden mehrere Literaturquellen (z.B. HASZPRUNAR 1988b,
FRETTER & GRAHAM 1994, PONDER & LINDBERG 1997) herangezogen und die als urspringlich
definierten Merkmalsauspragungen als neues Taxon in die Datenmatrix integriert (nach
RIEPPEL 1999). Dabei wurde die Merkmalsauspragung des ,ancestors immer mit O codiert.
Die Herleitung des plesiomorphen Zustandes ist der Beschreibung des jeweiligen Merkmals

zu entnehmen.

411 Schalenform

Die untersuchten Arten besitzen gedrehte (helicoide) oder napfférmige Schalen. Bei den
Arten mit gedrehter Schale kann zwischen Taxa mit oder ohne Nabel unterschieden werden.
Nach Ansicht mehrerer Autoren besitzen die Gastropoden urspringlich eine gedrehte Schale
(V. SALVINI-PLAWEN 1980, PONDER & LINDBERG 1997). Als Hinweis, dass Arten mit napf-
formiger Schale Vorfahren mit gedrehter Schale besallen, gilt inr mehr oder weniger stark
gewundener Protoconch (HASZPRUNAR 1988b). AuRerdem wird die Auspragung ,gedreht, mit
Nabel“ als urspriinglich gewertet (vgl. BECK 1995).
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Codierung ,Schalenform®:
0: gedreht, mit Nabel

1: gedreht, ohne Nabel

2: napfformig

4.1.2 Anzahl der Teleoconchwindungen

Zur Verdeutlichung der unterschiedlichen Windungskomplexitat der Schalen wurde eine
Einteilung in die Merkmalsauspragungen ,mehr als eine®, ,weniger als eine“ und ,keine*
Teleoconchwindung gewahlt.

Gilt die unter 4.1.1 beschriebene These, dass urspriingliche Gastropoden gedrehte Schalen
besitzen, so kann die fortschreitende Entwindung der Schale und somit die Reduzierung der
Zahl an Teleoconchwindungen als apomorph angesehen werden.

Codierung ,Anzahl der Teleoconchwindungen®:

0: mehr als eine

1: weniger als eine

2: keine

413 Lage des Apex: anterior-posterior

Der Apex ruckt mit fortschreitender Entwindung der Schale immer weiter von der den
posterioren Rand der Schale Gberhdngenden Position nach anterior. Da es aber auch Arten
mit zentral liegendem Apex in Kombination mit mehr als einer Windung gibt, wurde die Lage
des Apex getrennt von Merkmal Teleoconchwindung bericksichtigt.

Codierung ,Lage des Apex: anterior-posterior®:

0: posterior Uberhangend

1: am posterioren Schalenrand

2: posteriore Schalenhalfte

3: zentral

4: anteriore Schalenhalfte

41.4 Lage des Apex: rechts-links

Zur weiteren Verdeutlichung der Verlagerung des Apex wurde die rechts-links Orientierung
des Apex in die Datenmatrix aufgenommen. Hierbei gilt ein Apex rechts der Mittellinie als

urspruinglich, da er diese Position bei Arten mit gedrehtem Gehause einnimmt.
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Codierung ,Lage des Apex: rechts-links*:
0: rechts der Mittellinie

1: auf der Mittellinie

2: links der Mittellinie

4.1.5 Septum im Schaleninnern

Das Septum im Schaleninnern (Abbildung 3) kann als Rest der Schalenwindung angesehen
werden. Sein Vorhandensein deutet daher auf urspringliche Schalenmerkmale hin.
Codierung ,Septum im Schaleninnern®:

0: vorhanden

1: fehlt

41.6 Schalenschlitz

Obwohl der Schalenschlitz innerhalb aller Gastropoden mehrmals konvergent auftritt, gilt
dieses Merkmal nach Untersuchungen von HASZPRUNAR (1988b) innerhalb der ,Archaeo-
gastropoden® als plesiomorphes Merkmal. Es ist eine Evolutionslinie vom offenen zum ge-
schlossenen Schalenschlitz denkbar. Dem zufolge wurde ein am Schalenrand offener
Schalenschlitz als urspringliches Merkmal gewertet.

Codierung ,,Schalenschlitz*:

0: am Schalenrand offen

1: am Schalenrand geschlossen

2: fehlt

4.1.7 Kopftentakel

Bei einigen Arten hydrothermaler ,Archaeogastropoda“ wird ein Kopftentakel der Mannchen
zum Penis umgebildet.

Eine freie Befruchtung und somit das Fehlen von Kopulationsorganen gilt nach HASZPRUNAR
(1988b) und MizzARO-WIMMER & V. SALVINI-PLAWEN (2001) als urspriingliches Merkmal der
Gastropoden. Da auch die Regel, dass immer die funktionell kompliziertere Auspragung
eines Merkmals als abgeleitet gelten kann (SUDHAUS & REHFELD 1994, WAGELE 2000), dafur
spricht, wird das Vorhandensein eines Kopftentakels mit Penisfunktion als abgeleitet ange-
sehen. Die Codierung dieses Merkmals ist ein Kompromiss aus rein phylogenetischer Vor-
gehensweise und der Voraussetzung, dass ein Merkmal zusatzlich auch als Unterscheidung

zwischen Taxagruppen dienen muss. Wirde nur eine 0/1-Codierung fir ,vorhanden/nicht
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vorhanden® benutzt werden, ware nicht deutlich, dass sowohl der rechte, als auch der linke
Kopftentakel zum Kopulationsorgan umgewandelt werden kann.

Codierung ,Kopftentakel*:

0: gleiche GroRe bei beiden Geschlechtern

1: rechter Kopftentakel bei &' zu Penis umgewandelt

2: linker Kopftentakel bei &' zu Penis umgewandelt

41.8 Augen

Die Funktion von Augen wird in der Tiefsee Uberflissig. Da bei einigen Arten aber noch
Augen vorhanden sind, gilt diese Auspragung des Merkmals als plesiomorph.

Codierung ,Augen*:

0: vorhanden

1: fehlen

41.9 Schnauzenform

Der Mund-Schnauze-Bereich der untersuchten Arten wurde in funf Typen eingeteilt (3.2.2,
Tafel 16). Die einfache Schnauzenform (orale Scheibe) wird in Anlehnung an PONDER &
LINDBERG (1997) als urspringliche Form angesehen. Weiterhin stellen die lateralen Lappen
bzw. die Verlangerung der Schnauze eine detailliertere Form und somit die abgeleitete
Auspragung dar.

Codierung ,Schnauzenform®:

0: orale Scheibe ohne laterale Lappen

1: orale Scheibe mit kleinen lateralen Lappen

2: orale Scheibe mit grofRen lateralen Lappen

3: mit Querfurche

4: spitz

4.1.10 Halslange

Ursprunglich besitzen Gastropoden einen kurzen Hals (,neck®). Eine Gruppe der unter-
suchten Arten weist aber einen drei- bis viermal so langen Halsbereich wie die der Gbrigen

Arten auf (Tafel 7e-g). Diese Auspragung gilt daher als abgeleitet.
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Codierung ,Halslange*
0: kurz
1: lang

4.1.11 Kieferanzahl

Nach mehreren Autoren (z.B. FRETTER & GRAHAM 1994, PONDER & LINDBERG 1997) ist der
Kiefer ursprunglich paarig (Tafel 16f) und wird in einigen Gruppen zu einem einzelnen
vereinigt. Dem folgend wird ein paariger Kiefer als urspriinglich angesehen.

Codierung ,Kieferanzahl*:

0: paarig

1: einzeln

2: fehlt

4.1.12 Schalenmuskelform

Die Auspragung von zwei getrennten Schalenmuskeln gilt nach HASZPRUNAR (1988b) als
urspriinglich. Es ist vorstellbar, dass sich zwei getrennten Schalenmuskel im Laufe der
Evolution Uber eine breiter werdende posteriore Verbindung zu einem hufeisenférmigen
Schalenmuskel umgebildet haben (siehe Abbildung 6).

Codierung ,Schalenmuskelform®:

0: paarig

1: hufeisenférmig, posterior schmal (1/5 der Arme)

2: hufeisenférmig, anteriore Enden der Arme nach innen gebogen

3: hufeisenférmig, gleichmallig breite Arme

4: halbmondférmig, links offen

5: dreiteilig

4.1.13 Mantelrandstruktur

Da die Ausbildung von Papillen am Mantelrand eine Differenzierung darstellt, wird ihr Vor-
handensein als apomorph gewertet.

Codierung ,Mantelrandstruktur®:

0: ohne Papillen

1: mit Papillen
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4.1.14 Epipodium

Im Gegensatz zu HASZPRUNAR (1988b) wird in dieser Analyse in Ubereinstimmung mit
PONDER & LINDBERG (1997) das Fehlen eines Epipodiums als urspriinglich angesehen. Da
auch den Mono- und Polyplacophoren, den wahrscheinlichen Vorfahren der Gastropoden,
ein Epipodium fehlt, wird sein Vorhandensein als abgeleitet gewertet.

Codierung ,Epipodium®:

0: fehlt

1: vorhanden

4.1.15 Epipodialtentakel

Der Argumentation aus 4.1.14 folgend, wird das Fehlen von Epipodialtentakeln als plesio-
morph angesehen.

Codierung ,Epipodialtentakel:

0: fehlen

1: vorhanden

4116 Operculum

Das Operculum (Abbildung 7) dient urspriinglich zum VerschlieRen der Offnung einer ge-
drehten Schale (MizzaARO-WIMMER & V. SALVINI-PLAWEN 2001), doch bleibt es bei einigen
napfférmigen Arten erhalten, obwohl es dort diese Funktion nicht mehr erflllen kann. Bei
einigen Arten ist es in die Visceralmasse eingelagert, nur noch larval vorhanden oder wird
vollkommen reduziert. Bei den untersuchten Taxa, die ein Operculum besitzen kann man
drei Formen unterscheiden: multispiral, paucispiral und teilweise verkalkt. Da nicht eindeutig
festgestellt werden konnte ob ein multi- oder paucispirales Operculum urspringlicher ist,
wurde in der computerlesbaren Matrix die Codierung 0/1 als plesiomorph festgelegt.
Codierung ,,Operculum®:

paucispiral

multispiral

teilweise verkalkt

0:

1:

2:

3: nur larval vorhanden
4: intern

5:

fehlt
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4.1.17 Nierenanzahl

Ursprunglich besitzen Gastropoden ein rechtes und linkes Exkretionsorgan (HASZPRUNAR
1988b, 1993, PONDER & LINDBERG 1997), welches aus Traditionsgriinden als Niere be-
zeichnet wird. Bei einigen Arten ist die linke, bei anderen die rechte Niere reduziert.
Codierung ,Nierenanzahl®:

0: linke und rechte vorhanden

: rechte vorhanden, linke klein

: nur linke vorhanden

: nur rechte vorhanden

A WO N -

: linke vorhanden, rechte klein

4118 Verlauf des Rektums

Bei Monoplacophoren verlauft das Rektum durch das Perikard. PONDER & LINDBERG (1997)
bewerten diese Auspragung bei Gastropoden deshalb als urspriinglich.

Codierung ,Verlauf des Rektums*:

0: durchs Perikard

1: nicht durchs Perikard

4119 Herz

Generell gilt eine paarige Ausbildung von Organen als urspringlich (HASZPRUNAR 1988D,
1993, PONDER & LINDBERG 1997), so dass ein diotocardes Herz die plesiomorphe Aus-
pragung darstellt.

Codierung ,Herz*:

0: diotocard

1: monotocard

41.20 Kiementyp

Kiemen von Mollusken haben generell eine bipectinate Struktur (HASZPRUNAR 1988a, b,
1993, PONDER & LINDBERG 1997, SASAKI 1998). Dieses ist die urspringliche Form der
Kiemen, die innerhalb der Gastropoden in mehreren Evolutionslinien zum monopectinaten

Typ reduziert wurde. Bei manchen untersuchten Arten werden die Kiemen ganz reduziert.
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Codierung ,Kiementyp*:

0: bipectinat

1: monopectinat

2: sekundare Kiemenlamellen
3: Kieme fehlt

4.1.21 Kiemenanzahl

Die urspringliche Zahl von zwei Kiemen (HASZPRUNAR 1988b, PONDER & LINDBERG 1997,
SASAKI 1998) ist innerhalb der untersuchten Gruppe nur noch bei einigen Arten erhalten.
Codierung ,Kiemenanzahl®:

0: zwei

1: eine

2: keine

4.1.22 Radulatyp

Da die Homologisierung einzelner Zahne einer doco- und rhipidoglossen Radula nicht mdg-
lich ist, wurde fiir die gemeinsame kladistische Analyse der Arten mit doco- und rhipido-
glosser Radula nur der Radulatyp berlcksichtigt.

Die rhipidoglosse Radula ermdglicht eine longitudinale Biegung, was zu einem komplexen
Zusammenwirken der Zahne bei der Nahrungsaufnahme fiihrt. Dieser Typ wird als flexogloss
bezeichnet und aufgrund der Komplexitat als apomorph angesehen. Die docoglosse Radula
ist unbiegsam und wird als stereogloss bezeichnet.

Codierung ,Radulatyp®:

0: stereogloss

1: flexogloss

4.1.23 Die hypothetische Ahnenform (,,ancestor”) beider Radulatypen

Da die Einzelmerkmale der Radula wichtige Hinweise zu verwandtschaftlichen Beziehungen
geben kénnen, wurden zusatzlich getrennte Analysen der docoglossen und rhipidoglossen
Arten inklusive ihrer Radulaeinzelmerkmale durchgefihrt (4.3.2 und 4.3.3).

Die Uberlegungen anhand von Literaturvergleichen zur evolutiven Lesrichtung der
Radulaeinzelmerkmale fuhrten zur Rekonstruktion einer hypothetischen Ahnenform der

doco- und rhipidoglossen Radula.
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Die Ahnenform beider Radulatypen war genauso wie jene der Mono- und Polyplacophoren
nicht biegsam, bzw. stereogloss. Jede Zahnreihe bestand aus 10-20 gleichartigen Zahnen,
die noch nicht in Lateral- und Marginalfeld unterteilt war (FRETTER & GRAHAM 1994). Die ein-
zelnen Zahne sind noch nicht in Schaber, Schaft und Basis gegliedert und besitzen keine
differenzierten Strukturen zur Interaktion der Zahne, z. B. laterale Auswilchse an der Basis
(vgl. BECK 1995). Jede Abwandlung dieses ursprunglichen Radulatyps wird im Folgenden als

abgeleitet gewertet.

4.1.24 Codierung docoglosser Radulamerkmale

Der folgenden Auflistung sind die fur die kladistische Analyse ausgewahlten sieben
Radulaeinzelmerkmale, ihre Merkmalsauspragungen und die phylogenetische Bewertung zu
entnehmen (0 = plesiomorph). Zur Veranschaulichung wird auf entsprechende Radulafotos

verwiesen.

1. Schaber des Rhachiszahns
0: gerade (Tafel 17¢)
1: spitz (Tafel 17d)
2: fehlt (Tafel 17a)
2. Schaft des Rhachiszahns
: ohne laterale Auswuchse (Tafel 17g)
: mit lateralen Auswiichsen (Tafel 17d)
: fehlt (Tafel 17a)
. Lateralzahn
: einteilig (Tafel 17e)
: dreiteilig (Tafel 17b)
. Lateralzahn
: vorhanden (Tafel 17¢)
: fehlt (Tafel 17a)
. Lateralzahn
: pluricuspid (Tafel 17¢e)
: fehlt (Tafel 17a)
. Marginalzahn
: vorhanden (Tafel 17¢)
: fehlt (Tafel 17a)

- O =2 =2 O W =~ O N =~ O =~ N = O
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7. 2. Marginalzahn
0: ,normal“ (Tafel 17¢)
1: reduziert (Tafel 17f)
2: fehlt (Tafel 17b)

4.1.25 Codierung rhipidoglosser Radulamerkmale

Die unterschiedlichen Auspragungen der rhipidoglossen Radula wurden in neun Merkmale
unterteilt. Auch hier wird die jeweilige Auspragung anhand eines entsprechenden Fotos

dokumentiert.

1. Rhachiszahn
0: vorhanden (Tafel 20b)
1: klein (mit Schaber) (Tafel 24f)
2: reduziert (ohne Schaber) (Tafel 18d)
2. Schaft des Rhachiszahns
0: ohne Verstarkungen (Tafel 18d)
1: mit lateralen Verstarkungen (Tafel 25c¢)
2: mit lateralen Auswtichsen (Tafel 21d)
3. Anzahl der Lateralzédhne
: Uber sechs
: finf
: vier
: drei
zwei
: einer
. Lateralzahn
. ,normal“ (Tafel 15b)
: verbreitert (Lepetodrilidae-Typ) (Tafel 24f)
: stark verbreitert (Neritidae-Typ) (Tafel 18b)

N == O =~ 00 B W N = O

5. Lateralzahne mit Dentikeln
0: fehlen (Tafel 25d)
1: vorhanden (Tafel 21d)

6. Lateromarginalplatte (auf Fotos nicht sichtbar)
0: fehlt

1: vorhanden
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7. Form der Lateralzahnbasis
0: den proximalen Zahn Uberlappend (Tafel 20b)

1: ineinandergreifend mit Knoten (Tafel 20f)
2: ineinandergreifend (Tafel 21b)
3: mit gewinkelten Fortsatzen (Tafel 19b)

8. Anzahl der Marginalzahne (Wurde in der Literatur als Anzahl fir die Marginal-
zahne die Bezeichnung zahlreich benutzt, ist sie in der Datenmatrix aufgrund von
Fotovergleichen als ,bis 70“ definiert.)

0: bis 20
1: bis 70 (= zahlreich)
2: uber 70

9. Morphologie der Marginalzédhne

0: ohne zungenférmigen Fortsatz (Tafel 18b)

1: mit zungenférmigem Fortsatz (Tafel 23c)

4.2 Charakterisierung der untersuchten Familien

Zur Verdeutlichung der Ergebnisse wird den Stammbaumentwirfen in den nachsten
Abschnitten eine kurze Charakterisierung der einzelnen untersuchten Familien vorangestellt.
Eine ausfiihrliche Darstellung der morphologischen Ergebnisse befindet sich im Anhang 1-5

bis I-7. Genaue Angaben zur Verbreitung der Arten sind dem Anhang I-4 zu entnehmen.

4.2.1 Charakterisierung der Acmaeidae (Tafel 1, 17)

Systematik: Die Acmaeidae FORBES, 1850 werden den Acmaeoidea, Patellina zugeordnet
und gehdéren somit zu den Patellogastropoda. An hydrothermalen Systemen findet man aus
der Familie Acmaeidae funf Arten, die der Unterfamilie Pectinodontinae OKUTANI, TSUCHIDA
& FUJIKURA, 1992 zugeordnet werden. Vier Arten gehéren der Gattung Bathyacmaea
(B. jonassoni, B. nadinae, B. nipponica, B. secunda) an und wurden in den Jahren 1992 bis
2002 beschrieben. Die zweite, monotypische Gattung ist Serradonta mit der Art

S. vestimentifericola.

Morphologie: Zu den typischen Merkmalen der hydrothermalen Pectinodontinae gehoéren

die relativ hohe napfférmige Schale mit anterior bis zentral gelegenem Apex, der Weich-
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korper ohne Epipodium und ohne Operculum, sowie eine docoglosse Radula mit der Zahn-
formel 0-1-0-1-0. Im Unterschied zu allen anderen untersuchten Arten, ist der Lateralzahn

der Acmaeidae mineralisiert.

Verbreitung: Die untersuchten Arten leben an hydrothermalen Quellen im Westpazifik und
an ,cold seeps” in der Nahe von Japan. Andere Vertreter dieser Familie findet man in allen
Meeren. Eine der bekanntesten ist Acmea testudinalis, welche die gemaligten Meere der

ndrdlichen Halbkugel bis 250 m Tiefe bewohnt (KAESTNER 1993).

Anmerkungen: Die Weichkdrpermerkmale der untersuchten Arten wurden 1988 von

LINDBERG als padomorph bezeichnet.

422 Charakterisierung der Neolepetopsidae (Tafel 2-3, 17)

Systematik: 1990 beschrieb MCLEAN die Familie Neolepetopsidae in der Uberfamilie
Lepetopsaea (nach ICZN spater in Lepetopsoidea umbenannt), welche ebenso wie die
Acmaeidae den Patellogastropoden zugeordnet wird. Die Neolepetopsidae bestehen aus
den drei fir den hydrothermalen Lebensraum endemische Gattungen Eulepetopsis,
Neolepetopsis und Paralepetopsis. Eulepetopsis ist eine monotypische Gattung mit der Art
E. vitrea. Neolepetopsis beinhaltet vier Arten (N. densata, N. gordensis, N. occulta,
N. verruca) und Paralepetopsis besteht aus den vier Arten P. ferrugivora, P. floridensis,
P. lepichoni und P. rosemariae. Vor 1990 wurden die Arten dieser Familie von HICKMAN
(1983) als "Group-C limpets" und von MCLEAN (1985) als "symmetrical hydrothermal vent

limpets" bezeichnet.

Morphologie: Die napfférmige Schale der Neolepetopsidae ist symmetrisch, transparent,
hat keine Windungsreste und der Apex liegt fast zentral. Dem Weichkorper adulter Exem-
plare fehlt ein Epipodium, Kiemen und ein Operculum. Ihre docoglosse Radula zeichnet sich
durch einen gut entwickelten Rhachiszahn, zwei Paar innere Lateralzahne, einem "pluri-

cuspiden" Lateralzahn und zwei plattenférmige Marginalzahne aus.

Verbreitung: Die Arten dieser Familie sind endemisch flir hydrothermale Quellen und "cold
seeps”. Dabei ist auffallig, dass die Gattungen Eulepetopsis und Neolepetopsis am Ostpazi-
fischen Ricken vorkommen, wahrend Paralepetopsis nur im Westpazifik und Atlantik zu

finden ist.
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Anmerkungen: Die Neolepetopsidae werden als Ubergangsform zwischen den Patello-
gastropoda und Rhipidoglossa diskutiert (MCLEAN 1990a, BECK 1997). Nach WAREN &
BOUCHET (2001) sind die morphologischen Unterschiede zwischen den Gattungen
Neolepetopsis und Paralepetopsis nicht sehr deutlich. N. densata, N. occulta und N. verruca
haben eine ziemlich &hnliche, flache und teilweise transparente Schale, wahrend

N. gordensis eine opake Schale besitzt, die der von P. floridensis sehr ahnlich ist.

4.2.3 Charakterisierung der Phenacolepadidae (Tafel 4, 18)

Systematik: Die Phenacolepadidae werden nach einigen Autoren (u.a. WAREN & BOUCHET
2001) zu den Neritoidea, Neritimorpha (= Neritopsina) gestellt, welche BECK (im Druck) den
Rhipidoglossa zuordnet. Die hier untersuchte Unterfamilie Shinkailepadinae (BECK im Druck)
entspricht den Shinkailepadidae (OKUTANI et al. 1989) und beinhaltet sechs Arten in zwei
Gattungen (Olgasolaris, Shinkailepas). Die Shinkailepadinae werden aufgrund ihrer
Radulaahnlichkeit zu den Phenacolepadidae gestellt. Die Gattung Olgasolaris besteht aus
den zwei Arten O. ethmoconcha und der O. tollmanni. Shinkailepas beinhaltet vier Arten:

S. briandi, S. conspira, S. kaikatensis und S. tufari.

Morphologie: Charakteristische Merkmale der Shinkailepadinae sind die mehr oder weniger
napfformige Schale, das intern liegende Operculum mit halb verkalkter Oberflache, die Um-
wandlung des rechten Kopflappens beim Mannchen zum Penis, der paarige Schalenmuskel
und zahlreiche Mantelpapillen. Im Gegensatz zu den Acmaeidae und Neolepetopsidae ist bei
den Phenacolepadidae eine rhipidoglosse Radula ausgebildet. lhre Charakteristika sind ein
Rhachiszahn ohne Schaber, ein stark verbreiterter Lateralzahn und 70-90 Marginalzdhne pro

Zahnreihe.

Verbreitung: Die Arten der Shinkailepadinae sind endemisch fiir hydrothermale Quellen und
,cold seeps” und kommen in Tiefen zwischen 800 bis 3500 m vor. Arten dieser Unterfamilie
sind bis jetzt noch nicht aus dem Ostpazifik bekannt. Andere Arten der Phenacolepadidae

kommen hauptsachlich im Litoral warmerer Meere vor.

Anmerkungen: Da eine nahe Verwandtschaft zu Bathynerita naticoides (Neritidae
RAFINESQUE, 1815) vermutet wird, wurde diese ebenfalls im hydrothermalen Lebensraum
vorkommende Art in die Datenmatrix aufgenommen. Fur DNA-Sequenzanalysen diente die
Sequenz von Nerita albicilla, einer auch den Neritidae zugeordneten Art aus der Gezeiten-

zone, als Vergleich.
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424 Charakterisierung der Pyropeltidae (Tafel 5, 19)

Systematik: Die Pyropeltidae gehdren zu den Lepetelloidea, Lepetellida, Rhipidoglossa und
wurden 1987 von MCLEAN & HASZPRUNAR beschrieben. Sie bestehen aus der einen Gattung

Pyropelta mit finf Arten: P. bohlei, P. corymba, P. musaica, P. ovalis und P. wakefieldi.

Morphologie: Die Pyropeltidae sind die kleinsten der hydrothermalen ,Limpets® mit
héchstens 5,5 mm Schalenlange. lhre Schale weist irregulare, konzentrische Erosionslinien
auf, vergleichbar mit denen von Eulepetopsis vitrea. Sie haben kein Operculum, ihre linke
Niere ist reduziert, das Rektum fuhrt durchs Perikard und sie besitzen sekundare Kiemen-
blattchen. lhre Radula ist rhipidogloss und zeichnet sich durch einen Rhachiszahn ohne

Schaber und funf Lateralzahne aus.

Verbreitung: Bis heute sind die Pyropeltidae nur von hydrothermalen Quellen und ,cold
seeps” aus dem Ost- und Westpazifik bekannt, nicht aus dem Atlantik. Pyropeltidae wurden

auch an Walkadavern im Pazifik vor Kalifornien gefunden.

Anmerkungen: MCLEAN & HASZPRUNAR (1987) diskutieren ihre verwandtschaftliche Nahe zu
den Pseudococculinidae und Osteopeltidae und ordnen die Pyropeltidae in die Unterordnung
Cocculiniformia ein. BECK (1997) postuliert die Polyphylie der Cocculiniformia. WAREN &

BOUCHET (2001) wandeln die Cocculiniformia zu einer Unterklasse Cocculiniformia um.

4.2.5 Charakterisierung der Cyathermiidae (Tafel 6, 19)

Systematik: Die Cyathermiidae wurden 1990 von MCLEAN beschrieben und zu den
Neomphaloidea, Neomphalina gestellt. Die Familie besteht aus zwei Gattungen, der mono-
typischen Cyathermia (C. naticoidea) und der Gattung Lacunoides mit den Arten

L. exquisitus und L. vitreus.

Morphologie: Die Cyathermiidae haben im Gegensatz zu den oben vorgestellten Familien
eine gedrehte Schale, die mit einem Operculum verschlossen werden kann. lhr linker Kopf-
tentakel wird bei den Mannchen zum Penis umgewandelt. An ihrer rhipidoglossen Radula
fallt auf, dass der Schaber des Rhachiszahns langer als jener der Lateralzidhne ist, welche

bemerkenswert fein gezahnelt sind.

Verbreitung: Die Cyathermiidae kommen nur am Ostpazifischen Riicken, an hydrotherma-

len Quellen des "Juan de Fuca Ridge" bis zum "Galapagos Ridge" vor. C. naticoides gehort
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an den hydrothermalen Lebensgemeinschaften bei 13° und 21°N des Ostpazifischen

Ruckens zu einer der haufigsten Gastropodenarten (WAREN & BOUCHET 1989).

Anmerkungen: Die beiden Arten C. naticoides und L. exquisitus wurden 1989 von WAREN &
BOUCHET beschrieben und in die Familie Neomphalidae eingeordnet. Diese Klassifikation
behalten sie auch in ihrem Artikel von 2001 bei, anstatt die von MCLEAN 1990 aufgestellte

Familie Cyathermiidae zu beachten.

4.2.6 Charakterisierung der Neomphalidae (Tafel 6-8, 19-20)

Systematik: Die 1981 von MCLEAN beschrieben Neomphalidae gehéren zu den nach ihr
benannten Neomphaloidea, deren hdhere systematische Einordnung unklar ist (Unterklasse
Luncertain®: WAREN & BOUCHET 2001). Sie bestehen nach der derzeitigen Klassifikation aus
vier Gattungen: Fumocapulus (F. alayseae), Neomphalus (N. fretterae), Symmetromphalus

(S. hageni, S. regularis, S. macleani) und Retiskenea (R. diploura).

Morphologie: Die Neomphalidae beinhalten Arten mit gedrehter und mehr oder weniger
napfformiger Schale. lhnen allen gemeinsam ist der beim Mannchen zum Penis umgewan-

delte linke Kopftentakel und eine rhipidoglosse Radula mit vier oder flnf Lateralzahnen.

Verbreitung: Die Neomphalidae sind endemisch fiir hydrothermale Systeme und nur aus

dem Pazifik bekannt. R. diploura findet man in einer Tiefe von 4800 m.

Anmerkungen: Nach friheren Untersuchungen (SCHWARzPAUL 1998) ist die Zuordnung von
R. diploura zu den Neomphalidae diskussionswiirdig, da sie als einzige Art der Familie eine

helicoide Schale besitzt.

4.2.7 Charakterisierung der Peltospiridae (Tafel 8-11, 20-22)

Systematik: Seit ihrer Beschreibung im Jahre 1989 (MCLEAN) werden die Peltospiridae von
mehreren Autoren als Sammelgruppe flir Arten hydrothermaler Quellen benutzt, die nicht
eindeutig anderen Familien zugeordnet werden kénnen. Im folgenden Text wird die in
Tabelle 1 dargestellte Klassifikation benutzt. Danach bestehen die Peltospiridae aus
12 Gattungen, die in jene mit napfformiger (Ctenopelta, Echinopelta, Hirtopelta, Nodopelta,
Peltospira, Rhynchopelta, Symmetriapelta) und helicoider Schale (Depressigyra, Lirapex,

Melanodrymia, Pachydermia, Planorbidella) eingeteilt werden kénnen (nach SCHWARZPAUL
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1998). Insgesamt beinhaltet diese Familie derzeit 24 Arten. Ihre hohere systematische Ein-
ordnung ist ahnlich die der Neomphalidae unklar (Unterklasse ,Uncertain“: WAREN &
BOUCHET 2001). Zusammen mit den Neomphalidae werden die Peltospiridae auch als

Neomphalina bezeichnet (MCLEAN 1990).

Morphologie: Diese Familie ist sehr divers. Allen gemein ist der als ,peltospirid bezeichnete

Typ der rhipidoglossen Radula, welche ahnlich die der Neomphalidae ist (Tafel 20).

Verbreitung: Die Peltospiridae kommen im West- und Ostpazifik und am Mittelatlantischen
Rucken vor. Sie sind endemisch fur hydrothermale Quellen und konnten bis in 3500 m Tiefe

gefunden werden.

Anmerkungen: Erste Exemplare der Familie wurden von MCLEAN (1985) als ,hot vent
group A* bezeichnet. Schon 1996 errichteten v. SALVINI-PLAWEN & STEINER die Familie
Melanodrymiidae und entfernten damit die Gattung Melanodrymia aus den Peltospiridae.
Diese Neuklassifikation fand aber keine Akzeptanz in der einschlagigen Literatur. Im Gegen-
satz dazu stellen WAREN & BOUCHET 2001 die Gattungen Melanodrymia, Pachydermia und
Planorbidella zu den Neomphalidae. Die Einordnung dieser Familie in eine eigene Uber-
familie wird in der Literatur diskutiert. Wahrend MCLEAN (1981, 1989a, 1990b), FRETTER
(1989), HASZPRUNAR (1988a, b) und BECK (1997) furr zwei getrennte Uberfamilien pladieren,
werden die Peltospiridae bei WAREN & BOUCHET (1989, 1993, 2001) als Familie der Ne-
omphaloidea gefihrt.

428 Charakterisierung der Clypeosectidae (Tafel 12, 23)

Systematik: Diese 1989 von MCLEAN errichtete Familie wird nach MCLEAN und HASZPRUNAR
(1989b) zu den Fissurelloidea, Vetigastropoda gestellt. Diese Positionierung ist strittig und
wurde von BECK (1997, im Druck) und ERBE (2001) thematisiert. Die Familie besteht aus funf
Arten in den zwei Gattungen Clypeosectus (C. curvus, C. delectus) und Pseudorimula

(P. marianae, P. midatlantica, P. leisei).

Morphologie: Die napfformige Schale der beiden Gattungen zeichnet sich durch einen
Schalenschlitz aus. Bei Clypeosectus ist er komplett offen, wahrend er bei Pseudorimula am
Schalenrand geschlossen ist. Charakteristisch fiir die Gattung Pseudorimula ist ihr drei-
teiliger Schalenmuskel. AuRerdem besitzt die Familie im Vergleich zu den Fissurelliden

keinen vergroRerten Lateralzahn ihrer rhipidoglossen Radula.
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Verbreitung: Diese Familie ist flr hydrothermale Systeme endemisch und mit der Gattung
Clypeosectus im Ostpazifik und mit Pseudorimula im Westpazifik und Atlantik bis in 3660 m

Tiefe verbreitet.

Anmerkungen: WAREN & BOUCHET (2001) ordnen die Gattungen Clypeosectus und
Pseudorimula aufgrund ihrer Protoconchmerkmale den Lepetodrilidae zu. BECK (im Druck)
postuliert eine mogliche ndhere Verwandtschaft der Clypeosectidae mit den Neomphaloidea

und/oder Peltospiroidea aufgrund von Radulamerkmalen.

4.2.9 Charakterisierung der Fissurellidae (Tafel 12, 23)

Systematik: Die Fissurellidae werden zu den Fissurelloidea, Vetigastropoda gestellt. Aus
dieser Familie wurden aus der Gattung Puncturella die drei hydrothermalen Arten

P. parvinobilis, P. rimaizenaensis und P. solis untersucht.

Morphologie: Die Schale der untersuchten Arten ist napfférmig mit einem zentral liegenden
Apex. Charakteristisch ist das tropfenférmige Foramen nahe dem Apex. Aulerdem besitzen

sie eine rhipidoglosse Radula mit finf Lateralzahnen.

Verbreitung: Die drei Puncturella-Arten kommen an hydrothermalen Quellen im Westpazifik
in 690 bis 1492 m Tiefe vor. Andere Vertreter dieser Familie findet man im Flachwasser aller

warmeren Meere.

Anmerkungen: Fur die phylogenetische Analyse auf Basis der 18S rDNA wurde die
Sequenz von Diodora graeca, einer bis 26 mm grofl3en Art aus dem Litoral bis Sublitoral, als

Vergleich herangezogen.

4210 Charakterisierung der Gorgoleptidae (Tafel 13, 24)

Systematik: Die Gorgoleptidae gehéren nach MCLEAN (1988) zu den Lepetodriloidea,
Vetigastropoda und beinhalten die Gattung Gorgoleptis mit den Arten G. emarginatus,
G. patulus und G. spiralis. WAREN & BOUCHET (2001) I6sen die Familie auf und ordnen die

Gattung Gorgoleptis den Lepetodrilidae zu.
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Morphologie: Charakteristisch ist ihr Periostracumband auf der napfférmigen Schale, sehr
lange Epipodialtentakel und eine rhipidoglosse Radula mit kleinem Rhachiszahn und funf

Lateralzahnen.

Verbreitung: Die Gorgoleptidae findet man nur in 2600 m Tiefe an hydrothermalen Quellen

des Ostpazifischen Riickens zwischen 9°50 bis 21°N.

4211 Charakterisierung der Lepetodrilidae (Tafel 13-14, 24-25)

Systematik: Diese monotypische Familie besteht aus 12 Arten der Gattung Lepetodrilus und
bildet mit den Gorgoleptidae die Uberfamilie Lepetodriloidea (MCLEAN 1988, 1993, BECK
1993). Die Lepetodriloidea werden nach HASZPRUNAR (1988a, b) und V. SALVINI-PLAWEN &
STEINER (1996) den Vetigastropoda zugeordnet, doch gibt es auch morphologische Merk-
male die gegen eine Positionierung innerhalb der Vetigastropoda sprechen (SOBJINSKI
1995).

Morphologie: Charakteristisch fiur die Lepetodrilidae ist die napfférmige Schale (Lénge
3-12 mm), der am hinteren Schalenrand oder Uberhdngend liegende Apex und eine
rhipidoglosse Radula mit kleinem Rhachiszahn, auffallig breitem erstem Lateralzahn und
insgesamt funf Lateralzdhnen. Die Anatomie von sechs der 12 Lepetodrilus-Arten wurde von

FRETTER (1988) detailliert beschrieben.

Verbreitung: Vertreter dieser fir hydrothermale Systeme endemischen Familie findet man

im Pazifik, Atlantik und im Indischen Ozean.

Anmerkung: Die Lepetodrilidae entsprechen den ,Hydrothermal vent Group-B limpets®.
BECK (1997) postuliert eine nahe Verwandtschaft der Lepetodriloidea mit den

Neomphaloidea und schlief3t sie von den Vetigastropoda (sensu HASZPRUNAR 1988a) aus.

4.2.12 Charakterisierung der Scissurellidae (Tafel 15, 25)

Systematik: Die Scissurellidae werden von MCLEAN (1989b) und WAREN & BOUCHET (1993,
2001) den Vetigastropoda zugeordnet. Die Uberfamilienzugehérigkeit andert sich nach
WAREN & BOUCHET von Pleurotomaroidea (1989) uber Scisurelloidea (1993) bis zu
Lepetodriloidea (2001). Aus dieser Familie kommen an hydrothermalen Quellen Vertreter

aus den zwei Unterfamilien Sutilizoninae und Temnocinclinae vor.
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Die erste beinhaltet die Gattung Sutilizona mit S. pterodon, S. theca und S. tunnicliffae, die
zweite die zwei monotypischen Gattungen Temnocinclis (T. euripes) und Temnozaga

(T. parilis).

Morphologie: Die Scissurellidae besitzen eine napfférmige Schale mit Schalenschlitz und
zeigen dadurch eine groRe &uBerliche Ahnlichkeit zu den Clypeosectidae. Anhand der

Radulamorphologie kdnnen sie aber von den Clypeosectidae unterschieden werden.

Verbreitung: Auller S. pterodon, welche am Mittelatlantischen Rucken (23°N) vorkommt,
sind die hydrothermalen Vertreter dieser Familie im Ostpazifik zu finden. Andere Arten dieser

Familie findet man weltweit von der Gezeitenzone bis ins Abyssal.

4213 Charakterisierung der Trochidae (Tafel 15, 25)

Systematik: Aus der Familie der Trochidae sind bis jetzt aus dem hydrothermalen Lebens-
raum nur drei Arten aus den Gattungen Bathymargarites (B. symplector) und Fucaria

(F. mystax, F. striata) bekannt.

Morphologie: Die Trochidae besitzen typischerweise eine gewundene Schale, die durch ein
Operculum verschlossen werden kann. Bei allen untersuchten Exemplaren der Gattung
Fucaria ist der Apex stark erodiert. lhre rhipidoglosse Radula besitzt eine sehr
unterschiedliche Anzahl an Lateralzdhnen. Die Radula von B. symplector beinhaltet zwei,

wahrend F. striata 12 Lateralzahne besitzt.

Verbreitung: B. symplector und F. striata sind nur von hydrothermalen Quellen und ,cold
seeps” des Ostpazifik bekannt, wohingegen F. mystax nur im Westpazifik gefunden wurde.
Zu den Trochidae gehdren zahlreiche Arten, die weltweit in der oberen Gezeitenzone vor-

kommen.

Anmerkung: Fir die genetischen Untersuchungen wurden zwei Arten der Gezeitenzone
(Gibbula rarilineata, Monodonta labio) hinzugezogen, da die hydrothermalen Arten nicht

zerstort werden durften.
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4.3 Stammbaumentwiirfe auf Basis morphologischer Daten

Im folgenden Teil dieser Arbeit werden die Ergebnisse von vier kladistischen Analysen auf
Basis morphologischer Daten mit unterschiedlicher Merkmals- und Taxazusammensetzung
dargestellt.

Analyse | beinhaltet alle untersuchten ,Archaeogastropoden ohne ihre Radulaeinzel-
merkmale zu bertcksichtigen, da doco- und rhipidoglosse Arten gemeinsam analysiert
wurden. Analyse Il basiert auf Radulaeinzelmerkmalen aller Arten mit docoglosser Radula,
wahrend Analyse Il alle Merkmale diejeniger Arten mit rhipidoglosser Radula enthalt. Dazu
wurde zuerst die Datenmatrix von Analyse | um die jeweiligen doco- oder rhipidoglossen
Radulaeinzelmerkmale erweitert. Als sich bei der Datenmatrix der Arten mit docoglosser
Radula herausstellte, dass von den Schalen- und Weichkoérpermerkmalen nicht geniigend
sparsimonie-informativ‘ waren, wurden nur Radulaeinzelmerkmale fur Analyse Il bertcksich-
tigt. Analyse IV beinhaltet nur diejenigen Arten von denen auch Daten zur Sequenz der
18S rDNA vorliegen, um einen direkten Vergleich der beiden Methoden maoglich zu machen.
Die Gewichtung der Merkmale, Listen der Merkmalswechsel und die Apomorphielisten sind
dem Anhang Ill zu entnehmen. Die Buchstaben hinter den Arthamen in den Stamm-
baumentwiirfen geben Auskunft tUber die Verbreitung der Art, naheres zur Biogeographie
siehe 5.4.

4.3.1 Analyse |

Fir Analyse | wurden 22 morphologische Merkmale von 76 Taxa bericksichtigt. Das MP-
Verfahren mit skalierter Merkmalsgewichtung (siehe 3.4.1) ergab 80 Baume gleicher Lange
(69964 Schritte, Cl: 0,314, RI: 0,760, RC: 0,239), aus denen in Abbildung 9 der 50% Mehr-
heitsregel Konsensus-Baum dargestellt ist. Dabei dienten die Polyplacophora und die hypo-
thetische Ahnenform (,ancestor”) als Aufiengruppen. Bei der Interpretation des Ergebnisses
dieser Analyse muss berlcksichtigt werden, dass die Datenmatrix keine Radulaeinzelmerk-

male enthalt.

Abbildung 9: gegeniiberliegende Seite: Kladistische Analyse von 76 hydrothermalen
»Archaeogastropoda“ auf Basis von 22 morphologischen Merkmalen (ohne Radulaeinzel-
merkmale), Maximum Parsimony, heuristische Suchoption, 50% Mehrheitsregel Konsensus-
Baum aus 80 Biumen (% Werte der Ubereinstimmung iiber den Asten), ,,addition sequence:
random*, 1000 Wiederholungen mit max. 10 Baume pro Wiederholung, "scaled” (Basisgewicht:
1000), Léange: 69964, Cl: 0,314, RI: 0, 760, RC: 0,239, Abk.: A: Atlantik, O: Ostpazifik, W:
Westpazifik.
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Aulerdem wurden Serradonta vestimentifericola und Bathyacmaea secunda aus der
Datenmatrix entfernt, da von ihnen weniger als 50% der analysierten Merkmale bekannt
sind. Drei Arten der Gattung Bathyacmaea (B. jonassoni, B. nadinae, B. nipponica) wurden
zu dem Taxon Bathyacmaea jo-na-ni zusammengefasst, da sie sich in den bertcksichtigten

Merkmalen nicht unterscheiden.

In diesem Stammbaumentwurf nehmen die docoglossen Arten die basale Position ein.
Innerhalb dieser monophyletischen Gruppe stellt E. vitrea das abgeleiteste Taxon dar. Die
ursprunglichsten rhipidoglossen Arten sind die Pyropeltidae, welche ein Schwestergruppen-
verhaltnis zwischen den west- und ostpazifischen Arten zeigen. Die abgeleitesten Familien
dieses Kladogramms sind die Fissurellidae, Clypeosectidae und Scissurellidae. Dabei ist
eine sehr nahe Verwandtschaft der Fissurellidae und Clypeosectidae zu erkennen, da sie in
75% der sparsamsten Kladogramme ein Monophylum bilden. Die restlichen untersuchten
Taxa der Phenacolepadidae, Lepetodriloidea, Neomphaloidea und Peltospiroidea werden in
diesem Stammbaumentwurf paraphyletisch dargestellt. Demnach muss es zu einer mehrfach

konvergenten Entstehung der gedrehten Schale gekommen sein.

4.3.2 Analyse |l

Diese Analyse untersucht die phylogenetischen Beziehungen zwischen den 13 Arten mit
docoglosser Radula. Als Datengrundlage dienten ihre Radulaeigenschaften, welche in sie-
ben Merkmale eingeteilt wurden. Zusatzlich zu den untersuchten Arten des hydrothermalen
Lebensraums wurde die aus dem Litoral bekannte Gattung Patella der Datenmatrix hinzuge-
fugt. Das MP-Verfahren mit skalierter Merkmalsgewichtung ergab mit der ,branch and
bound“-Suchoption fiinf Kladogramme gleicher Lange (7500 Schritte, Cl: 0,933, RI: 0,981,
RC: 0,916). Der daraus resultierende 50% Mehrheitsregel Konsensus-Baum ist in Abbildung
10 dargestellt. Als AuRengruppe diente die hypothetische Ahnenform (,ancestor) (siehe
4.1.23). Neolepetopsis occulta und N. verruca fehlen in dieser Analyse, da keine Angaben
Uber die Radula dieser beiden Arten vorliegen.

Die hydrothermalen Vertreter der Acmaeidae kdnnen aufgrund dieser Analyse als plesio-
morph zu den Neolepetopsidae angesehen werden. Interessant ist die zu beobachtende
ursprungliche Position der Arten des Westpazifik, gefolgt von den atlantischen Arten der
Gattung Paralepetopsis. Die abgeleitesten Arten stammen aus dem Ostpazifik. Die Gattung

Patella nimmt die Position zwischen den Acmaeidae und den Neolepetopsidae ein.
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Abbildung 10: Kladistische Analyse von 13 ,,Archaeogastropoden” mit docoglosser Radula auf
Basis von sieben Radulamerkmalen, Maximum Parsimony, ,branch and bound“, 50% Mehr-
heitsregel Konsensus-Baum aus 5 Kladogrammen, (% Werte der Ubereinstimmung iiber den
Asten), "scaled" (Basisgewicht: 1000), ,addition sequence: furthest“, Linge: 7500, Cl: 0,933,
RI: 0,981, RC: 0,916, Abk.: A: Atlantik, O: Ostpazifik, W: Westpazifik.

433 Analyse Il

Analyse Il basiert auf einer mdglichst grolen Datenmatrix aus Schalen-, Weichkorper- und
Radulamerkmalen rhipidoglosser ,Archaeogastropoden®. Daflir wurde die Datenmatrix aus
Analyse | um neun Radulaeinzelmerkmale erweitert, welches zu einer Matrix aus 71 Taxa
mit 29 Merkmalen flhrte. Das Merkmal 14 (Epipodium) wurde aus der Analyse herausge-
nommen, da es in dieser Taxazusammenstellung ,parsimonie-uninformativ‘ war. Die hypo-
thetische Ahnenform (,ancestor) galt auch bei dieser Analyse als Auflengruppe. Die
Berechnung mit der heuristischen Suchoption und skalierter Merkmalsgewichtung ergab 30
Kladogramme gleicher Lange (98078 Schritte, Cl: 0,296, RI: 0,759, RC: 0,224) von denen
der 50% Mehrheitsregel Konsensus-Baum in Abbildung 11 dargestellt ist.

Ahnlich wie bei Analyse | ergibt sich in dieser Analyse eine abgeleitete Position der Clypeo-
sectidae, Fissurellidae und Scissurellidae. Im Gegensatz zu Analyse | zeigt Analyse Il eine
nahe Verwandtschaft der Pyropeltidae zu den letztgenannten Familien und somit auch eine
abgeleitete Position. Die Pyropeltidae werden die Schwestergruppe der Clypeosectidae-
Fissurellidae-Gruppe. AuRerdem zeigt sich in Analyse Il ein klare Monophylie der Lepetodri-
loidea. Diese Uberfamilie bildet die Schwestergruppe der Clypeosectidae-Fissurellidae-
Pyropeltidae-Scissurellidae-Gruppe. Eine ebenfalls monophyletische Gruppe bilden die Ne-
omphaloidea. Dabei steht Retiskenea diploura statt den Neomphalidae, den

Cyathermiidae nah. Auch die Phenacolepadidae kdnnen als monophyletische Familie ange-
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sehen werden, obwohl sie eine nahe Verwandtischaft zu den peltospiriden Arten
Rhynchopelta concentrica und Symmetriapelta wareni zeigen.

Des weiteren zeigt diese Analyse die Paraphylie der Peltospiriden. Es wird die Bildung der
Familie Melanodrymiidae unterstltzt, der hiernach aber noch Planorbidella planispira zuge-
ordnet werden musste. Aullerdem bildete die trochide Art Fucaria striata die Schwesterart zu

Depressigyra globulus.

4.3.4 Analyse IV

Die Datenmatrix dieser Analyse beinhaltet nur jene 19 Taxa fur die auch 18S rDNA Daten
ermittelt wurden. Das Merkmal Augen (Nr. 8) wurde aus der Datenmatrix entfernt, da es bei
dieser Taxazusammenstellung ,parsimonie-uninformativ‘ war, so dass die Matrix 21 Merk-
male enthalt. Als Aulengruppen galten die Polyplacophora und die hypothetische Ahnen-
form (“ancestor®). Bei der Interpretation des in Abbildung 12 dargestellten 50 % Mehrheits-
regel-Konsensus-Baumes aus 45 gleichlangen potentiellen Stammbaumen (39314 Schritte,
CI: 0,534, RI: 0,654, RC: 0,349, ,branch and bound®-Suchoption) muss bericksichtigt wer-
den, dass die zugrundeliegende Datenmatrix keine Radulaeinzelmerkmale enthalt, da hier
Arten mit doco- und rhipidoglosser Radula gemeinsam behandelt wurden. Die zwei Arten der
Gattung Olgasolaris wurden zu einem Taxon zusammengefasst, da sie sich in den
bertcksichtigten Merkmalen nicht unterscheiden.

Diese Analyse zeigt eine abgeleitete Position der Neomphaloidea und einen nahe Verwandt-
schaft der Pyropeltidae zu den Clypeosectidae-Fissurellidae. Auerdem wird die Monophylie
der Phenacolepadidae und die Paraphylie der Peltospiridae deutlich. Wiederum stehen die
docoglossen Arten an der Basis des Stammbaumentwurfs, gefolgt von zwei Arten der
Peltospiridae. Die zwei Arten der Gattung Lepetodrilus bilden keine Gruppe, was auf die feh-

lenden Radulamerkmale zurtickzufihren ist.

Abbildung 11: gegeniiberliegende Seite: Kladistische Analyse von 71 ,,Archaeogastropoda“ auf
der Basis von 29 morphologischen Merkmalen, Maximum Parsimony, heuristische Suchoption,
50% Mehrheitsregel Konsensus-Baum aus 30 Kladogrammen (% Werte der Ubereinstimmung
tiber den Asten), »addition sequence: random“, 100 Wiederholungen mit max. 10 Baume pro
Wiederholung, ,,scaled“ (Basisgewicht: 1000), Lange: 98078, Cl: 0,296, RI: 0,759, RC: 0,224,
Abk.: A: Atlantik, O: Ostpazifik, W: Westpazifik.
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Bathymargarites symplector
Planorbidella depressa
Bathynerita naticoides
“ancestor"

Clypeosectidae

Fissurellidae

Pyropeltidae

Scissurellidae

Lepetodriloidea

Phenacolepadidae

Neomphaloidea
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100 — Symmetromphalus hageni w

100 — Symmetromphalus macleani w
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Fumocapulus alayseae w

100 ——— Cyathermia naticoides

Depressigyra globulus
100

Hirtopelta tufari

Lepetodrilus fucensis
100

100 —— Pseudorimula leisei

Y—— Puncturella solis

60 100

Clypeosectus curvus

Pyropelta ovalis

60

Lepetodrilus schrolli

100 —— Olgasolaris ethmoconcha

100 100 L Shinkailepas conspira

100 ——— Shinkailepas tufari

Symmetriapelta wareni

100

Rhynchopelta concentrica

100 —— Eulepetopsis vitrea

= 00 £ £ £ £ 2 0= =2 0 00O

L— Bathyacmaea nadinae

“ancestor”

Polyplacophora

Abbildung 12: Kladistische Analyse von 19 ,,Archaeogastropoden® (von denen auch 18S rDNA-
Daten vorliegen) auf der Basis von 21 morphologischen Merkmalen (ohne Radulaeinzelmerk-
male), Maximum Parsimony, "branch and bound" Suchoption, 50% Mehrheitsregel Konsensus-
Baum aus 45 Kladogrammen (% Werte der Ubereinstimmung iiber den Asten), ,addition
sequence: furthest“, "scaled" (Basisgewicht: 1000), Liange: 39314, CI: 0,534, RI: 0,654, RC:
0,349, Abk.: O: Ostpazifik, W: Westpazifik.

4.3.5 Zusammenfassung der Ergebnisse auf Basis morphologischer Daten

Die Analysen mit und ohne Radulaeinzelmerkmalen ergaben teilweise widerspruchliche
Ergebnisse. Da eine grélRere Anzahl an Merkmalen die Glaubwurdigkeit von Stamm-
baumentwiirfen unterstitzt, werden hier nur die Ergebnisse von Analyse Il und Il zusam-
mengefasst, da diese Radulaeinzelmerkmale beinhalten.

Insgesamt zeigen die Ergebnisse eine klare basale Position der docoglossen Arten. Inner-

halb dieser Gruppe sind die Acmaeidae urspriinglicher als die Neolepetopsidae.
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Innerhalb der rhipidoglossen Arten sind die Clypeosectidae-Fissurellidae die abgeleitesten
und bilden die Schwestergruppe der Pyropeltidae. Nahe dieser Gruppe sind die
Scissurellidae anzuordnen. Die Lepetodriloidea sind monophyletisch. Auch die Neomphali-
dae und Phenacolepadidae zeigen sich als klar abgegrenzte Gruppen, wohingegen die Pel-

tospiridae paraphyletisch sind.

4.4 Stammbaumentwiirfe auf Basis von 18S rDNA-Daten

Die 18S rDNA-Sequenzen wurden anhand von drei Analysen untersucht. Analyse A enthalt
die Arten von denen ca. 1200 bp vorlagen, wahrend Analyse B zusatzlich jene Arten enthalt
von denen nur die ca. 400 bp lange Sequenz ermittelt werden konnte. Analyse C basiert auf
dem zweiten ca. 800 bp langen Fragment, das von zwei weiteren Arten vorlag. Au3er den
selbsterhobenen Sequenzen wurden Daten weiterer Arten der Genbank entnommen
(Anhang 1-2). Als AuRengruppen dienten Acanthochitona crinita als Vertreter der
Polyplacophora und Mytilus edulis als Vertreter der Bivalvia. Fir jeden der drei Datensatze
wurden Stammbaumentwiirfe nach dem Maximum Parsimony (MP)-, Maximum Likelihood
(ML)- und Neighbour Joining (NJ)-Verfahren berechnet. Fir alle Analysen wurde die Art
Pyropelta musaica aus der Alignierung herausgenommen, da ihre Basenzusammensetzung
als Artefakt interpretiert wurde. Die Alignierungen fir alle drei Datensatze sind dem An-
hang Il zu enthehmen.

.Bootstrap“-Werte Uber 50% sind bei Konsensus-Baumen der MP-Analysen unter, und bei

ML- und NJ-Analysen iiber den Asten der Stammbaumentwiirfe angegeben.

441 Analyse A

Der Datensatz fiir Analyse A besteht aus 1228 bp von 26 Arten. Diese 26 Arten beinhalten
zwei Aullengruppentaxa, 17 hydrothermale ,Archaeogastropoden®-Arten und sieben marine

Vergleichsarten.

4411 MP-Analyse

Von den 1228 bp dieses Datensatzes waren 237 ,parsimonie-informativ®. Die MP-Analyse
ergab mit der Suchoption ,branch and bound® 42 gleichsparsame Kladogramme (Lange: 611
Schritte, Cl: 0,759, RI: 0,822, RC: 0,624) deren 50% Mehrheitsregel Konsensus-Baum in
Abbildung 13 dargestellt ist.
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Dieser Konsensus-Baum zeigt eine urspringliche Position der beiden neomphaliden und
peltospiriden Arten mit gedrehtem Gehause (Cyathermia naticoides, Depressigyra globulus).
Sie werden den Auliengruppen naher zugeordnet als die Vertreter der trochiden Gattungen
Gibbula und Monodonta. Aullerdem gruppieren C. naticoides und D. globulus mit
Nerita albicilla, einer nicht hydrothermalen Art der Gezeitenzone. Auffallig ist das Schwester-
gruppenverhaltnis der peltospiriden Art Symmetriapelta wareni mit Haliotis tuberculata.
Letztere ist die einzige Art in dem sonst nur aus napfférmigen Arten des hydrothermalen
Lebensraums bestehenden Cluster, in welchem die docoglosse Art Eulepetopsis vitrea
Uberraschenderweise als Schwesterart von Clypeosectus curvus die abgeleiteste Art

darstellt.

100 Clypeosectus curvus
52 T: Eulepetopsis vitrea
100 ————— Olgasolaris ethmoconcha
53 L‘: Hirtopelta tufari

Lepetodrilus schrolli
67 —— Pyropelta ovalis
L Symmetromphalus macleani

100 Shinkailepas tufari
& Rhynchopelta concentrica
Fumocapulus alayseae
Symmetromphalus hageni
Pseudorimula leisei
Olgasolaris tollmanni
Haliotis tuberculata
Symmetriapelta wareni
Lepetodrilus fucensis

—
L
100 ﬂ‘: Gibbula rarilineata

100
54

100 100
54

100 100 Monodonta labio

100 59 Batillus cornutus

72 Diodora graeca

100 Crepidula adunca

62 100 Cyathermia naticoides

100 100 W‘Z Depressigyra globulus
— Nerita albicilla

Mytilus edulis

Acanthochifona crinita

Abbildung 13: Phylogenetische Analyse auf Basis von 1228 bp der 18S rDNA von 26 hydro-
thermalen , Archaeogastropoda“ und Vergleichsarten, Maximum Parsimony, Suchoption
"branch and bound"”, 50% Mehrheitsregel Konsensus-Baum aus 42 Kladogrammen (% Werte
der Ubereinstimmung iiber den Asten), ,,Bootstrap“-Werte iiber 50% unter den Asten, ,,addition
sequence: furthest“, 237 , parsimonie-informative“ Merkmale, ,,gaps = missing“, Lange: 611,
Cl: 0,759, RI: 0,822, RC: 0,624.
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Zusatzlich zur MP-Analyse ohne Vorgaben wurde in einer zweiten Analyse bei gleicher
Datengrundlage die Monophylie der Gattungen Lepetodrilus (L. schrolli, L. fucensis),
Symmetromphalus (S. hageni, S. macleani) und der Familie Phenacolepadidae (Olgasolaris
ethmoconcha, O. tollmanni, Shinkailepas tufari) vorgegeben, da diese durch morphologische
Merkmale gut begrindet sind. Mit dieser Vorgabe verlangerte sich der Stammbaum um neun
Schritte. Die vorgegebenen Monophylien traten innerhalb des abgeleitesten Clusters auf,

wahrend sich die weitere Topologie des Stammbaums nicht anderte.

4.4.1.2 ML-Analyse

Mit Hilfe von MODELTEST (siehe 3.4.4) wurde fiir diesen Datensatz das Evolutionsmodell
TrNef +1 +G (Tamura & Nei 1993, "equal base frequencies") als geeignet ermittelt. Durch
einen |-Wert von 0,3756 wurden die invariablen Positionen bericksichtigt und mit Hilfe einer
Gamma-Verteilung von 0,7048 die unterschiedlichen Substitutionsraten angeglichen. Die
ML-Analyse ergab einen Stammbaumentwurf mit einem Likelihood-Wert von -In=4814,89
(Abbildung 14).

Dieser Stammbaumentwurf unterscheidet sich kaum von dem Ergebnis der MP-Analyse.
Wiederum tritt die Position von C. naticoides und D. globulus an der Basis der Innengruppe
auf, wahrend alle napfférmigen hydrothermalen Arten in einem schlecht aufgeldsten Cluster

die apomorphe Gruppe bilden.
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100 Haliotis tuberculata
Symmetriapelta wareni
Lepetodrilus fucensis
90 Clypeosectus curvus
Eulepetopsis vitrea
Hirtopelta tufari
Lepetodrilus schrolli
Olgasolaris ethmoconcha
Shinkailepas tufari
Rhynchopelta concentrica
Symmetromphalus macleani
Pyropelta ovalis
Fumocapulus alayseae
Symmetromphalus hageni
Pseudorimula leisei
Olgasolaris tollmanni
Gibbula rarilineata
100 Monodonta labio
Batillus cornutus
Diodora graeca
65 Crepidula adunca

100 Cyathermia naticoides
66 Depressigyra globulus
Nerita albicilla
Mytilus edulis
Acanthochifona crinita

52

ik

85

62

Abbildung 14: Phylogenetische Analyse auf der Basis von 1228 bp der 18S rDNA von 26 hydro-
thermalen ,,Archaeogastropoda“ und Vergleichsarten, Maximum Likelihood, Evolutionsmodell:
TrNef+I+G, 1=0,3756, G=0,7948, -In=4814,89, ,,Bootstrap“-Werte iiber 50% iiber den Asten.

4.4.1.3 NJ-Analyse

Das Ergebnis der NJ-Analyse (Abbildung 15) zeigt ein dhnliches Ergebnis wie die MP- und
ML-Analyse. Auffallig ist die basale Position von Nerita albicilla zwischen den beiden Au-
Rengruppentaxa. Besonders deutlich werden die geringen genetischen Distanzen zwischen

den napfférmigen ,Archaeogastropoden®, welche die Aufldsung ihrer Positionen erschweren.
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95 I: Haliotis tuberculata
Symmetriapelta wareni
Clypeosectus curvus
Eulepetopsis vitrea
Olgasolaris ethmoconcha
Hirtopelta tufari
64 Lepetodrilus schrolli
[ Shinkailepas tufari
Rhynchopelta concentrica
[ Pyropelta ovalis
Symmetromphalus macleani
81 Fumocapulus alayseae
Symmetromphalus hageni

Pseudorimula leisei
- Olgasolaris tufari

Lepetodrilus fucensis
Gibbula rarilineata
100 — Monodonta labio

Batillus cornutus
Diodora graeca

95

93

79

56

Crepidula adunca

% Cyathermia naticoides
Depressigyra globulus
Mytilus edulis

Nerita albicilla
Acanthochitona crinita

—— 0.01 substitutions/site

Abbildung 15: Phylogenetische Analyse auf der Basis von 1228 bp der 18S rDNA von 26 hydro-
thermalen ,,Archaeogastropoda“ und Vergleichsarten, Neighbour Joining, Evolutionsmodell:
TrNef+I+G, 1=0,3756, G=0,7948, ,,Bootstrap“-Werte iiber 50% iiber den Asten.

44.2 Analyse B

Der Datensatz dieser Analyse basiert auf dem ersten, 430 bp langen Fragment der
18S rDNA von 27 hydrothermalen- und Vergleichsarten. Im Gegensatz zu Analyse A wurde

zusatzlich die Art Shinkailepas conspira einbezogen.

4.4.2.1 MP-Analyse

Bei dieser MP-Analyse waren 96 der 430 bp ,parsimonie-informativ®. Sie ergab mit der
heuristischen Suchoption (100 Wiederholungen) 32 gleichlange Stammbaumentwirfe
(Lange: 256 Schritte, Cl: 0,727, RI: 0,769, RC: 0,559). Der 50% Mehrheitsregel Konsensus-
Baum aus diesen Kladogrammen ist in Abbildung 16 dargestellt. Daraus ist ersichtlich, dass
auch bei dieser Datengrundlage die Art mit docoglosser Radula E. vitrea zu den abgeleites-

ten gehort und mit C. curvus eine monophyletische Gruppe ergibt.
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Aulerdem bilden die beiden hydrothermalen Arten mit gedrehtem Gehause wiederum zu-
sammen mit Nerita albicilla ein Monophylum an der Basis der Innengruppe. Im Gegensatz zu
Analyse A findet sich die auch hier bestatigte Gruppe H. tuberculata - S. wareni an einer
urspringlicheren Position des Stammbaums. Sie zweigt schon vor der Trochiden-Gruppe ab.
Eine Aussage Uber die Phylogenie innerhalb der Familie Phenacolepadidae kann durch das

Hinzufligen der Art Shinkailepas conspira nicht gemacht werden.

&: Clypeosectus curvus

93 Eulepetopsis vitrea

100 | +5 Hirtopelta tufari

e 1 Lepetodrilus schrolli

75 ———— Olgasolaris ethmoconcha
Rhynchopelta concetrica
Symmetromphalus macleani
Shinkailepas tufari

100 Olgasolaris tollmanni

82 Fumocapulus alayseae
Shinkailepas conspira
Pseudorimula leisei
Pyropelta ovalis

100 Symmetromphalus hageni
70 100 Monodonta labio

100 Gibbula rarilineata

100 —— Batillus cornutus
93 Lepetodrilus fucensis

100 Diodora graeca

77 100 — Haliotis tuberculata
100 L Symmetriapelta wareni

Crepidula adunca
&: Cyathermia naticoides

100 100 Depressigyra globulus

— & L Nerita albicilla

Mytilus edulis
Acanthochitona crinita

Abbildung 16: Phylogenetische Analyse auf der Basis von 430 bp der 18S rDNA von 27 hydro-
thermalen , Archaeogastropoda“ und Vergleichsarten, Maximum Parsimony, heuristische
Suchoption, 100 Wiederholungen, 50% Mehrheitsregel Konsensus-Baum (% der Ubereinstim-
mung iiber den Asten) aus 32 gleichlangen Biumen, 96 ,parsimonie-informativ®, ,,gaps =
missing“, Lange: 256, Cl: 0,727, RI: 0,769, RC: 0,559, ,Bootstrap“-Werte iiber 50% unter den

Asten.
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4.4.2.2 ML-Analyse

Fur diesen Datensatz ergab die Suche nach dem passenden Evolutionsmodell das Modell
von KIMURA (K80 +G), wobei eine Gamma-Verteilung mit dem Wert von 0,3319 zugrunde-
gelegt wird (siehe 3.4.4). Die Berechnung mit dem ML-Verfahren ergab einen Baum mit dem
Likelihood-Wert von -In=1860,94 (Abbildung 17). Dieser Stammbaumentwurf zeigt wiederum
die basale Position der Cyathermia-Depressigyra-Gruppe und I&sst nur wenige Folgerungen
innerhalb der napfformigen Archaeogastropoden zu. Im Gegensatz zur MP-Analyse (B)
befindet sich die Haliotis-Symmetriapelta-Gruppe innerhalb der napfformigen ,Archaeo-

gastropoden®.

100 —— Haliotis tuberculata

L Symmetriapelta wareni
Rhynchopelta concentrica
Symmetromphalus macleani
Shinkailepas tufari
Clypeosectus curvus
Eulepetopsis vitrea

A
79 _: Hirtopelta tufari

Lepetodrilus schrolli
Olgasolaris ethmoconcha
Olgasolaris tollmanni
Fumocapulus alayseae
Shinkailepas conspira
Pseudorimula leisei
Pyropelta ovalis
Symmetromphalus hageni
Lepetodrilus fucensis
90 ——— Batillus cornutus
Monodonta labio
Gibbula rarilineata
Diodora graeca
4l Crepidula adunca

100 Cyathermia naticoides
56 Depressigyra globulus
Nerita albicilla
Mytilus edulis

Acanthochitona crinifa

73

'

81

Abbildung 17: Phylogenetische Analyse auf der Basis von 430 bp der 18S rDNA von 27 hydro-
thermalen ,,Archaeogastropoda” und Vergleichsarten, Maximum Likelihood, Evolutionsmodell:

K80+G, G= 0,3319, -In=1860,94, ,,Bootstrap“-Werte iiber 50% iiber den Asten.
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4.4.2.3 NJ-Analyse

Die NJ-Analyse ergab die gleichen Gruppierungen wie die ML-Analyse (B). Auffallig sind die
schon bei Analyse A erwdhnten geringen genetischen Distanzen innerhalb der napfférmigen
~Archaeogastropoden“ und die hohe Anzahl von Substitutionen zwischen der caenogastro-

poden Vergleichsart (Crepidula adunca) und dem abgeleiteten Cluster (siehe Abbildung 18).

100 [ Haliotis tuberculata

— Symmetriapelta wareni

~ Rhynchopelta concentrica
Symmetromphalus macleani

52 Shinkailepas tufari
o7 Clypeosectus curvus
7 Eulepetopsis vitrea

Olgasolaris ethmoconcha

Hirtopelta tufari

100 Lepetodrilus schrolli

— Olgasolaris tollmanni

Fumocapulus alayseae

Pseudorimula leisei

Symmetromphalus hageni

Pyropelta ovalis

Shinkailepas conspira

52 = Lepetodrilus fucensis
Batillus cornutus

Monodonta labio

73 Gibbula rarilineata
Diodora graeca

Crepidula adunca
99 I Cyathermia naticoides
_| L———— Depressigyra globulus

Nerita albicilla

88

81

66

Mytilus edulis
Acanthochitona crinita

—— 0.01 substitutions/site

Abbildung 18: Phylogenetische Analyse auf der Basis von 430 bp der 18S rDNA von 27 hydro-
thermalen ,,Archaeogastropoda“ und Vergleichsarten, Neighbour Joining, 430 bp, Evolutions-
modell: K80+G, G= 0,3319, ,,Bootstrap“-Werte iiber 50% iiber den Asten.

443 Analyse C

Analyse C beinhaltet, verglichen mit den Analysen A und B, zusatzlich die beiden Arten
Bathyacmaea nadinae und Puncturella solis, von denen nur die Sequenz des zweiten,
820 bp langen Fragments ermittelt werden konnte. Die zugrundeliegende Alignierung dieser
Analyse beinhaltet somit 28 Arten, die sich aus zwei AulRengruppentaxa, 19 hydrothermalen

~LArchaeogastropoden“ und sieben marinen Vergleichsarten zusammensetzt.



Ergebnisse 61

4.4.3.1 MP-Analyse

Diese MP-Analyse wurde mit der heuristischen Suchoption durchflihrt, wobei die Anzahl der
maximal zu speichernden Baume pro Wiederholung auf 10 begrenzt wurde. Nach 1000
Wiederholungen lagen schlieRlich 9790 gleichlange Baume vor, deren 50% Mehrheitsregel
Konsensus-Baum in Abbildung 19 zu sehen ist (Lange: 153 Schritte, Cl: 0.793, RI: 0, 871,

RC: 0,690). Innerhalb dieses Datensatzes waren 152 von 820 bp ,parsimonie-informativ.

L‘: Symmetromphalus macieani
64 Symmetriapelta wareni
ﬂ: Puncturella solis
Bathyacmaea nadinae
——— Clypeosectus curvus
Rhynchopelta concentrica
Shinkailepas tufari
Eulepetopsis vitrea
100 ————— Olgasolaris ethmoconcha
9 | Pyropelta ovalis
Lepetodrilus schrolli
Hirfopelta tufari
Fumocapulus alayseae
100 Pseudorimula leisei
100 ——— Symmetromphalus hageni
Lepetodrilus fucensis
Olgasolaris tollmanni
100 100 Haliofis tuberculata
100 [8 L Gibpula rariineata
100 100 L Monodonta labio
100 Bafillus cornutus
81 Diodora graeca
Crepidula adunca
100 100 —— Cyathermia naticoides
79 100 L Depressigyra globulus
Nerita albicilla
Mytilus edulis
Acanthochitona crinita

Abbildung 19: Phylogenetische Analyse auf der Basis von 820 bp der 18S rDNA von 28 hydro-
thermalen , Archaeogastropoda“ und Vergleichsarten, Maximum Parsimony, heuristische
Suchoption, 50% Mehrheitsregel Konsensus-Baum (% der Ubereinstimmung iiber den Asten)
aus 9790 Baumen, 1000 Wiederholungen, Lange: 347, 152 ,pasimonie-informativ“, ,,gaps =
missing*, Cl: 0,793. RI: 0,871, RC: 0,690, ,,Bootstrap“-Werte iiber 50% unter den Asten.

Interessanterweise zeigt die Analyse dieses Datensatzes eine klare Trennung zwischen den
napfformigen ,Archaeogastropoda“ hydrothermaler Systeme und den restliche Taxa. Dabei

ist zu beachten, dass H. tuberculata das Schwestertaxon zu G. rarilineata darstellt, wahrend
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S. wareni das Schwestertaxon zu S. macleani bildet (vgl. Analyse A u. B). In Ubereinstim-
mung mit Analyse A und B werden auch hier die beiden hydrothermalen ,Archaeogastropo-
den“ mit helicoider Schale als Monophylum an einer basalen Position des Stammbaument-
wurfs gezeigt. Fir eine Neuordnung der napfférmigen ,Archaeogastropoden® bietet dieser
Stammbaumentwurf keine Hilfestellung, da die Topologie dieser Arten durch eine Polytomie

dargestellt wird.

44.3.2 ML-Analyse

Die ML-Analyse wurde mit dem Evolutionsmodell TrNef +G (Tamura & Nei 1993) durchge-
fuhrt und ergab einen Stammbaumentwurf mit dem Wert von -In=2891,67 (Abbildung 21).

Die unterschiedlichen Substitutionsraten innerhalb der Sequenz wurden durch eine Gamma-
Verteilung von 0,2629 berlcksichtigt. Dieser Stammbaumentwurf zeigt nur geringe Unter-
schiede zu Abbildung 19 (MP). Interessanterweise bilden die beiden docoglossen Arten
(E. vitrea, B. nadinae) zusammen mit P. solis eine Monophylum, welches aber nicht durch

einen ,Bootstrap“-Wert Uber 50% gestutzt wird.

61 —— Haliotis tuberculata
L— Gibbula rarilineata
Batillus cornutus
Clypeosectus curvus
Rhynchopelta concentrica

Shinkailepas tufari

Eulepetopsis vitrea
i': Puncturella solis

Bathyacmaea nadinae

Olgasolaris ethmoconcha
—— Symmetromphalus macleani
Symmetriapelta wareni
——  Pyropelta ovalis
Lepetodrilus schrolli
Hirtopelta tufari
Fumocapulus alayseae
Pseudorimula leisei
Symmetromphalus hageni
Lepetodrilus fucensis
Olgasolaris tollmanni
Monodonta labio
70 Diodora graeca
Crepidula adunca
ﬂ: Cyathermia naticoides
Depressigyra globulus
Nerita albicilla
Mytilus edulis
Acanthochifona crinita
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4.4.3.3 NJ-Analyse

Der Stammbaumentwurf dieser NJ-Analyse zeigt als einziger 18S rDNA basierter Entwurf
eine basale Position der Caenogastropode Crepidula adunca (Abbildung 20). Weiterhin wird
Nerita albicilla zwischen den AuflRengruppen positioniert. Die verbleibenden Gruppierungen

entsprechen den Ergebnissen der MP- und ML- Analyse.

Haliotis tuberculata

Batillus cornutus

r Clypeosectus curvus

[ Rhynchopelta concentrica

- Shinkailepas tufari

Olgasolaris ethmoconcha

- Eulepetopsis vitrea

Puncturella solis

Bathyacmaea nadinae

I-_ Symmetromphalus macleani
Symmetriapelta wareni

~ Pyropelta ovalis

Lepetodrilus fucensis

Fumocapulus alayseae

Hirtopelta tufari

64 Olgasolaris tollmanni

Pseudorimula leisei

Symmetromphalus hageni

100 Lepetodrilus schrolli

Monodonta labio

79 Gibbula rarilineata

Diodora graeca
99 |: Cyathermia naticoides

Depressigyra globulus
Crepidula adunca

Mytilus edulis
Nerita albicilla
Acanthochitona crinita

— 0.01 substitutions/site

Abbildung 20: Phylogenetische Analyse auf der Basis von 820 bp der 18S rDNA von 28 hydro-
thermalen ,,Archaeogastropoda“ und Vergleichsarten, Neighbour Joining, Evolutionsmodell:
TrNef+G, G= 0,2629, ,,Bootstrap“-Werte iiber 50% liber den Asten.

Abbildung 21: siehe gegeniiberliegende Seite: Phylogenetische Analyse auf der Basis von 820
bp der 18S rDNA von 28 hydrothermalen ,,Archaeogastropoda“ und Vergleichsarten, Maximum
Likelihood, Evolutionsmodell: TrNef+G, G= 0,2629, —In=2891,67, ,,Bootstrap“-Werte iiber 50%

iiber den Asten.
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444 Zusammenfassung der Ergebnisse auf Basis von 18S rDNA-Daten

Alle neun Analysen mit unterschiedlichen DatensatzgréfRen und Analyseverfahren ergaben
eine basale Position von Cyathermia naticoides (Cyathermiidae) und Depressigyra naticoi-
des (Peltospiridae) als Schwestertaxa. Beide Arten besitzen eine gedrehte Schale und sind
fur hydrothermale Quellen endemisch. Aullerdem ergab die Mehrzahl der Analysen eine
stark abgeleitete Position der docoglossen Art Eulepetopsis vitrea. Die NJ-Verfahren zeigen
eine sehr geringe genetische Distanz zwischen den napfférmigen ,Archaeogastropoden®
hydrothermaler Systeme. Dieses begriindet die geringe Aufldsung der Verwandtschaft dieser
Arten auch in den MP- und ML-Analysen.

Die als Vergleichsarten hinzugezogenen Trochidae (Monodonta labio, Gibbula rarilineata)
bildeten fast durchgangig ein Monophylum, wahrend eine weitere Vergleichsart
Haliotis tuberculata in Analyse A und B Uberraschenderweise die Schwesterart zu
Symmetriapelta wareni bildete. Als weitere Vergleichsarten dienten Nerita albicilla (Neritidae)
und Diodora graeca (Fissurellidae). Beide zeigten in keiner der neun Analysen eine Gruppie-
rung mit ihren vermuteten hydrothermalen Verwandten (siehe 5.2.2). Aulerdem nahmen die
caenogastropoden Vergleichsarten (Crepidula adunca, Batillus cornutus) in keinem der

Stammbaumentwiirfe eine apomorphe Position ein.
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5 Diskussion

Die Diskussion gliedert sich in vier Abschnitte. Zunachst erfolgt die Diskussion der Methoden
und der Stammbaumentwirfe, getrennt nach morphologisch- und 18S rDNA-basierten
Analysen. Daraufhin wird die Systematik der einzelnen Familien thematisiert. Im letzten Teil
werden die Ergebnisse der phylogenetischen Analysen mit Verbreitungsdaten verknupft und

anhand dessen die Biogeographie der ,Archaeogastropoda“ diskutiert.

5.1 Methodendiskussion

Die folgenden Abschnitte widmen sich den morphologischen Merkmalen und ihrer Auswahl,
den molekularen Methoden und der Methode der phylogenetischen Analyse. AbschlieRend

werden Bewertungsmethoden der Stammbaumentwurfe thematisiert.

511 Morphologische Merkmale und ihre Auswahl

Bei der Erstellung einer morphologischen Datenmatrix aus einer Kombination von selbster-
hobenen und literaturbasierten Daten tritt ein generelles Problem auf. Die Interpretation von
Merkmalen ist nicht bei allen Arten gleichwertig, da sie abhangig von der Sichtweise des
Untersuchenden ist.

Ein weiterer Punkt der bericksichtigt werden muss, ist ein mdgliches sprachliches
Definitionsproblem. Publikationen, denen die Daten fiir die morphologische Datenmatrix ent-
nommen wurden, stammen aufler von englischen und amerikanischen, auch von franzé-
sischen, japanischen und deutschen Wissenschaftlern. Besonders die japanischen Publika-
tionen weisen Beschreibungen von Merkmalen auf, die sprachliche Unsicherheiten vermuten
lassen. Dieses Problem kann zwar nicht umgangen werden, aber um es nicht durch eine
Ubersetzung ins Deutsche zu verstirken wurde die Originaldatenmatrix in englischer

Sprache erstellt und erst spater, nach Codierung der Merkmale, ins Deutsche Uberflhrt.

Des weiteren stellt die Verfligbarkeit von Vergleichsdaten besonders bei hydrothermalen
Arten ein Problem dar. Von einigen Arten hydrothermaler ,Archaeogastropoden® sind nur
wenige Exemplare vorhanden. Diese konnten nicht ausgeliehen werden, was dazu flihrte,

dass die teilweise minimalen Artbeschreibungen als Datengrundlage ausreichen mussten.
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5.1.1.1 Schalenmerkmale

Die Verwendung von Schalenmerkmalen fur kladistische Analysen beinhaltet in hohem
Male die Gefahr der Konvergenz. So muss auch bei der Einbeziehung der Schalenform
berlcksichtigt werden, dass es innerhalb der ,Archaeogastropoden® zu konvergenten Ent-
wicklungen gekommen sein kann.

Nach HASzZPRUNAR (1988b) ist es ein Dogma, dass napfférmige Gruppen immer Vorfahren
mit gedrehter Schale gehabt haben missen. Seiner Meinung nach beweist das Fehlen eines
helicoiden Protoconchs (Larvalschale) einiger napfférmiger Gruppen, dass sie keine Vor-
fahren mit gedrehter Schale hatten. Auswirkungen dieses moglichen Evolutionsablaufs
werden im Abschnitt zur Interpretation der Stammbaumentwiirfe diskutiert (vgl. 5.2.1).

Eine napfformige Schale kann auch als Anpassung an den Lebensraum gedeutet werden
(vgl. BECK 1994). Parallel zu den Arten der Brandungszone kénnen hohe Strdomungen um die
Austrittstelle der hydrothermalen Flissigkeit einen Selektionsdruck auf Schalen mit niedri-
gem Stromungswiderstand leisten. Hingegen leben Arten mit helicoider Schale moglicher-
weise in geschitzten Zonen des hydrothermalen Okosystems. Zur Uberpriifung dieser
Hypothese waren genaue Daten zur Nischenverteilung der ,Archaeogastropoden® um
-~>chwarze Raucher noétig, doch wurden solche Daten bis jetzt wahrend keiner Expedition

aufgenommen.

Folgende Schalenmerkmale, die fir eine kladistische Analyse denkbar waren, wurden in
dieser Arbeit nicht benutzt: Schalenskulptur, Aperturform, Periostracum und die Skulptur des
Protoconchs. Griinde fiir diese Vorgehensweise werden nachfolgend erlautert.

Die Schalenskulptur wird zur Klassifizierung fossiler Gastropoden herangezogen. Sie eignet
sich nach HASZPRUNAR (1988b) aber nur zur Klarung von verwandtschaftlichen Beziehungen
auf einem geringen systematischen Level. Sind andere Merkmale feststellbar, sollte sie nicht
benutzt werden, da der Konvergenzverdacht groR ist. Da dieses innerhalb der ,Archaeo-
gastropoden® offensichtlich ist, wurde das Merkmal vernachlassigt.

Die Apertur ist abhangig von der Schalenform und somit nicht als unabhangiges Merkmal
codierbar. Hingegen ware die Auspragung des Periostracums als Merkmal einer
kladistischen Analyse denkbar, doch lagen fiir den vorliegenden Datensatz nicht genligend
Informationen vor.

Ahnlich verhalt es sich mit der Skulptur des Protoconchs (Larvalschale). Erstens ist der
Protoconch bei vielen Arten hydrothermaler ,Archaeogastropoden® erodiert oder mit Minera-
lien beschichtet, so dass nur bei weniger als 50% der Arten Informationen zum Protoconch

vorlagen, was die Deutung dieses Merkmals nicht mdglich macht. Zweitens besitzt er nach
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BANDEL (1982) im Gegensatz zu jenem der Caenogastropoden innerhalb der ,Archaeo-
gastropoden® nur wenig Wert fiir eine systematische Unterteilung. Im Gegensatz dazu beruht
die Klassifikation von WAREN & BOUCHET (2001) zum grof3en Teil auf der Skulptur des Proto-

conchs.

5.1.1.2 Weichkorpermerkmale

Die Umwandlung eines Kopftentakels zum Penis kann als Anpassung an den hydrother-
malen Lebensraum gedeutet werden, da eine freie Befruchtung aufgrund der toxischen
Eigenschaften der Hydrothermalflissigkeit unwahrscheinlich scheint (WAREN & BOUCHET
1993). Hiermit bleibt aber die Frage offen, auf welche Weise die Fortpflanzung derjenigen
Arten verlauft, die im gleichen Lebensraum, aber ohne umgewandelten Kopftentakel leben.
Das Vorhandensein oder Fehlen von Augen stellt kein aussagekraftiges Merkmal fur phylo-
genetische Analysen dar, da eine Reduktion von Augen als Parallelentwicklung bei den
meisten Arten der Hydrothermalfauna auftritt. Augen werden in der Tiefsee nutzlos und somit
fehlt der Selektionsdruck.

Die als apomorph interpretierte Schnauzenform mit lateralen Lappen kann als Nahrungs-
anpassung angesehen werden. So konnen die lateralen Lappen einen Vorteil bei der
Nahrungsaufnahme besitzen, da sie zum Sammeln von Bakterien dienen kénnten. PONDER
& LINDBERG (1997) erwahnen, dass das Merkmal Schnauze eigentlich einen Merkmalskom-
plex darstellt und aufgeteilt werden sollte. In diesem Bereich ist weitere anatomische For-
schung notwendig.

Uber den Wert eines verlangerten Halses, wie er bei den Neomphalidae auftritt (Ausnahme:
Retiskenea diploura), kann nur spekuliert werden. Denkbar ware ein groRerer Bewegungs-
radius des Kopfes, der bei sessiler Lebensweise die Nahrungsaufnahme erleichtern kénnte.
Zusatzlich deutet ein besonders bei adulten Exemplaren schwach ausgebildeter Ful® bei
Symmetromphalus hageni auf geringe Lokomotion hin (BECK 1992a).

Uber die Evolution des Merkmals Schalenmuskel herrscht Unklarheit (HASZPRUNAR 1988b,
1993, PONDER & LINDBERG 1997). Die Vereinigung von zwei Schalenmuskeln zu einem ist
genauso denkbar wie der umkehrte Verlauf. HASZPRUNAR (1993) merkt an, dass bei vielen
adulten ,Archaeogastropoden® der Schalenmuskel paarig ist, wohingegen die Caenogastro-
poden einen unpaarigen besitzen. Da innerhalb der napfformigen Arten hydrothermaler
~LArchaeogastropoden® sowohl ein paariger als auch ein hufeisenférmiger Schalenmuskel
auftritt, kann ein, auf den ersten Blick wahrscheinlicher, Zusammenhang zwischen der Napf-
form der Schale und einem hufeisenférmigen Schalenmuskel ausgeschlossen werden. Bei

der Codierung dieses Merkmals ware die Zusammenfassung aller hufeisenformigen Merk-
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malsauspragungen sinnvoll, da durch ihre Unterteilung (siehe 4.1.12) ein haufiger Wechsel
zwischen paariger und hufeisenformiger Merkmalsauspragung méglich war.

Die Interpretation des Merkmals Operculum hangt eng mit der grundsatzlichen Frage des
helicoiden oder napfférmigen Vorfahrens zusammen. Hatten die urspringlichsten Gastro-
poden wirklich eine gedrehte Schale, dann ist das Vorhandensein eines Operculums
hochstwahrscheinlich damit korreliert, da es zum VerschlielRen der Schale dient. Ein Opercu-
lum bei napfformigen Arten kann damit als Beweis fur ihre gedrehten Vorfahren gelten. An-
dererseits ist auch eine sekundare Entstehung der napfférmigen Schale denkbar. Daraus
kann man folgern, dass napfférmige Arten ohne Operculum die urspriinglichsten sind. Im
weiteren Verlauf der Evolution entstanden gedrehte Arten mit Operculum gefolgt von den
sekundar napfférmigen Arten mit Operculum. Leider ist in diesem Zusammenhang nicht zu
klaren, ob einer napfformigen Art primar oder sekundar das Operculum fehlt.

Der Verlust eines Aurikels und damit die Umwandlung von einer diotocarden zu einer mono-
tocarden Ausbildung des Herzens scheint eine evolutive Neuerung zu sein, deren Reduktion
und sekundare Neuentstehung unwahrscheinlich ist. Es ware damit eine Umwandlung des
kompletten Kreislaufsystems verbunden, womit bei diesem Merkmal die Codierung als
Lunreversibel® sinnvoller gewesen ware. Gleichzeitig hatte dieses aber eine zu vermeidende
a priori Bewertung bedeutet.

Das hier ausgewahlte Merkmal Kiementyp eignet sich nur wenig zur Klarung der Phylogenie
der ,Archaeogastropoden”, da die Form der Kiemen innerhalb der Gastropoden hoch
variabel ist (HASZPRUNAR 1988b). Ein interessanteres Merkmal ware das Vorhandensein
(bzw. Fehlen) von Skelettelementen in der Kieme, da diese nach HASZPRUNAR (1988b) als
Synapomorphie der Vetigastropoda gelten und von HICKMAN (1988) als diagnostisches
Merkmal der ,Archaeogastropoden® vorgeschlagen wurden. Leider konnte es aufgrund
fehlender Daten nicht einbezogen werden. Erwahnenswert ist in diesem Zusammenhang,
dass der Gattung Melanodrymia Skelettelemente in der Kieme fehlen (HASZPRUNAR 1989b).
Im Bezug auf die Definition der Vetigastropoden ware eine histologische Analyse von mog-
lichen Kiemen- und epipodialen Sinnesorganen eine sinnvolle Erganzung der durchgefihrten
Untersuchungen, konnte aber aus Zeitgriinden nicht vorgenommen werden.

Des weiteren ware die Untersuchung von Symbionten der Kieme (Epi- oder Endosymbioten)
bei allen ,Archaeogastropoden® eine sehr interessante Fragestellung. Bis jetzt ist nur eine
Endosymbiose bei Hirtopelta tufari (BECK 2002) und eine Ectosymbiose bei Lepetodrilus

fucensis (DE BURGH & SINGLA 1984) bekannt.
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Fur die kladistische Analyse blieben die Auspragung des Nervensystems, des Osphradiums,
der Speicheldriisen, der Oesophagaldrise und die Symbiose mit methan- oder sulfidoxidie-
renden Bakterien (s. 0.) unberticksichtigt.

Zu der Auspragung des Nervensystems sind in der Literatur zu wenig Daten vorhanden und
an dem vorliegenden Material konnten aufgrund unzureichender Fixierung keine Unter-
suchungen des Nervensystems vorgenommen werden.

Auch die Ausbildung des Osphradiums, der Speichel- und der Oesophagaldrise ist noch zu
wenig untersucht. Diese Merkmale kénnten phylogenetisch wertvoll sein, doch gestaltet sich
ihre Untersuchung aufgrund der relativ kleinen MalRe der ,Archaeogastropoden® als

schwierig.

Bei allen Weichkérpermerkmalen sollte beriicksichtigt werden, dass durch Kontraktion,
Fixierung oder Transport an die Meeresoberflache bedingte Veranderungen auftreten kdn-

nen.

5.1.1.3 Radulamerkmale

Bei den selbst bearbeiteten Radulae wurde immer das mittlere Drittel der Radula untersucht,
da dort sichergestellt werden kann, dass die Zahne voll ausgebildet, aber noch nicht abge-
nutzt sind. Leider fehlt in den meisten Publikationen die Angabe aus welchem Bereich der
Radula der beschriebene oder abgebildete Teil stammt.

Radulaeinzelmerkmale wurden nur in den Analysen Il und Il einbezogen, da wie schon er-
wahnt eine Homologisierung der docoglossen und rhipidoglossen Radula nicht moglich ist
(McLEAN 1990a). Auch innerhalb der Gruppen mit rhipidoglosser Radula wird von einigen
Autoren (PONDER & LINDBERG 1997) die Homologie der einzelnen Zahne angezweifelt und
eine Einteilung in Zahnfelder beflirwortet. Diese Hypothese ist bis jetzt nicht genligend belegt
und wurde deshalb in der vorliegenden Arbeit nicht angewandt.

Interessant ist das Auftreten eines verbreiterten 1. Lateralzahns bei den Phenacolepadidae
und den Lepetodrilidae. Wenn die Morphologie der Radula wirklich starker von phylo-
genetischen, als von Okologischen Zwangen beeinflusst wird (HICKMAN 1980), dann musste
dies ein Hinweis zu ihrer verwandtschaftliche Nahe sein. Auflerdem herrschen funktionsmor-
phologische Zwange, da die Radula in Ruhestellung zusammengerollt wird. Andererseits ist
auch eine nahrungsdkologische Anpassung, aufgrund besseren Abschabens des Unter-

grundes mit dieser Form des 1. Lateralzahns denkbar.
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Insgesamt kénnen Radulamerkmale als ein sehr gutes Mittel flr phylogenetische Unter-
suchungen innerhalb eines Radulatyps (rhipidogloss, docogloss) gelten, da sie dort wertvolle
Hinweise zur Evolution der Familien bieten. Hingegen ist der Grundbauplan der Radula
innerhalb einiger Familien der ,Archaeogastropoden so a&hnlich (Neomphalidae,
Peltospiridae), dass dort eine Analyse auf Basis von Radulamerkmalen schwierig wird. Eine
grolte Radulaahnlichkeit kann gerade bei diesen Familien aber auch flir eine mdgliche ver-

wandtschaftliche Nahe sprechen.

51.2 Molekulare Methoden

5.1.2.1 DNA-Extraktion und PCR

Da der grofdte Teil des untersuchten Materials formolfixiert vorlag, konnte die Extraktion der
DNA in den meisten Fallen nicht nach dem Standardprotokoll durchgefiihrt werden. Formol
verursacht eine schwierig zu 16sende Assoziation der DNA (,cross-links“) mit umgebenden
Proteinen (SHEDLOCK et al. 1997, CHASE et al. 1998). Dies fiihrt dazu, dass ein grofder Teil
der DNA wahrend des Extraktionsvorgangs mit den umgebenden Proteinen entfernt wird.
Um diesen Effekt moglichst zu minimieren, erfolgte vor der Extraktion eine Spulung des
Materials in einer Pufferlésung. Auf diese Weise wurde die Entfernung Uberschiissigen For-
mols erreicht. AuRerdem wurde der Extraktionspuffer mit DTT versetzt, da dieses nach
HiLLIS et al. (1996) hilft, die erwahnten Protein-DNA ,cross-links“ zu beseitigen. FRANCE &
KOCHER (1996) machen hingegen eine verlangerte Lysis-Zeit, wie sie zusatzlich in der
vorliegenden Arbeit durchgeflihrt wurde, flr das Lésen der ,cross-links“ verantwortlich.

Die DNA-Extraktion aus ethanolfixierten Tieren konnte hingegen problemlos durchgefuhrt
werden. Allerdings konnte keine DNA aus tiefgefrorenem Material der Cascadian Subduction
Zone, welches spater in Ethanol Uberflihrt wurde, gewonnen werden. Erfolgreich war die
Extraktion hingegen bei eingefrorenem und in Ethanol gelagertem Material aus dem Kuisten-
bereich des MittelImeeres. Worauf dieser Unterschied zurtuckzuflhren ist, konnte nicht genau
geklart werden, doch flhrt er zu der Vermutung, dass ein weiterer Faktor die DNA-Extraktion
und die PCR hemmt. Hinzu kommt, dass in dieser Arbeit nur 21 von 69 Extraktionsversu-
chen an Gastropoden des hydrothermalen Lebensraums erfolgreich waren. Da von anderen
Tieren hydrothermaler Systeme eine hohe Schwermetallkonzentration in den Geweben
bekannt ist (WOHLFAHRT 1998), kann diese als mogliche Fehlerquelle in Betracht gezogen
werden.

Aulerdem trat bei den untersuchten Gastropoden eine starke Fragmentierung der DNA auf,
so dass nur einige hundert Basenpaare am Stuck sequenziert werden konnten (vgl.

MCARTHUR & KOOP 1999, SOBJINSKI 2002). Da keine Informationen Uber den genauen
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Fixierungsvorgang an Bord der Forschungsschiffe vorliegen, liegt die Vermutung nahe, dass
die Tiere nicht sofort nach der Probennahme fixiert wurden. Korpereigene DNAsen fuhren
dann zur Fragmentierung der DNA.

Die Annahme, dass die DNA-Ausbeute mit zunehmender Lagerzeit sinkt (SHEDLOCK et al.
1997, SOBJINSKI 2002) konnte in dieser Arbeit nicht bestatigt werden. Es konnten keine
Unterschiede der extrahierten DNA-Menge zwischen seit 1982 und 1998 gelagertem
Material festgestellt werden.

Aufgrund der oben genannten Erfahrungen sollte fir weitere Untersuchungen mdglichst
ethanolfixiertes Material benutzt werden. Ideal ware die Bearbeitung von frischem Material,
doch ist dies bei der aufwendigen Materialbeschaffung von Tiefseetieren derzeit nicht mog-
lich.

5.1.2.2 Klonierung und Sequenzierung

Nach der PCR musste in einen Vektor mit standardisierten Primerbindungsstellen kloniert
werden, da die Sequenzierung als Auftrag vergeben wurde. Es darf dabei nicht verschwie-
gen werden, dass der Vorgang der Klonierung moglicherweise zu Veranderungen des unter-
suchten DNA-Fragments fuhren kann (BEVAN et al. 1992).

Beste Ergebnisse der Klonierung wurden erzielt, wenn die PCR-Produkte nicht gelagert,
sondern am gleichen Tag kloniert wurden.

Gelegentlich auftretende Unklarheiten in der Basenabfolge konnten durch die Sequenzierung
beider DNA-Strangen geklart und somit eine Fehlerquelle ausgeschlossen werden. Weiterhin
konnte durch den Sequenzvergleich mit der Datenbank des NCBI eine mdgliche Kontamina-
tion der Proben erkannt werden und die Sequenz von Pyropelta musaica aufgrund ihrer
starken Unterschiede zu Vergleichssequenzen verworfen werden.

Problematisch ist in diesem Zusammenhang, dass nur jeweils eine Sequenz pro Art vorliegt.
Auf diese Weise kann die innerartliche Variation nicht bertcksichtigt werden. Die Untersu-
chung innerartlicher Varianz der Sequenz hatte aber den Umfang dieser Arbeit Uberschritten.
Fur folgende, ausschlieBlich auf molekularen Daten basierende phylogenetischen Analysen
waére eine Uberpriifung der innerartlichen Varianz allerdings sinnvoll. Bei Untersuchungen an
Tieren hydrothermaler Quellen der Tiefsee bleibt dabei aber weiterhin das Problem der auf-
wendigen Materialbeschaffung. Jenes flihrt dazu, dass nur wenige Tiere fir DNA-
Untersuchungen zerstort werden durfen. Fir diese Untersuchung lagen von einigen Arten
nur ein oder zwei Exemplare vor, aus denen mit Erlaubnis der verleihenden Sammlung DNA

extrahiert werden durfte (vgl. Anhang I-1).
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Ein Einfluss der Formolfixierung auf die Basenabfolge der Sequenz kann nach FRANCE &
KOCHER (1996) und SHEDLOCK et al. (1997) ausgeschlossen werden. Diese Autoren fihrten
Sequenzvergleiche zwischen formolfixiertem und frischem Material durch und konnten keine

Unterschiede feststellen.

5.1.2.3 Alignierung

Die Alignierung des 18S rDNA-Gens wird durch seine teilweise hochkonservativen Bereiche
erleichtert. Zwischen den konservierten Abschnitten befinden sich aber variable Bereiche.
Ihre genaue Alignierung kann, wie hier durchgefiihrt, nur durch Veranderung der Standard-
programmeinstellungen des Alignierungsprogramms oder eine Nachbearbeitung per Hand
erreicht werden. Leider gibt es noch keine objektiven Kriterien fur die Exaktheit einer Alignie-
rung (HALL 2001). Diese Subjektivitat stellt ein Problem dar, da die Alignierung der Homolo-
gisierung entspricht und somit einen entscheidenden Einfluss auf die Stammbaumrekon-
struktion hat (BOORE & BROWN 1994, DESALLE et al. 1994, MORRISON & ELLIS 1997).

51.3 Phylogenetische Analyse

Fir beide, morphologisch und molekular basierte Analysen gilt, dass in der vorliegenden
Arbeit die Ergebnisse der phylogenetischen Analysen als Konsensus-Baume dargestellt
werden, da es nicht praktikabel ist alle gleichsparsamen Kladogramme abzubilden. Es muss
aber berticksichtigt werden, dass diese Darstellungsweise einen Kompromiss bedeutet, denn
strenggenommen entspricht ein Konsensus-Baum nur einer Summierung mehrerer
gleichermalden sparsamer phylogenetischer Hypothesen und ist damit keine phylogenetische

Hypothese an sich (RIEPPEL 1999).

Ein weiterer gemeinsamer Diskussionspunkt der morphologischen und molekular basierten
Analysen ist die teilweise hohe Zahl an resultierenden gleichsparsamen Stammbaument-
wirfen (A I: 80, A lll: 30, A IV: 45, A A: 42, A B: 32, A C: 9790). Diese hohe Anzahl ist bei
den morphologischen Stammbaumentwurfen wahrscheinlich durch die Quantitdt an Taxa
begriindet, da sie bei vergleichbaren Analysen von PONDER & LINDBERG (1997) ebenfalls
auftritt (64 bis 396 gleichsparsame Baume). In diesem Zusammenhang muss erwahnt
werden, dass die angestrebte vollstandige Auflésung der Verwandtschaftsbeziehungen
eigentlich nur dann erreicht ist, wenn ein einziges, maximal sparsames Kladogramm gefun-
den wurde. Dieses ist ein Idealfall, der ein hohes Mal} an Kongruenz der Merkmale voraus-

setzt und daher in der Praxis kaum je eintritt (RIEPPEL 1999).
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5.1.3.1 Phylogenetische Analyse morphologischer Daten

Ein grundsatzliches Problem computergestutzter, kladistischer Analysen ist der Vorgang der
Codierung. Die Codierung ist zwar unerldsslich um morphologische Daten computerlesbar
zu machen, doch bleiben dabei eine groRe Anzahl von Informationen unbericksichtigt. Auf-
grund der Einteilung in klar abgrenzbare Merkmalsausprdgungen gehen subjektiv wahr-
nehmbare Ubergangsformen zwischen Merkmalsauspragungen verloren. Zusatzlich muss
darauf geachtet werden, dass die Merkmale ,parsimonie-informativ sind. Daflir muss eine
Merkmalsauspragung bei mindestens zwei, aber nicht bei allen Taxa der Datenmatrix vor-
kommen. Autapomorphien bleiben aufgrund dessen unbericksichtigt.

Aulerdem setzt der Algorithmus des Maximum-Parsimony-Verfahrens voraus, dass alle
Merkmale voneinander unabhangig sind. Von dieser Annahme muss in der Praxis Abstand
genommen werden, da z.B. wie in der vorliegenden Arbeit nicht ausgeschlossen werden
kann, dass die Torsion der Schale Auswirkungen auf weitere Merkmale des Organismus hat.
Zusatzlich sollte in einer kladistischen Analyse darauf geachtet werden, dass die Zahl der
Merkmale nicht geringer ist als die Zahl der in der Untersuchung einbezogenen Taxa
(RIEPPEL 1999). Leider ist dieses in der Praxis nur bei Analysen zu einzelnen Familien durch-
fuhrbar, nicht aber, wie hier, bei der Analyse héher Klassifikationsgruppen. Diese bieten in
den meisten Tiergruppen nicht genug homologisierbare Merkmale. So liegt auch in der vor-
liegenden Arbeit auRer bei Analyse IV (Abbildung 12) die Anzahl der Merkmale unter der der
Taxazahl, da gerade innerhalb der ,Archaeogastropoden® bei derzeitigem Kenntnisstand
nicht genudgend homologe und von einander abhangige Merkmale gefunden werden
konnten.

Im Methodenteil (Kap. 3.4.1) wurde auf das Problem der fehlenden Merkmale hingewiesen.
Zur Zeit ist der Einfluss fehlender Merkmale auf die Ergebnisse noch nicht eindeutig bekannt.
Einige Autoren haben versucht zu errechnen, bei welchem Grad der Unvollstandigkeit ein
Taxon aus der Analyse weggelassen werden soll, doch gibt es noch keine allgemein verbind-
lichen Richtlinien (RIEPPEL 1999). Deshalb stellt die selbstgesetzte Grenze von 50% einen
Versuch dar, den mdglicherweise verfalschenden Einfluss von fehlenden Merkmals-

auspragungen in der Datenmatrix zu minimieren.

Trotz aller oben erwahnten Probleme bietet eine computergestitzte kladistische Analyse den
Vorteil, dass grof3e Datenmengen bearbeitet werden kdnnen. Eine Analyse mit Gber 70 Taxa

und 20 Merkmalen ware ohne Hilfe des Computers kaum durchfihrbar.
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Zur eigentlichen Computeranalyse ist noch zu erwahnen, dass die Programmeinstellung
Lunordered®, welche den Wechsel zwischen allen Merkmalsauspragungen und die Reversibi-
litat der Merkmale zuldsst, eine hohe Wirksamkeit des Sparsamkeitsprinzips zufolge hat.
Aulerdem setzt sie die Mdglichkeit der subjektiven Manipulation durch den Untersuchenden
herab. Leider kann diese Einstellung auch zu unrealistischen Neuentstehungen von Merkma-
len fuhren.

Mit der Wahl eines hypothetischen Vorfahrens als Auflengruppe sollte umgangen werden,
dass Apomorphien der AuRengruppe als Plesiomorphien interpretiert werden und zu Fehl-
polarisationen flihren. Dieses Vorgehen stellt ein Minimum an a priori Annahmen bezliglich
der Polarisierung von Merkmalen dar, und entspricht gewissermafien der Null-Hypothese flr

die Polarisierung von Merkmalen (RIEPPEL 1999).

5.1.3.2 Phylogenetische Analyse molekularer Daten

Die Bestimmung der Lesrichtung eines Merkmals ist bei molekularen Daten ebenfalls durch
den AuRengruppenvergleich moglich. Bei molekularen Daten &hnelt dieser Vorgang aber
eher einer ,black box“, da Evolutionslinien nicht anhand von Merkmalsumwandlungen
visualisiert werden kdnnen. Die Mdéglichkeit, einen hypothetischen Vorfahren zu konstruieren,
fallt damit aus. Somit stellen die in Kap. 5.1.3.1 erwahnten mdéglichen Apomorphien der
Aulengruppe eine nicht auszuschlieRende Fehlerquelle dar.

Beim Umgang mit Alignierungslicken bieten sich zwei Mdglichkeiten. Entweder konnen die
Alignierungslicken (,gaps®) als fehlende Merkmale betrachtet werden, oder sie kénnen als
funftes Merkmal fungieren. In dieser Arbeit wurde die erste Vorgehensweise gewahlt, da
Alignierungslicken oft dort auftreten, wo die Positionshomologie nicht eindeutig geklart ist.
Werden sie als flinftes Merkmal betrachtet, kénnen Bereiche mit nicht eindeutig geklarter
Homologie zu fehlerhaften Ergebnissen fiihren.

Ein generelles Problem phylogenetischer Analysen auf Basis von DNA-Daten ist, dass es fur
jede Nukleotidposition (entspricht dem Merkmal) nur vier Merkmalsauspragungen
(A, G, C, T) gibt. Somit ist die Mdglichkeit der Homoplasie hoch und schwierig zu erkennen
(BOORE & BROWN 1994).

Einige Autoren gehen davon aus, dass helikale Regionen der Sekundarstruktur von DNA-
Molekulen starker unter Selektionsdruck stehen als Regionen mit ungepaarten Nukleotiden
(WHEELER & HONEYCUTT 1988). Aufgrund dieser Annahme werden in einigen Analysen die-
jenigen Sequenzpositionen starker gewichtet, die an einer Basenpaarung beteiligt sind. Da

bei Vergleichen der Variabilitdt von 18S rDNA-Molekilen bei verschiedenen Tierarten fest-
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gestellt wurde, dass es durchaus variable doppelstrangige und konservierte einzelstrangige
Bereiche gibt (VAWTER & BROWN 1993), wurde hier auf eine unterschiedliche Gewichtung
gepaarter und ungepaarter Sequenzpositionen verzichtet.

Die Auswahl des 18S rDNA-Gens zur Klarung der hier untersuchten Fragestellungen leitet
sich daraus ab, dass es sich nach HiLLIS & DIXON (1991) zur Untersuchung weit zurlck-
liegender Aufspaltungsereignisse eignet. Weiterhin ist der Einsatz von universellen Primern
moglich und alternierendes Vorhandensein von konservierten und variablen Positionen

erleichtern die Alignierung.

5.1.3.3 Analyseverfahren

Das Maximum-Parsimony-Verfahren ist mathematisch gut untersucht und beruht nur auf
der einen Annahme, dass evolutiver Wandel selten ist. Dieses ist der groRe Vorteil des
Verfahrens, denn bei moglichst wenig Annahmen zum Evolutionsprozess sind die Anzahl
falsch gemachter Annahmen geringer. Gleichzeitig kann diese Annahme auch einen Nachteil
darstellen, da nur beobachtete Ubereinstimmungen als Homologien betrachtet werden kon-
nen (PAGES & HOLMES 1998). Gerade bei molekularen Daten kann diese Annahme proble-

matisch sein, da Substitutionen haufig stattfinden kénnen.

Ein weiterer Diskussionspunkt zu diesem Verfahren ist das sogenannte Problem der ,long
branch attraction (FELSENSTEIN 1978). Dieses gilt fur morphologisch und molekulare Daten
gleichermalien. Es kann namlich durch eine grof’e Anzahl von Merkmalswechseln (bzw.
Substitutionen) vorkommen, dass eine zufélligerweise Ubereinstimmung mit einem Taxon
suggeriert wird, ohne dass es sich dabei um das wirkliche Schwestertaxon handelt. Fehler-

quelle ist dabei das Missverhaltnis zwischen Analogien und Homologien (WAGELE 2000).

Bei Nutzung des Maximume-Likelihood-Verfahrens wird die Annahme gemacht, dass Sub-
stitutionen unabhangig voneinander erfolgen, da jede Nukleotidposition getrennt betrachtet
wird. Diese Annahme ist aber keineswegs geklart, da keine Untersuchung bekannt ist, die
belegt, dass jede Nukleotidposition unabhangig voneinander evolviert.

Zusatzlich hangt die Qualitdt einer Maximum-Likelihood-Analyse stark von der Wahl des
Evolutionsmodells ab. Es gibt aber keine Mdglichkeit die Plausibilitdt des ausgewahlten
Modells zu bewerten.

Aulerdem missen bei Nutzung dieses Verfahrens erst alle alternativen Dendrogramme flir

einen Datensatz errechnet werden, um dann unter ihnen jenes zu finden, das unter An-
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nahme des gewdahlten Evolutionmodells mit hoéchster Wahrscheinlichkeit die Topologie
erklart. Dieses erfordert einen nicht unerheblichen Rechenaufwand, fiir den auch Computer

mit hoher Rechenleistung mehrere Tage bendtigen.

Im Gegensatz zum Maximum-Likelihood-Verfahren bendtigt das Neighbour-Joining-
Verfahren nur geringe Rechenleistung und ergibt immer nur einen Stammbaumentwurf.
Diese fiur die Praxis unibersehbaren Vorteile sollen aber nicht dariber hinwegtduschen,
dass es sich hierbei um ein Clusterverfahren handelt, dessen derzeit benutzte Algorithmen
(PAUP* 4.0b8) fur die Reihenfolge der Taxa in der Datenmatrix anfallig sind (WAGELE 2000).
Dieses kann dazu fiihren, dass die Topologie des Stammbaumentwurfs von der Reihenfolge
der Taxa abhangt. AulRerdem kénnen Autapomorphien die berechneten Distanzen beeinflus-

sen.

5.1.3.4 Bewertung phylogenetischer Analysen

Bei allen Maximum-Parsimony-Analysen kdnnen zur Bewertung der Ergebnisse Indizes be-
rechnet werden. Dabei gibt der Konsistenz-Index oder ,consistency index” (Cl) den Grad der
Homoplasie eines Kladogramms an, und hat bei 1 seinen Optimalwert (RIEPPEL 1999).
Dieser Wert kann aber nicht zum Vergleich kladistischer Analysen untereinander genutzt
werden, da er von der Grélke der verwendeten Merkmalsmatrix abhangt. Der Retentions-
Index (RI) bietet ein Mall fur das Verhaltnis von wirklichen und scheinbaren Synapo-
morphien, dessen optimaler Wert ebenfalls 1 ist (SCHUH 2000). Eine Kombination beider
Werte stellt der berichtigte Konsistenz-Index dar (RC). Er berlicksichtigt den Einfluss nichtin-
formativer Merkmale auf eine Datenmatrix und dient zur Vergleichbarkeit phylogenetischer
Analysen (RIEPPEL 1999).

Bei der Interpretation dieses Indizes muss berilicksichtigt werden, dass mit zunehmendem
Umfang einer Datenmatrix schon allein statistisch gesehen die Wahrscheinlichkeit fur
Homoplasie wachst (RIEPPEL 1999).

Aulerdem muss hier angemerkt werden, dass es sich bei den dargestellten Werten der
Indizes um diejenigen eines sparsamsten Kladogramms handelt und nicht um die des
Konsensus-Baumes, da dessen Werte von denen der eigentlichen phylogenetischen Hypo-
thesen abweichen kénnen.

.Bootstrap“-Analysen, 1985 von FELSENSTEIN eingeflhrt, wurden im Laufe der letzten Jahre
zu einer populdren Analysemethode computergenerierter Stammbaume. Nach Richtlinien
von HiLLIS & BULL (1993) sollen nur Verzweigungen mit ,Bootstrap“-Werten tber 70%

zulassig sein. Andererseits wird die Aussagekraft der Methode berechtigterweise von einigen
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Autoren angezweifelt (z.B. DESALLE et al. 1994). So besitzt sie nach KITCHING (1998) erst ab
einer Datenmatrix mit 1000 Merkmalen einen Aussagewert und ist somit fir morphologische
Analysen nicht geeignet. Aus diesem Grund wurden in der vorliegenden Arbeit fiir den
morphologischen Datensatz keine ,Bootstrap“-Analysen berechnet.

Zusatzlich sollte berlicksichtigt werden, dass mit ,Bootstrap“-Analysen nur eine Aussage zur
Ubereinstimmung von berechneter Topologie und Datensatz und nicht zum Wert der phylo-
genetischen Hypothese gemacht wird. So kann z.B. eine monophyletische Gruppe, die nur
durch eine oder zwei unzweideutige Synapomorphien sehr gut begriindet sein mag, in der

.Bootstrap“-Analyse einen sehr geringen Wert aufweisen (RIEPPEL 1999).

5.2 Diskussion der Stammbaumentwiirfe

In den folgenden Abschnitten werden die Ergebnisse der morphologisch und molekular ba-
sierten Stammbaumentwurfe getrennt diskutiert und anschlieBend die Systematik der unter-
suchten Familien thematisiert. Die Diskussion der morphologischen Ergebnisse orientiert

sich an den von WAREN & BOUCHET (2001) vorgeschlagenen Unterklassen (siehe Tabelle 1).

5.21 Stammbaumentwiirfe auf Basis morphologischer Daten

In Ubereinstimmung mit Analysen von GOLIKOV & STAROBOGATOV 1975, HASZPRUNAR 1988a,
b, PONDER & LINDBERG 1996, 1997 zeigt Analyse | (Abbildung 9: S. 46) die docoglossen
Arten als basale Gruppe. Demnach kénnen die hydrothermalen Vertreter der Acmaeidae und
die Neolepetopsidae als erster evolutiver Seitenzweig der ,Archaeogastropoden angesehen
werden (vgl. SASAKI 1998). Zwar zeigt diese Analyse die beiden Gattungen der
Neolepetopsidae durch Bathyacmaea getrennt, doch kann dieses als Artefakt durch fehlende
Radulaeinzelmerkmale angesehen werden. Uber die Verwandtschaft innerhalb der
docoglossen Arten gibt Analyse Il (Abbildung 10: S. 49) anhand von Radulaeinzelmerkmalen
Aufschluss. Unterstitzt durch einen hohen Konsistenz-Index von 0,933 kénnen die hydro-
thermalen Vertreter der Acmaeidae auch dort als die urspriinglichsten ,,Archaeogastropoda®“
angesehen werden (siehe 5.3.1). Anhand des Ergebnisses von Analyse Il lasst sich eine
klare Evolutionslinie von den im Westpazifik beheimateten Arten der Acmaeidae und den
urspringlichen Arten der Gattung Paralepetopsis zu den abgeleiteten Arten der Gattung
Paralepetopsis im Atlantik verfolgen. Die abgeleiteten neolepetopsiden Gattungen
Neolepetopsis und Eulepetopsis findet man nur im Ostpazifik. Die einfache Radula der

Acmaeidae mit der Zahnformel 0-1-0-1-0 veranderte sich zu der komplexeren der
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Neolepetopsidae. Die Ahnlichkeit ihres Zentralfeldes mit dem der rhipidoglossen Radula wird
hier als Parallelentwicklung interpretiert und nicht, wie von MCLEAN (1990a) postuliert, als
Ubergangsform zwischen der docoglossen und rhipidoglossen Radula angesehen.

Analyse | (Abbildung 9: S. 46) bietet aufgrund der deutlichen Gruppierung aller Arten mit
rhipidoglosser Radula ein unterstitzendes Argument flr die erstmals von MORCH (1865)
eingefiihrte Bezeichnung Rhipidoglossa auf héherer Klassifikationsebene. Diese Bezeich-
nung wurde von SASAKI (1998) und BECK (1995, 2002, im Druck) wieder aufgegriffen, da
damit die Monophylie aller rhipidoglossen Arten deutlich wird. Eine Einteilung der Gastropo-
den in Eogastropoda - docoglosse Arten - und Orthogastropoda - alle restlichen Taxa -, wie
sie von PONDER & LINDBERG (1997) eingefuhrt wurde scheint nicht sinnvoll, da durch die
Verwendung der Begriffe Doco- bzw. Rhipidoglossa, die Abgrenzung der docoglossen Arten
ausreichend deutlich wird. Aulerdem wird die Verwendung der Bezeichnung
Patellogastropoda uberflissig, da diese synonym zu Docoglossa ist.

Innerhalb der Rhipidoglossa zeigt Analyse | (Abbildung 9: S. 46) im Gegensatz zu Analyse IlI
(Abbildung 11: S. 50) die Pyropeltidae, die hier als Vertreter der Cocculiniformia gelten,
Ubereinstimmend mit HASZPRUNAR (1988b) und PONDER & LINDBERG (1997) als basale
Gruppe. Dieses ist durch die Symplesiomorphie der fehlenden Teleoconchwindung mit der
Aulengruppe und den Docoglossa bedingt. Die basale Position der Pyropeltidae kann mit
den Hypothesen zum paldozoischen oder mesozoischen Ursprungs dieser Familie in Ein-
klang gebracht werden (MCLEAN 1985, BECK 1996). Fossile Belege kdnnen in diesem Zu-
sammenhang nicht zu Rate gezogen werden, da von rhipidoglossen Gastropoden hydro-
thermaler Quellen Fossilfunde fehlen (MCARTHUR & TUNNICLIFFE 1998).

Ein Schwestergruppenverhaltnis der Pyropeltidae zu den Clypeosectidae-Fissurellidae, die
mit den Scissurellidae eine monophyletische Gruppe bilden, wie es sich aus Analyse Il
(Abbildung 11: S. 50) ableitet, erscheint unwahrscheinlich, da die Pyropeltidae den
Vetigastropoda nahe stehen wirden. Die Gruppierung mit den Clypeosectidae-Fissurellidae
wird in Analyse Il (Abbildung 11: S. 50) nur durch eine Synapomorphie (Vorhandensein der
Lateromarginalplatte) gestutzt. AulRerdem lasst ein niedriger Konsistenzindex von 0,296
Konvergenz vermuten.

Eine weitere, sich an die traditionelle Klassifikation anschlie®ende und von WAREN &
BOUCHET (2001) vorgeschlagene Unterklasse ist Neritimorpha. Vertreter dieser Gruppe, die
Phenacolepadidae, finden sich in Analyse | (Abbildung 9: S. 46) in einem schwachbegriinde-
ten Cluster, dass auller dieser Familie alle Fissurellidae, Clypeosectidae, Scissurellidae,
Lepetodrilidae, Gorgoleptidae, Peltospiridae und eine Art der Trochidae beinhaltet (Synapo-
morphie: Vorhandensein eines Septums im Schaleninnern). Im Gegensatz zu Hypothesen

von HASZPRUNAR (1988b) und PONDER & LINDBERG (1996, 1976) bilden die Neritimorpha hier
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nicht die Schwestergruppe der Cocculiniformia und kénnen nicht als eher plesiomorphe
Gruppe bezeichnet werden, sondern gelten nach Analyse | (Abbildung 9: S. 46) als relativ
abgeleitete Gruppe. Nach Analyse Ill (Abbildung 11: S. 50) bilden sie mit den napfférmigen
Peltospiriden eine monophyletische Gruppe. Beide Ergebnisse bestatigen die Hypothese von
SASAKI (1998), dass die Neritimorpha entgegen traditionellen Ansichten eine mittlere phylo-
genetische Position innerhalb der ,Archaeogastropoda“ einnehmen.

Die Neomphalina (sensu MCLEAN1990b) zeigen sich in beiden Analysen (Analyse | und
Analyse lll) als paraphyletisch. Nach Analyse | muss es innerhalb eines Clusters aus Arten
der Peltospiridae, Cyathermiidae, Trochidae sowie allen Arten der Neomphalidae und der
Gattung Melanodrymia zur Entwicklung der gewundenen Schale gekommen sein. Dieses
wlrde der Annahme der urspringlich gedrehten Schale der Gastropoden widersprechen und
die Hypothese von HASZPRUNAR (1988b), der zufolge die urspriinglichen Gastropoden napf-
formig gewesen sein konnen, unterstitzen. Die Familie Melanodrymiidae wird durch
Ergebnisse von Analyse | und Analyse Il nur bedingt unterstitzt. In Analyse Il ergeben 67%
aller Kladogramme eine monophyletische Gruppe aus der Gattung Melanodrymia und
Planorbidella planispira. WAREN & BOUCHETs (2001) Vorschlag, die Melanodrymiidae und die
Cyathermiidae die in die Neomphalidae zu integrieren stitzt sich auf anatomische Untersu-
chungen von ISRAELSSON (im Druck) an verschiedenen Arten der Neomphalidae, Cyather-
miidae und Melanodrymiidae. lhre Begrundung, die Umwandlung des linken Kopftentakels
beim Mannchen sei eine Synapomorphie der Neomphalidae, Cyathermiidae und Mela-
nodrymiidae, wird durch die Ergebnisse von Analyse | unterstiitzt.

In diesem Zusammenhang muss aber berlcksichtigt werden, dass bei diesem Merkmal
Konvergenz nicht ausgeschlossen werden kann, vor allem da der umgewandelte Kopf-
tentakel der Cyathermiidae im Gegensatz zu dem der Neomphalidae und Melanodrymiidae
zwei Cirri an der Spitze besitzt. Molekulare Ergebnisse und das Vorhandensein von napf-
formigen und gedrehten Arten in einer Familie sprechen auf3erdem gegen eine Einbeziehung
von Cyathermiidae und Melanodrymiidae in die Neomphalidae.

Die Peltospiridae kénnen eindeutig als paraphyletisch angesehen und nach Analyse | und
Analyse lll in je eine Gruppe mit napfférmiger und gedrehter Schale eingeteilt werden (siehe
5.3.7). Dieses Ergebnis bestatigt die Hypothese aus SCHWARzPAUL & BECK (im Druck).
Damit wird auch die Monophylie der Neomphalina (syn. Neomphaloidea) fraglich. Da aber
der gemeinsame Radulagrundtyp der Neomphalidae und Peltospiridae fir die Monophylie
der Neomphalina spricht, ist zu hoffen, dass weitere anatomische und genetische Arbeiten
eine eindeutige Klarung der phylogenetischen Beziehung dieser Gruppe herbeifihren

kbnnen.
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Die Aufstellung einer Unterklasse der Vetigastropoda mit den Familien Lepetodrilidae,
Gorgoleptidae, Scissurellidae, Clypeosectidae und Fissurellidae und Trochidae kann nach
vorliegenden Ergebnissen nicht unterstiitzt werden, da hier keine Synapomorphie gefunden
wurde. Dieses ist wahrscheinlich durch die Merkmalsauswahl begriindet ist (5.1.1), da das
Vorhandensein von ,bursicles” (Sinnesorgane an den Ctenidien) , welche nach HASZPRUNAR
(1988b) als Synapomorphie der Vetigastropoda gelten, hier aus Zeitgriinden (ultrastrukturelle
Methoden) nicht untersucht werden konnte. Innerhalb der ,Vetigastropoda“ zeigt Analyse |
die Monophylie von Scissurellidae, Clypeosectidae und Fissurellidae (Synapomorphie: zwei
Kiemen, Schalenschlitz). Clypeosectidae und Fissurellidae bilden eine monophyletische
Gruppe, welches ihre Zusammenfassung in der Uberfamilie Fissurelloidea unterstiitzt.

Die Schlussfolgerungen dieser Uberlegungen und ein neuer Klassifikationsvorschlag sind
Kapitel 6 zu entnehmen.

Zum direktem Vergleich morphologischer und molekularer Ergebnisse diente Analyse IV.
Wie aus dem Vergleich der Stammbaumentwirfe aus Analyse IV (Abbildung 12) und
Analyse A (MP-Analyse, Abbildung 13) zu entnehmen ist, besteht die einzige Ubereinstim-
mung darin, dass Symmetriapelta wareni eine relativ basale Position einnimmt.

Prinzipiell mussten die Ergebnisse Ubereinstimmen, da es nur einen Ablauf der Evolution
gegeben haben kann. Die Unterschiede zwischen den Stammbaumentwiirfen beruhen auf
den unterschiedlichen Informationsgehalten der Merkmale und Bewertungskriterien der
jeweiligen Verfahren (WAGELE 2000). Dieses spricht auch gegen eine Kombination morpho-
logischer und molekularer Daten in einer Datenmatrix, da eine zufallig konvergente Basen-

position ein komplexes morphologisches Merkmal aufheben kénnte.

5.2.2 Stammbaumentwiirfe auf Basis von 18S rDNA-Daten

Sequenzen der 18S rDNA wurden als erstes fur DNA-basierte phylogenetische Untersuchen
genutzt (FIELD et al. 1988) und dienten bisher bei vielen Untersuchungen zur Phylogenie der
Mollusken (GHISELIN 1988, KENCHINGTON et al. 1994, WINNEPENNINCKX et al. 1996) und
speziell der Gastropoden als Datengrundlage (BARGUES & MAS-COMA 1997, HARASEWYCH et
al. 1997, 1998, WINNEPENNINCKX et al. 1998, WOLLSCHEID & WAGELE 1999, HARASEWYCH &
MCARTHUR 2000, YOON & Kim 2000). Erstaunlicherweise zeigten die Untersuchungen haufig
Ergebnisse, die den morphologisch basierten widersprachen. So ergab sich z.B. eine
plesiomorphe Position der Gastropoden zu den Polyplacophora (KENCHINGTON et al. 1994),
oder die Monophylie der Bivalvia und der Gastropoden wurde nicht unterstitzt

(WINNEPENNINCKX et al. 1996).
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Ebenso zeigen die 18S rDNA Ergebnisse dieser Arbeit einige Unterschiede zu den morpho-
logischen Ergebnissen und allgemein anerkannten Annahmen.

Innerhalb des jeweiligen Datensatzes (A, B, C) fiihrten die drei Analyseverfahren (Maximum
Parsimony, Maximum Likelihood, Neighbour Joining) zu fast Ubereinstimmenden Ergebnis-
sen. Anhand der Ergebnisse der NJ-Analysen ist erkennbar, dass die Sequenzunterschiede
zwischen den napfférmigen hydrothermalen Arten sehr gering sind. Dieses stellt ein Problem
bei der Interpretation der Ergebnisse dar, da hiermit die eigentliche Fragestellung, namlich
die phylogenetischen Beziehungen innerhalb der ,Archaeogastropoden® nur teilweise geklart
werden kénnen. Hingegen liefert die basale Position der beiden hydrothermalen Arten mit
helicoider Schale (C. naticoides, D. globulus) einen eindeutigen Hinweis, dass die napf-
formigen und gedrehten Arten der Peltospiridae in getrennten Familien eingeordnet werden
sollten. Aulerdem stiitzt dieses Ergebnis die Theorie, dass die Vorfahren napfformiger
»+Archaeogastropoda“ eine helicoide Schale besalen.

Des weiteren lasst sich aus den Ergebnissen folgern, dass es keine nahe Verwandtschaft
zwischen den Arten des Litorals und den entsprechenden hydrothermalen Vertretern der
Familie gibt. So sind die Arten der Phenacolepadidae (Olgasolaris, Shinkailepas) naher mit
anderen napfférmigen hydrothermalen Arten verwandt als mit einer Art der Neritidae aus der
Gezeitenzone (Nerita albicilla). Gleiches gilt fur die Fissurellidae, da in Analyse C Diodora
keine Gruppe mit Puncturella bildet. Dies |lasst den Schluss zu, dass es zu einer unabhan-
gigen Evolution in der Tiefsee gekommen sein muss.

Uberraschend ist die Positionierung der docoglossen Art (Eulepetopsis vitrea) innerhalb der
Rhipidoglossa als Schwestergruppe der Clypeosectidae in Analyse A und B. In Analyse C
wurden zwei docoglosse Arten berlcksichtigt, doch auch hier nehmen sie eine Position in-
nerhalb der Rhipidoglossa ein. Dieses widerspricht allen morphologischen Ergebnissen und
legt die Vermutung nahe, dass dieses durch den Effekt der ,long branch attraction® (siehe
5.1.3.3) verursacht wurde. Somit wurden die ursprunglichen Merkmale durch eine hohe
Anzahl an Substitutionen Uberdeckt. Dieses Problem wird auch in Arbeiten von HARASEWYCH
et al. (1997) und MCARTHUR & KOOP (1999) im Zusammenhang mit Patellogastropoden
beschrieben.

Auch das Schwestergruppenverhaltnis von Haliotis tuberculata und Symmetriapelta wareni
(Analyse A und B) kann durch keine morphologischen Merkmale gestutzt werden und ist
wahrscheinlich ebenfalls auf den oben genannten Effekt zurtickzuflhren.

Die basale Position der Caenogastropoden in allen Stammbaumentwirfen kann nicht erklart
werden. In diesem Zusammenhang muss darauf hingewiesen werden, dass die Sequenzen
aus der GenBank nicht Uberprift werden kénnen. Somit kann eine fehlerhafte Sequenz nicht

erkannt werden. Dieses gilt ebenso fir die Auengruppensequenzen, bei denen die nahere
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Verwandtschaft der Bivalvia zu den Gastropoden im Vergleich zu den Polyplacophora nicht
Uberbewertet werden sollte.

Vergleicht man die Ergebnisse dieser Arbeit mit anderen Untersuchungen auf der Basis
molekularer Daten, so zeigt sich bei HARASEWYCH & MCARTHUR (2000) eine Ubereinstim-
mung in der evolutiven Reihenfolge der gemeinsam untersuchten Arten. Da aber in der
Analyse dieser beiden Autoren nur hydrothermale Patellogastropoden untersucht wurden,
kdnnen keine weiteren Schlisse gezogen werden. Aufderdem unterstutzt die Analyse von
HARASEWYCH & MCARTHUR (2000) ein Schwestergruppenverhaltnis zwischen den
Neritimorpha und allen anderen Gastropoden. Dieses steht morphologischen Ergebnissen
entgegen, die Patellogastropoda und die Ubrigen Gastropoden als Schwestergruppen dar-
stellen (HASZPRUNAR 1988b, PONDER & LINDBERG 1996, 1997, SASAKI 1998). COLGAN et al.
(2000) bezogen in ihre Untersuchung zur Phylogenie der Gastropoden auf Basis von
28S rDNA und Histon H3 Sequenzen Depressigyra globulus und Lepetodrilus fucensis ein.
Je nach Datengrundlage ist Depressigyra oder Lepetodrilus urspriinglicher.

MCARTHUR & KooPs (1999) Untersuchungen an hydrothermalen Gastropoden auf der Basis
von 28S rDNA-Daten zeigten die Monophylie der Neomphalina anhand der Gattungen
Melanodrymia, Cyathermia, Peltospira, Rhynchopelta und Depressigyra. Dieses widerspricht
den hier gezeigten Ergebnissen, welche die Polyphylie der Neomphalina, reprasentiert durch
Symmetriapelta, Hirtopelta, Symmetromphalus, Fumocapulus, Cyathermia, Rhynchopelta
und Depressigyra favorisieren. Hingegen konnten die Untersuchungen von MCARTHUR &
Koopr (1999) ubereinstimmend mit den vorliegenden Ergebnissen keine Monophylie der
Peltospiridae unterstitzen. Abschlieliend bemerken MCARTHUR & KOOP (1999), dass sich
die Sequenz der 28S rDNA nicht eignet, die Phylogenie hydrothermaler Gastropoden zu
klaren (vgl. DAYRAT et al. 2001) und schlagen die 18S rDNA fir weitere Untersuchungen vor.
Leider sind die Sequenzunterschiede der 18S rDNA zwischen den napfférmigen hydro-
thermalen Arten extrem gering, so dass sie sich auch nur teilweise eignet, um die Phylogenie
innerhalb dieser Gruppe zu klaren. Deshalb sind weitere Untersuchungen nétig, um ein oder
mehrere geeignete Gene zur Aufldsung der Phylogenie dieser Gruppe zu finden. Nach
BOORE & BROWN (1994) ware die Sequenzierung mitochondrialer DNA sinnvoll, da sie zur
Klarung phylogenetischer Probleme auf niedrigerem Verwandtschaftslevel geeignet ist.
Insgesamt muss bei der Interpretation aller auf genetischen Daten beruhenden Stammbaum-
entwlrfen beriicksichtigt werden, dass es sich dabei immer um einen Genstammbaum han-

delt.
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5.3 Zur Systematik einzelner Familien

Eine vollstandige Auflosung der phylogenetischen Beziehungen innerhalb der einzelnen
Familien konnte mit vorliegenden Daten nicht erreicht werden und war auch nicht Ziel dieser
Arbeit. Trotzdem fielen wahrend der morphologischen Untersuchungen und der Literatur-
studien einige Details auf, die fur die Systematik der einzelnen Familien interessant sind und
nachfolgend vorgestellt werden.

Die Systematik der Trochidae wird dabei nicht erlautert, da hier nur die drei hydrothermalen
Vertreter dieser vielfaltigen und mehrere hundert Arten zahlenden Familie berlcksichtigt

wurden.

5.3.1 Systematik der Acmaeidae

Hypothesen zur Verwandtschaft innerhalb der hydrothermalen Vertreter der Acmaeidae kon-
nen aufgrund der vorliegenden Ergebnisse nicht gemacht werden, da die morphologischen
Unterschiede innerhalb dieser Gruppe relativ gering sind (s. u., vgl. BECK 1996). Erschwe-
rend kommt hinzu, dass die Weichkorpermerkmale von Serradonta vestimentifera und
Bathyacmaea secunda in den Artbeschreibungen nicht untersucht wurden und diese Arten
nicht als Material vorlagen. Deshalb wurden sie nicht fir die Analyse berlicksichtigt.

Im Laufe der morphologischen Untersuchungen der Acmaeidae stellte sich heraus, dass die
Unterschiede zwischen den weiteren drei Arten der Gattung Bathyacmaea (B. jonassoni,
B. nadinae, B. nipponica) so gering sind, dass sie sich in den fir die kladistische Analyse
verwendeten Merkmalen nicht unterschieden und als ein Taxon zusammengefasst wurden.
B. jonassoni ist nur von zwei Exemplaren beschrieben und kann ausschlief3lich durch eine
glatte Schalenstruktur und eine relativ hohe Schale von B. secunda unterschieden werden.
Dieses macht den Artstatus unsicher. BECK (im Druck) erwdgt im Gegensatz dazu, die
Etablierung einer neuen Gattung Nipponacmaea flr Bathyacmaea secunda, da sich diese
Art aufgrund von Radulamerkmalen stark von den drei anderen Arten der Gattung
Bathyacmaea unterscheidet. Zur Verifikation dieses Vorschlages waren weiterfihrende Un-
tersuchungen sinnvoll.

Interessant ist das Ergebnis von Analyse Il, welches die hydrothermalen Acmaeidae auf-
grund von Radulamerkmalen als Vorfahren der Gattung Patella zeigt. Diese Gattung nimmt
eine Stellung zwischen den acmaeiden und neolepetopsiden Arten ein. Diese Zwischenstel-
lung kénnte auf eine sekundare Einwanderung der Neolepetopsidae in den hydrothermalen

Lebensraum deuten.
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5.3.2 Systematik der Neolepetopsidae

Die Gattung Paralepetopsis ist nach den Ergebnissen von Analyse | und Analyse Il die
urspringlichste Gattung der Familie. Aus ihr haben sich die Arten der Gattung Neolepetopsis
entwickelt, wahrend Eulepetopsis vitrea als abgeleitetste Art der Neolepetopsidae angese-
hen werden kann. lhre Zugehorigkeit zu den Neolepetopsidae wird trotz des Ergebnisses der
molekularen Analyse nicht angezweifelt, da die Morphologie ihrer Radula sie eindeutig dieser

Familie zuordnen lasst (siehe Tafel 17d).

Nach Ansicht von WAREN & BOUCHET (2001) sind die Radulae der Neolepetopsidae hin-
gegen nicht gut genug untersucht, um einen Vergleich zwischen den Arten zuzulassen.

Zur Artabgrenzung von N. verruca und N. densata ist anzumerken, dass MCLEAN (1990a)
N. verruca nur an zwei Exemplaren beschrieb, von denen der Paratyp wahrend der Unter-
suchungen verloren ging, bevor eine Radulapraparation durchgeflihrt werden konnte. Da bis
heute noch keine weiteren Funde publiziert sind, kdnnen die beiden Arten nur an Hand der
Schalenskulptur unterschieden werden. AufRerdem halten WAREN & BOUCHET (2001) wie
schon in Kap. 4.2.2 erwahnt, die Unterschiede zwischen den Gattungen Neolepetopsis und
Paralepetopsis flr nicht sehr deutlich. Diese Aussage konnte durch eigene Untersuchungen
bekraftigt werden (vgl. Tafel 2, 3 und 17).

P. rosemariae und P. lepichoni gehéren zu den leider zahlreichen hydrothermalen Arten, die
bis jetzt nur vom Holotyp bekannt sind. Es sollte hinterfragt werden, ob die lbliche Beschrei-
bung neuer Arten an nur einem Exemplar sinnvoll ist. Einige Arten hydrothermaler Quellen
wurden durch Neufunde relativ schnell bestatigt (z.B. Hirtopelta hirta MCLEAN 1989a, WAREN
& BOUCHET 1993), bei anderen ist zu hoffen, dass dies durch weitere Expeditionen in den

nachsten Jahren ebenfalls der Fall ist.

Nach Uberlegungen zur hypothetischen Ahnenform der rhipidoglossen und docoglossen
Radula (siehe 4.1.23) besal diese eine Zahnreihe mit 10-20 gleichartigen Zahnen. Trotz der
Ergebnisse von Analyse I, welche eine abgeleitete Position der neolepetopsiden Radula
ergab, ist auch eine gegensatzliche Denkweise moglich. So kann der Evolutionsweg von
einer Zahnreihe mit 10-20 gleichformigen Zéhnen erst zu den Neolepetopsidae und dann
nach weiterer Reduktion der Zahne zu den Acmaeidae geflihrt haben (vgl. MCLEAN 1990a,
BECK 1997). Damit waren die Neolepetopsidae und nicht die Acmaeidae der erste Neben-

zweig ursprunglicher Gastropoden (vgl. SCHWARZPAUL et al. 2000).
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5.3.3 Systematik der Phenacolepadidae

BECK (1992b) vermutet, dass die beiden hydrothermalen Gattungen Shinkailepas und
Olgasolaris von napfformigen Phenacolepadidae des Flachwassers abstammen. Diese Aus-
sage war auch Ergebnis einer Untersuchung, bei der eine kladistische Analyse der Shinkai-
lepadinae mit der Wassertiefe ihres Vorkommen korreliert wurde (SCHWARZPAUL et al. 2000).
Nach den letztgenannten und den hier vorliegenden Ergebnissen kann die Gattung
Shinkailepas innerhalb der Shinkailepadinae als die urspringliche gelten.

Die morphologischen Unterschiede zwischen Olgasolaris tollmanni und O. ethmoconcha sind
sehr gering (vgl. BECK im Druck). Da sie sich in den in dieser kladistische Analyse benutzten
Merkmalen nicht unterscheiden, wurden sie nur als Gattung untersucht.

Der erste Lateralzahn ist bei den Phenacolepadidae ahnlich wie bei den Lepetodrilidae
extrem verbreitert. Eine interessante Fragestellung wére in diesem Zusammenhang unter
welchem Selektionsdruck diese Parallelentwicklung entstanden ist. Denkbar ware, dass die
breitere Flache des Zahns eine effektivere Funktion zum Abschaben von Bakterien bietet.
Der beim Mannchen zum Penis umgewandelte rechte Kopflappen ist eine Synapomorphie
der Phenacolepadidae. Leider konnte dieses Merkmal nicht in die kladistische Analyse auf-
genommen werden, da der Kopflappen nicht mit dem umgewandelten Kopftentakel anderer
hydrothermaler Arten homologisierbar ist.

Die anhand von Spermienuntersuchungen von HODSON et al. (1998) vermutete nahe
Verwandtschaft von Bathynerita naticoides mit den Phenacolepadidae konnte hier nicht bes-
tatigt werden (Abbildung 9 und Abbildung 11).

5.34 Systematik der Pyropeltidae

Innerhalb der Pyropeltidae wird anhand von Analyse | und Il ein jeweiliges Schwestergrup-
penverhaltnis zwischen P. bohlei - P. ovalis und P. corymba - P. musaica unterstitzt.

Die von MCLEAN & HASZPRUNAR (1987) diskutierte mogliche verwandtschaftliche Nahe der
Pyropeltidae zu den Pseudococculinidae oder Osteopeltidae konnte in Rahmen dieser Arbeit
nicht erértert werden, doch ist dies eine untersuchenswerte Fragestellung.

AuRerdem konnte wahrend den morphologischen Untersuchungen festgestellt werden, dass
der Hohen-Langen-Quotient der Schalenmalie zur Artunterscheidung von P. corymba und
P. musaica hinzugezogen werden kann. Der H/L-Quotient von P. corymba liegt bei 0,50 bis

0,74 (n=8), wahrend jener von P. musaica Werte von 0,26 bis 0,58 (n=37) einnimmt.
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5.3.5 Systematik der Cyathermiidae

Wie schon in Kap. 5.2.1 erwahnt ist die Aufrechterhaltung der Familie Cyathermiidae ge-
rechtfertig. AuRerdem sprechen molekulare Ergebnisse fir eine urspringliche Position von
Cyathermia innerhalb der Rhipidoglossa. Dieses widerspricht Ergebnissen von ISRAELSSON
(im Druck), demnach die Anatomie von Cyathermia eine nahe Verwandtschaft mit
Neomphalus belegt.

AuRerdem merken WAREN & BOUCHET (2001) zu Lacunoides vitreus an, dass von dieser Art
kein Mannchen gefunden wurde und somit auch nicht geklart ist, ob der linke Kopftentakel
umgewandelt wird. Auch bei dem fir diese Arbeit vorliegendem Material von Lacunoides
spec., welches als Lacunoides vitreus bestimmte wurde, konnte kein umgewandelter Kopf-
tentakel festgestellt werden. Ein ahnliches Problem tritt bei Lepetodrilus schrolli auf, da auch
bei dieser Art im Gegensatz zu allen anderen Arten der Gattung Lepetodrilus bei den Mann-
chen kein Penis vorhanden ist (BECK 1993). Der Frage, ob diese Tatsache - obwohl es keine
offensichtlichen Zyklen an hydrothermalen Quellen gibt - saisonal bedingt sein kann, sollte

weiter nachgegangen werden.

5.3.6 Systematik der Neomphalidae

WAREN & BOUCHET (2001) begriinden die Positionierung von Retiskenea diploura zu den
Neomphalidae mit dem Vorhandensein von Epipodialtentakeln, der Ahnlichkeit der
Protoconchskulptur und dem vermuteten Dimorphismus der Kopftentakel, welcher dem der
Mannchen von Melanodrymia ahnelt. Im Gegensatz dazu erwahnen sie selbst, dass die Ra-
dula von R. diploura der einiger Seguenziidae sehr ahnlich ist. Eigene Vergleiche der Radula
ergaben eine Ahnlichkeit mit den Eatoiniellidae (siehe NUMANAMI 1996, S. 62) und sprechen
damit fur eine strikte Entfernung der Art aus den Neomphalidae.

Die Positionierung von R. diploura in Analyse | und Il in einer Gruppe mit der Gattung
Melanodrymia und den Cyathermiidae ist durch den vermuteten Dimorphismus der Kopf-
tentakel und durch ihre helicoide Schale bedingt.

Zur weiteren Systematik innerhalb der Neomphalidae siehe SCHWARZPAUL (1998).
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5.3.7 Systematik der Peltospiridae

Die Hypothese, dass die Peltospiridae in napfférmige und gedrehte Arten unterteilt werden
sollten, wurde in dieser Arbeit weiterverfolgt (vgl. SCHWARzPAUL 1998). Die morphologische
Analyse | zeigte eine urspriingliche Gruppe napfférmiger Arten mit Peltospira und Hirtopelta
und weiteren napfformigen Arten in einem abgeleiteten Cluster mit den Phenacolepadidae.
Analyse lll zeigt alle gedrehten Peltospiridae in einer polyphyletischen Ansammlung an einer
basalen Position der Innengruppe. AuRerdem ergaben auch die molekularen Untersuchun-
gen eine basale Position von Depressigyra.

Hieraus ist ersichtlich, dass es in keinem der errechneten Stammbaumentwdirfe eine Grup-
pierung der napfférmigen mit den gedrehten Arten der Peltospiridae gab. Deshalb wird hier
eine Trennung dieser beiden Gruppen angedacht, die zu einem neuen Klassifikations-
vorschlag fuhrt (6.1.)

Anzumerken ist dabei, dass WAREN & BOUCHET (2001) die Gattungen Planorbidella und Pa-
chydermia (beide mit helicoider Schale) den Neomphalidae zuordnen, da ihr Protoconch-Typ
mit dem von Neomphalus Ubereinstimmt (vgl. 5.1.1.1). ISRAELSSON (1998) schreibt hierzu,
dass Pachydermia laevis in den meisten Aspekten Melanodrymia aurantiaca ahnelt, mit den
Ausnahmen, dass der Gonoperikardialgang nicht in das Perikard flihrt und dass P. laevis
kein Kopulationsorgan besitzt. Zur genauen Klarung der phylogenetischen Beziehungen in-
nerhalb der napfférmigen und helicoiden Peltospiridae sind weitere anatomische Untersu-

chungen noétig.

5.3.8 Systematik der Clypeosectidae und Fissurellidae

Die morphologischen Stammbaumentwlrfe Analyse | und Analyse Il zeigen die
Clypeosectidae und Fissurellidae als monophyletische Gruppe, wobei sich die beiden Analy-
sen in der Aussage widersprechen, welche der Familien die urspriinglichste darstellt. Inner-
halb der Clypeosectidae ist Pseudorimula nach beiden Analysen die urspringlichste. Diese
Ergebnisse unterstitzen Ubereinstimmend mit ERBE (2001) die Zusammenfassung der Cly-
peosectidae und Fissurellidae in der Uberfamilie Fissurelloidea. Dieses steht im Gegensatz
zu einer Hypothese von BECK (im Druck), nach der aufgrund von Radulamerkmalen (zungen-
formiger Fortsatz an den Marginalzdhnen) eine verwandtschaftliche Nahe der Clypeosecti-
dae zu den Neomphalidae/Peltospiridae vermutet wird. Ein zungenférmiger Fortsatz an den
Marginalzéhnen tritt nicht bei allen Neomphalidae/Peltospiridae auf und wird hier als Paral-

lelentwicklung gedeutet.
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WAREN (im Druck) ordnet Clypeosectus und Pseudorimula aufgrund gemeinsamer Proto-
conchskulptur den Lepetodrilidae zu. Da keine weiteren gemeinsamen Merkmale bekannt
sind, sollte diese mogliche Verwandtschaft durch anatomische Untersuchungen gepruft wer-

den.

5.3.9 Systematik der Gorgoleptidae und Lepetodrilidae

WAREN (im Druck) 16st die Familie Gorgoleptidae auf und ordnet die Gattung Gorgoleptis den
Lepetodrilidae zu. Dieses wird auch durch das Ergebnis von Analyse Il unterstitzt, da sich
die Radulae von Gorgoleptis und Lepetodrilus stark ahneln. Des weiteren beschreibt WAREN
(im Druck) die Sutilizonidae (mit Temnocinclis und Temnozaga, siehe 5.3.10) als Schwester-
gruppe der Lepetodrilidae und fasst diese beiden Familien zur Uberfamilie Lepetodriloidea
zusammen.

Analyse | zeigt zwei deutliche Cluster und die unaufgeldste Positionierung von drei
Lepetodrilus-Arten. Letztere scheint ein methodisch bedingter Fehler zu sein, da die

Lepetodrilidae in Analyse Ill monophyletisch sind.

5.3.10 Systematik der Scissurellidae

Die Familien und Uberfamilienzugehdrigkeit der hier in die Scissurellidae eingeordneten
Arten wird kontrovers diskutiert. So wechselte die Uberfamilienzugehérigkeit von
Pleurotomaroidea und Scissurelloidea zu den Lepetodriloidea. Letztes wird von WAREN &
BOUCHET (2001) favorisiert, wobei fir die Begrindung auf die Veroffentlichung von WAREN
(im Druck) verwiesen wird. Er beschreibt, wie bereits oben erwahnt, die Sutilizonidae als
Schwestertaxon der Lepetodriloidea. Die Sutilizonidae sind in der vorliegenden Arbeit
synonym zu den Scissurellidae. Die Monophylie dieser Gruppe wurde in beiden morpho-
logischen Analysen bestatigt, wobei die Gattung Sutilizona innerhalb der Familie als apo-

morph bezeichnet werden kann.
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5.4 Biogeographie hydrothermaler ,,Archaeogastropoden®

~LArchaeogastropoden“ sind weltweit inselartig an hydrothermalen Systemen verbreitet
(Abbildung 22, Anhang I-4). Bisher ungeklart ist aber die Tatsache, wie die Ausbreitung
zwischen den mehrere hundert bis tausende Kilometer entfernten Quellfeldern stattfindet.
Die zu Uberwindenden Entfernungen lassen vermuten, dass die ,Archaeogastropoda“ plank-
totrophe Larven haben, welche die Fahigkeit besitzen mehrere Wochen bis Monate zu ber-
leben. Uberraschenderweise spricht aber das Fehlen eines Protoconchs Il gegen diese,
sondern fur die lecithotrophe, eher kurzlebige Larvenform (LuTz et al. 1986). Wie lange
genau die Larvenformen hydrothermaler ,Archaeogastropoden® berlebensfahig sind, wel-
che Entfernungen sie zuriicklegen kdnnen und wie sie geeignete Lebensraume erkennen, ist
bislang ungeklart. Von einigen Arten ist bekannt, dass ihre Larven mit der hydrothermalen
Wolke in hdhere Wasserschichten transportiert und dann verdriftet werden (MULLINEAUX &
FRANCE 1995, MULLINEAUX et al. 1995). Denkbar ware, dass sich der Stoffumsatz der Larven
so verlangsamt, dass sie trotz ihrer Lecithotrophie weite Strecken Uberwinden kénnen. Die
Verdriftung geschieht wahrscheinlich entlang von Spreizungsriicken oder mit Hilfe des west-
warts gerichteten Tiefenstroms.

Zeitweise wurde von einigen Autoren die Moglichkeit diskutiert, dass Walkadaver, an denen
ein ebenfalls sulfidreiches Milieu entstehen kann, als Trittsteine zur Ausbreitung der Hydro-
thermalfauna fungieren (SMITH et al. 1989, SQUIRES et al. 1991). Von den hier untersuchten
Arten ist nur von den Pyropeltidae eine Verbreitung an Walkadavern bekannt. Mdgliche
Zwischenstationen zur Ausbreitung kénnten die ,cold seeps*” bieten, doch spricht gegen die-
se Vermutung, dass nur 10 der ca. 400 Arten der Hydrothermalfauna an ,cold seeps”

gemeinsam vorkommen (TUNNICLIFFE et al. 1998).

Aufgrund des Vorkommens der meisten ,Archaeogastropoden®-Familien im Ost- und West-
pazifik, und teilweise gleichzeitig im Atlantik und Indik, muss irgendeine Verbindung
zwischen diesen Gebieten bestanden haben. Die Verbindung zwischen dem Ost- und West-
pazifik besteht heute durch den im Stiden gelegen Pazifisch-atlantischen Ricken, doch gab
es vor 55 bis 43 Mio. Jahren eine direkte Verbindung in Form des Kula-Ruckens (HESSLER &
LONSDALE 1991, TUNNICLIFFE & FOWLER 1996). Innerhalb des kontinuierlichen ostpazifischen
Rickensystems fiihrte vor 35 Mio. Jahren das Vorschieben des Nordamerikanischen Konti-
nents zur Trennung in den ,East Pacific Rise“ und den ,Juan de Fuca Ridge“ mit einer Licke
von 3000 km (HESSLER & LONSDALE 1991). Diese geologischen Ereignisse unterstlitzen die

Hypothese, das die Eltern-Vent-Fauna des Ostpazifischen Riickens in zwei Tochter-Faunen
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geteilt wurde, die sich in zwei biogeographischen Provinzen widerspiegeln (VAN DOVER 2000,
2002, s. u.).

Vermutlich getrennt von den Ausbreitungsachsen der Mittelozeanischen Ricken liegen im
Westpazifik mehrere Back-Arc-Spreading Center. Aktuell betragt ihre Entfernung zum ,Juan
de Fuca Ridge® ca. 7600 km, zu den Quellen am "Southeast Indian Ridge“ sind es hingegen
nur 3200 km. Deshalb haben HESSLER & LONSDALE schon 1991 eine Verbindung via
Indischen Ozean vermutet. Dieses wurde 2001 durch die Entdeckung neuer Quellfelder an
der Grenze der afrikanisch, indo-australischen und antarktischen Platte bestatigt (HASHIMOTO
et al. 2001, VAN DOVER et al. 2001). Die Faunen der Quellen des westlichen Pazifiks zeigen
auf Gattungsniveau eine Uberraschende Ubereinstimmung mit denen des Mittelatlantischen
Rickens. Andererseits gibt es westpazifische Gattungen, die ausschliellich mit den ostpazi-

fischen Faunen geteilt werden (HASHIMOTO et al. 2001).
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Abbildung 22: Fundorte und biogeographische Provinzen hydrothermaler "Archaeogastro-
poden”. Cascadia: Cascadian Subduction Zone, EPR: East Pacific Rise. Provinzen nach VAN
DOVER et al. 2002: Orange: Indian Ocean, Pink: Western Pacific, Griin: Northeast Pacific, Blau:
East Pacific Rise, Gelb: Azoren, Rot: Mid-Atlantic Ridge.
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VAN DOVER et al. (2002) unterteilen die Hydrothermalfauna in sechs biogeographische Pro-
vinzen (Abbildung 22). Die Unterschiede zwischen diesen Provinzen liegen bei Invertebraten
meist auf der Art- und Gattungsebene. Ob diese biogeographischen Provinzen auch flr
hydrothermale ,Archaeogastropoden® gelten wird im Folgenden diskutiert und auRerdem der

Ursprung der einzelnen Familien thematisiert.

Tabelle 3: Typ und Tiefe hydrothermaler Systeme, die als Fundorte untersuchter Gastropoden

in Abbildung 22 eingezeichnet sind. Abkiirzungen: hv: ,,Hydrothermal vents®, cs: ,,cold seeps*.

Fundort Typ Tiefe Fundort Typ Tiefe
Central Indian Ridge' hv 2415-3320 m Ostpazifik:

Westpazifik: Aleutian Trench cs 4800-4960 m
Sagami Bay cs 1130-1180 m Explorer Ridge hv 1762 m
Nankai Trough cs 1900-4020 m Middle Valley hv 2433 m
Okinawa Basin hv 700-1350 m Endeavour Segment hv 2200-2400 m
Kaikata Seamount hv 470 m Axial Seamount hv 1500-1600 m
Mariana Basin hv 1450-3650 m Gorda Ridge hv 3271 m
Manus Basin hv 2000-2500 m Oregon Margin cs 500-800 m
Edison Seamount hv 1483 m Cascadia cs 800 m

Fiji Basin hv 1955-2765 m Guaymas Basin cs, hv 2020-2033 m
Lau Basin hv 1750-1900 m EPR 21°N hv 2600 m
Atlantik: Jalisco Block cs 3800 m
Florida Escarpment cs 3270 m 13°N EPR hv 2630 m
Lousiana Slope cs 540-580 m 11°N EPR hv 2725 m
Menez Gwen hv 850 m 9°N EPR hv 2505 m
Lucky Strike hv 1620-1720 m Galapagos Rift hv 2500-2700 m
Snake Pit hv 3470-3520 m 17°S EPR hv 2600 m
Logatchev hv 3040 m 21°S EPR hv 2800 m

Die Docoglossa sind aus funf der sechs biogeographischen Provinzen bekannt, wobei die
Acmaeidae nur im Westpazifik und nach vorldufigen Ergebnissen (HASHIMOTO et al. 2001)
im Indischen Ozean gefunden wurden. Die Neolepetopsidae kommen hingegen in allen flnf
Provinzen vor (Anhang I-4). Dabei ist interessant, dass Analyse Il eine Ausbreitung vom
Westpazifik in den Atlantik und von dort aus weiter in den Ostpazifik vermuten lasst. Dieses
gilt nur unter Berlcksichtigung von Hennigs Progressionsregel (HENNIG 1966), die besagt,
dass Taxa am entferntesten vom Ursprungsort die am starksten abgeleiteten Merkmale
zeigen. Berlcksichtigt man hingegen die Theorie, dass der Ursprung am Ort der hdchsten
Diversitat liegt (BROWN & LOMOLINO 1998), mussen die Neolepetopsidae am Ostpazifischen
Rucken entstanden sein. Vermutlich kam es von dort schon friih einer Abspaltung der west-
pazifischen Arten, die dann mit geringerer Geschwindigkeit evolvierten.

Die Phenacolepadidae haben ihren Verbreitungsschwerpunkt im Westpazifik und sind nur
mit Shinkailepas briandi im Atlantik vertreten. Dieses spricht fir ihren Ursprung im Westpazi-

fik. Geht man von einem mdglichen Ausbreitungsweg vom Westpazifik Uber den ,Central
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Indian Ridge® in den Atlantik aus, scheint ein baldiger Fund von Shinkailepas im Indik wahr-
scheinlich. Uberraschend ist in diesem Zusammenhang nur, dass mit Shinkailepas die
urspriingliche und nicht die abgeleitete Gattung der Phenacolepadidae im Atlantik zu finden
ist.

Im Gegensatz dazu fehlen die Pyropeltidae vollkommen im Atlantik. Sie sind mit zwei Arten
aus dem Westpazifik und drei aus dem Ostpazifik bekannt, von denen jeweils die in einer
Provinz vorkommenden Arten nach morphologischen Analysen Schwesterarten bilden. Trotz
der riesigen geographischen Entfernung zwischen den Arten innerhalb dieser Familien
zeigen sie Uberraschend viele morphologische Ubereinstimmungen. Dieses kann durch sta-
bilisierende Evolution bei hoher Spezialisierung an den hydrothermalen Lebensraum verur-
sacht sein.

Die Cyathermiidae kommen in beiden Provinzen des Ostpazifik vor. Sogar innerhalb der
Gattung Lacunoides findet man eine Art (L. vitreus) in der ndrdlichen Provinz, wahrend die
andere morphologisch sehr &hnliche Art am Galapagos Rift vorkommt. Dieses kann
entweder flr eine friihe Aufspaltung der Gattung sprechen, oder fiir eine raffinierte Ausbrei-
tungsstrategie Uber tausende Kilometer hinweg. Da es sich bei den Cyathermiidae um Arten
mit gedrehter Schale handelt, kénnte der Ursprung der Neomphalina im Ostpazifik liegen.
Wahrscheinlich gab es eine enorme Radiation an den Quellen des Ostpazifischen Rickens
die zu vielfaltigen gedrehten und Ubergangsformen von dieser zu napfférmigen Schalen
fUhrte.

Der Verbreitungsschwerpunkt der artenreichsten Familie den ,Archaeogastropoda®, den
Peltospiridae liegt im Ostpazifik. Innerhalb der ,helicoiden Peltospiridae findet man nur
zwei Arten im Westpazifik (Pachydermia sculpta, Planorbidella depressa) und eine im Atlan-
tik (Lirapex costellata). Fur letztere Art ist eine direkte Ausbreitung zwischen dem Atlantik
und Pazifik vor SchlieRen des Isthmus von Panama (10 Mio. Jahren) denkbar. Innerhalb der
napfférmigen Peltospiridae sind bis jetzt nur zwei Arten aulRerhalb des Ostpazifiks bekannt
(S. wareni, P. smaragdina).

Die Lepetodrilidae (inklusive Gorgoleptis) sind in allen biogeographischen Provinzen vertre-
ten. lhre hochste Diversitat erreichen sie aber an Ostpazifischen Quellen, an denen nach der
Diversitats-Theorie ihr Ursprung liegt.

Der Ursprungsort nach der Diversitat-Theorie lasst sich hingegen fir die Clypeosectidae

nicht bestimmen, da diese Familie tUber Ost-, Westpazifik und Atlantik verteilt ist.
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Insgesamt findet man innerhalb der ,Archaeogastropoda“ auf Familienebene sehr unter-
schiedliche Verbreitungsmuster. Einige, wie die Lepetodrilidae und Neolepetopsidae sind in
allen biogeographischen Provinzen vertreten, andere hingegen, wie die Phenacolepadidae,
Neomphalidae und Acmaeidae sind fast ausschliel3lich im Westpazifik zu finden. Eine Tren-
nung des ehemals kontinuierlichen Ostpazifischen Rickens in zwei Provinzen kann nach
vorliegenden Ergebnissen nicht gestlitzt werden.

Innerhalb der hydrothermalen ,Archaeogastropoden® muss es einerseits immer wieder zu
Einwanderungen aus dem Flachwasser gekommen sein, wahrend andererseits Familien, wie
z. B. die Lepetodrilidae sich Uber lange Zeit hinweg sehr effektiv an den hydrothermalen
Lebensraum angepasst haben. Hierbei muss immer berlcksichtigt werden, dass einige
Quellen im Westpazifik wenig erforscht sind, wahrend diejenigen am Ostpazifischen Ricken

bei zahlreichen Tauchgangen besucht wurden.
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6 Schlussfolgerungen

Aufgrund der phylogenetischen Analyse hydrothermaler ,Archaeogastropoda“ ergibt
sich eine Neuklassifikation dieser Gruppe, die im nachsten Abschnitt (6.1) dargestellt
wird.

Der Klassifikationsversuch von WAREN & BOUCHET (2001) kann, bis auf das Taxon
Vetigastropoda phylogenetisch begriindet werden. Die ,Vetigastropoda“ wurden in
der vorliegenden Arbeit durch keine Synapomorphie unterstitzt.

Die Neolepetopsidae kdénnen nicht als Stammform der Rhipidoglossa angesehen
werden, sondern stellen einen frilhen eigenen evolutiven Seitenzweig der Gastropo-
den dar.

Die Neomphalidae und Peltospiridae sind paraphyletische Taxa. Nach vorliegenden
Ergebnissen wurde die Gattung Retiskenea von den Neomphalidae ausgeschlossen
und die Peltospiridae in drei Familien (s. u.) aufgeteilt.

Morphologische und molekulare Daten lieferten unterschiedliche phylogenetische
Hypothesen. Dies kann auf den unterschiedlichen Informationsgehalt der beiden Da-
tensatze zuriickgefihrt werden.

Die genetische Distanz der 18S rDNA zwischen den untersuchten napfférmigen
hydrothermalen Arten ist sehr gering und lasst keine eindeutigen phylogenetischen
Schlisse innerhalb dieser Gruppe zu.

Nach Kombination von phylogenetischen Ergebnissen und Daten zur Verbreitung der
untersuchten Familien muss es in einigen praadaptierten (sulfidtoleranten) Familien
zu mehreren Einwanderungswellen aus dem Flachwasser in den hydrothermalen
Lebensraum gekommen sein, wahrend bei anderen Familien eine von Flachwasser-
arten unabhangigen Evolution in der Tiefsee wahrscheinlich ist. Dieses lasst keine
allgemeingultige Aussage zur Evolution der hydrothermaler ,Archaeogastropoda“ zu,
sondern erfordert einen differenzierte Analyse jeder Familie. Auffallig ist aber in meh-
reren Gruppen eine hoéchstwahrscheinlich westwarts gerichtete Ausbreitung, die vom
Westpazifik ber den Indischen Ozean in den Atlantik flhrt. Die ostpazifischen
Verbreitungsgebiete wurden ebenfalls vom Westpazifik beeinflusst, haben aber eige-

ne Entstehungszentren adaptiver Radiation.
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6.1  Neuer Klassifikationsvorschlag

Die Bezeichnung ,Archaeogastropoda“ wird durch die Unterklassen Docoglossa und
Rhipidoglossa ersetzt (Tabelle 4). Die von WAREN & BOUCHET (2001) vorgeschlagenen Taxa
Cocculiniformia, Neritimorpha und ,Uncertain“ bleiben erhalten, wobei ,Uncertain“ durch Ne-
omphalina (MCLEAN 1990b) ersetzt wird und ihnen der niedrigere Klassifikationsrang Ord-
nung zugesprochen wird. Die Gorgoleptidae verlieren den Rang als Familie und werden in
die Lepetodrilidae integriert. Hingegen wird die Familie Cyathermiidae nach MCLEAN (1990b)
fir Cyathermia und Lacunoides beibehalten und nicht, wie von WAREN & BOUCHET (2001)
vorgeschlagen, in die Neomphalidae einbezogen. Des weiteren wird die Gattung Retiskenea
aus der Familie Neomphalidae entfernt und innerhalb der Caenogastropoden, der Uberfa-
milie Rissoidea zugeordnet, da ihre Radula denen der Eationellidae homolog scheint.

Die Peltospiridae werden in drei Familien aufgeteilt, wobei die Melanodrymiidae V. SALVINI-
PLAWEN & STEINER, 1996 anerkannt und zwei neue Familien, die Lirapecidae und
Rhynchopeltidae vorgeschlagen werden. Die Lirapecidae, enthalten alle Vertreter der ,heli-
coiden Peltospiridae“ und wurden nach der Typus-Gattung Lirapex benannt, wahrend die
Rhynchopeltidae alle ,napfformigen Peltospiridae“ enthalten und nach der Typus-Gattung

Rhynchopelta benannt wurden.
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Tabelle 4 : Neuklassifikation der "Archaeogastropoda™ nach den eigenen Untersuchungen.

Unterklasse: Docoglossa
Acmaeidae
Neolepetopsidae
Unterklasse: Rhipidoglossa
Ordnung: Cocculiniformia
Pyropeltidae
Ordnung: Neritimorpha
Phenacolepadidae
Ordnung: Neomphalina
Neomphaloidea
Cyathermiidae

Neomphalidae (ohne Retiskenea)

Peltospiroidea
Melanodrymiidae
Lirapecidae fam. n.
Rhynchopeltidae fam. n.
Ordnung: ,Vetigastropoda“
Lepetodriloidea

Lepetodrilidae (inklusive Gorgoleptis)

Fissurelloidea
Clypeosectidae
Fissurellidae

Scissurelloidea
Scissurellidae

Trochoidea
Trochidae
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7 Zusammenfassung

Die vorliegende Arbeit Uberprift herkommliche Hypothesen zur Verwandtschaft basaler
Gastropoden durch eine phylogenetische Analyse hydrothermaler ,Archaeogastropoden®.
Dieses sind urspriingliche, meist napfformige Schnecken, die an hydrothermalen Systemen
der Tiefsee, den sogenannten ,black smokern® und ,cold seeps*”, vorkommen. Sulfid- oder
methanoxidierende Bakterien bilden hier die Basis fur eine artenreiche Fauna, die sich voll-
kommen vom Epibenthos der umgebenden Tiefsee unterscheidet. Insgesamt leben dort tber
90 ,Archaeogastropoden“-Arten aus 14 Familien, von denen sieben fiir diesen Lebensraum
endemisch sind. Einige der seit 1981 neu beschriebenen Arten hydrothermaler ,Archaeo-
gastropoden® zeigen eine Uberraschende Kombination von urspriinglichen Archaeo- und
abgeleiteten Mesogastropodenmerkmalen, aufgrund deren von einigen Autoren die Paraphy-
lie der ,Archaeogastropoda“ hypothetisiert wird. AuBerdem sind in den letzten Jahren zahl-
reiche neue Artbeschreibungen von hydrothermalen ,Archaeogastropoden® publiziert wur-
den, in denen die phylogenetisch basierte Klassifizierung der Arten als unsicher galt.

In der vorliegenden Arbeit wurden deshalb anhand von computergestttzten (PAUP*), phylo-
genetischen Analysen Stammhypothesen erstellt und in einem neuen Klassifikationsvor-
schlag umgesetzt. Als Datengrundlagen dienten einerseits eine Matrix aus 31 selbsterho-
benen und literaturbasierenden Schalen-, Weichkdrper- und Radulamerkmalen von 89 Arten
und andererseits ca. 1220 Basenpaare der 18S rDNA-Sequenz von 20 hydrothermalen Arten
und sieben Vergleichsequenzen aus der NCBI Genbank. Das Material flir diese Unter-
suchungen stammte von deutschen, franzésischen, japanischen und amerikanischen Expe-
ditionen, die zwischen den Jahren 1982 bis 1999 in den Ost- und Westpazifik stattfanden
und wurde vom Field Museum of Natural History (Chicago), dem Senckenbergmuseum
Frankfurt, der Zoologischen Sammlung Marburg, der Universitat London und dem GEOMAR
(Kiel) zur Verfigung gestellt. Das Material lag teils eingefroren und teils in Ethanol bzw.
Formol fixiert vor und beinhaltete Arten der Familien Acmaeidae, Neolepetopsidae, Phenaco-
lepadidae, Pyropeltidae, Cyathermiidae, Neomphalidae, Peltospiridae, Lepetodrilidae, Gor-
goleptidae, Clypeosectidae, Fissurellidae, Scissurellidae und Trochidae. Die morpholo-
gischen Untersuchungen der Schale, des Weichkorpers und der Radula wurden mit dem
Binokular oder Rasterelektronenmikroskop durchgefihrt, wahrend die Sequenz der
18S rDNA in zwei Fragmenten (ca. 400 und 800 bp) via PCR und Klonierung bestimmt wur-
de.

Mit Hilfe des in PAUP*4.0b8 integrierten Maximum-Parsimony-Verfahrens erfolgte anhand

von unterschiedlichen morphologischen Datensatzen die Berechnung von vier Stamm-
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baumentwiirfen, bei denen die Polyplacophora und eine selbsterstellte hypothetische
Ahnenform als Aufengruppe dienten. Fir die Auswertung der molekularen Daten kam zu-
satzlich zum Maximum-Parsimony- das Maximum-Likelihood- und Neighbour-Joining-
Verfahren zum Einsatz, wobei das jeweilig benutzte Evolutionsmodell mit MODELTEST 3.06
berechnet wurde. Hier dienten die Sequenzen einer Bivalve und einer Polyplacophora als
Aulengruppen.

Insgesamt fiihrten die Untersuchungen zu folgenden Erkenntnissen: Die ,Archaeo-
gastropoda“ kdnnen entgegen den Vorstellungen von WAREN & BOUCHET (2001) in Doco-
und Rhipidoglossa aufgeteilt werden. Die docoglossen Familien Acmaeidae und Neolepe-
topsidae kdnnen als ein stammesgeschichtlich friiher Evolutionsnebenzweig der Gastropoda
angesehen werden, demzufolge die Neolepetopsidae nicht die Stammform der rhipidoglos-
sen Arten darstellen. Fur die Pyropeltidae (Cocculiniformia) ergab sich eine basale Position
innerhalb der Rhipidoglossa, wahrend die Phenacolepadidae (Neritimorpha) eine mittlere
phylogenetische Position einnehmen. Die molekularen Daten zeigten nur geringe genetische
Distanzen zwischen den napfformigen hydrothermalen Arten und deuteten auf eine basale
Position der Neomphaloidea mit helicoider Schale hin. In einem neuen Klassifikations-
vorschlag wurden die ,Peltospiridae” in die Rhynchopeltidae (napfférmige Arten) und Lirape-
cidae (helicoide Arten) aufgeteilt und die Melanodrymiidae anerkannt. Auf3erdem wurde die
Gattung Retiskenea aus den Neomphalidae entfernt und den Caenogastropoda, Rissoidea
zugeordnet. Eine Bestatigung der Vetigastropoda als monophyletische Gruppe konnte nicht
erfolgen, da keine Synapomorphie dieser Gruppe gefunden wurde.

Die Kombination von phylogenetischen Ergebnissen und Daten zur Verbreitung der unter-
suchten Familien lie® den Schluss zu, dass es zwei unterschiedliche Modelle der Evolution
an Hydrothermalquellen gegeben haben muss. In einigen Familien ist es zu mehreren Ein-
wanderungswellen aus dem Flachwasser in den hydrothermalen Lebensraum gekommen,
wahrend es bei anderen Familien eine von Flachwasserarten unabhangigen Evolution Uber
alle Meere hinweg gegeben hat. Insgesamt scheint aber eine westwarts gerichtete Ausbrei-

tung vom Westpazifik Gber die Indik in den Atlantik wahrscheinlich.
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