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Abstract: Fine structural aspects of reproductive systems in Arachnida. Reproduction is a funda-
mental characteristic of living systems. Here, a general overview of aspects concerning reproduction in
Arachnida is given with emphasis on fine structural derails. Hence, we describe the general fine struc-
wure of the reproductive organs and germ cells including spermatogenesis and oogenesis. Furthermore,
peculiarities associated with sperm transfer and parental care are considered. Spermatophores,
gonopodes and penis-structures are exemplified. Similarly some details of the female receptive organs
are outlined. Copulatory devices that help the partners cling together are shown from various taxa. The
sperm cells, after having entered the female by very different routes regarding the various taxa, will have
to find their way to the female germ cells. It is shown that this way and the site of fertilization is ob-
scure for most of the arachnid taxa. Plesiotypically the route is via the oviduct lumen. However, other
routes likely occur in certain mites. There is a haemocoelic route after penetrating female tissues in spi-
der mites. In other mites, e.g., Acaridida and certain Gamasida peculiar sperm access systems have
evolved convergently to entelegyne spiders. While fertilization in the ovary seems certain for Scorpi-
ones and some Acari, it seems still a matter of speculation regarding the other taxa including even spi-
ders. Events which should take place prior to fertilization like a capacitation process are only partly
known from some taxa, whereas the acrosome reaction has not yet been described from Arachnida. In
certain taxa, such as spiders and dwarf opilionids peculiar sperm packages are formed which are re-
viewed. We use characteristics of sperm cells and peculiarities of the genital systems to demonstrate how
these could contribute to solve still prevailing systematical problems taking the Pedipalpi (monophyly
versus paraphyly) as one example. It is evident from the data presented here once more, that Acari are
comprised of two major taxa only. These are Anactinotrichida (including Opilioacarida) and
Actinotrichida. The diversity in the genital systems of Anactinotrichida is interpreted in terms of evo-
lutionary biology.
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petition, spermatophores, systematic relevance.
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1 Einleitung

1.1 Allgemeines

Ein allgemeines Kennzeichen lebender
Systeme ist ihre Fahigkeit zur Fortpflanzung,
d.h. Eltern haben Nachkommen und diese
haben mit ihren Eltern dank der Verer-
bungsmechanismen bestimmte Merkmale
gemein (STORCH et al. 2001). Der moleku-
larbiologische Mechanismus, der dies ermog-
licht, liegt in den Nucleinsiuren begriindet.
Bei allen rezenten Organismen handelt es
sich dabei in erster Linie um Desoxyribonu-
cleinsdure (DNS oder engl. abgekiirzt
DNA), die bei den Eukaryota (das sind alle
Organismen auBler den Eu- und Archaebak-
terien, die als Prokaryota zusammengefasst
werden) in Chromosomen im Zellkern ver-
packe ist. Zusitzlich kommt noch extranu-

cledre DNS in den Mitochondrien (und bei
Pflanzen in den Plastiden) vor.

Spinnentiere gehdren wie alle Tiere in
die Gruppe der Eukaryota.

Die DNS kann sich semiautonom redu-
plizieren: dieses helikale, leiterartige Doppel-
strangmolekiil spaltet sich dabei im Zuge ei-
nes komplizierten Prozesses, der Mitose, in
seine beiden Striinge auf und bildet an jedem
Holm einen neuen, komplementiren Strang;
nachdem dieser Vorgang abgeschlossen wur-
de, liegen zwei DNS-Molekiile vor. Diese wer-
den nun im Zuge der Zellteilung auf die Toch-
terzellen verteilt, so dass insgesamt eine Zell-
verdoppelung erfolgt ist. Bekanntlich liegt in
der DNS in Form von zahlreichen, in be-
stimmter Weise organisierten Abschnitten,
die man Gene nennt, eine artspezifische In-
formation verschliisselt vor, die als Programm



fiir die Realisierung und Steuerung der Le-
bensvorgiinge dient. Die Weitergabe dieser
Information ist daher die Grundvorausset-
zung fiir die Entwicklung der Nachkommen-
zellen und damit fiir den Erhalt der jeweiligen
Art. Wie man weiB, ist dieses Programm
nicht unverinderlich, vielmehr kommen von
Zeit zu Zeit Verinderungen (Mutationen) in
dem DNS-Molekiil vor, die sich in den meis-
ten Fillen negativ auf das komplizierte, ein-
gespielte System der Ubertragung der Pro-
gramminformation in Lebensstrukturen und -
vorginge auswirken. Gelegentlich gibt es
aber auch positive Effekte. Die auf diese
Weise entwickelte Verschiedenheit von Indi-
viduen einer Art erméglicht das Wirken der
natiirlichen Auswahl (Selektion); d.h. es
kann entsprechend den gegebenen Umwelt-
bedingungen Unterschiede in der Angepasst-
heit auf diese Bedingungen zwischen den ein-
zelnen Individuen geben. Einige Individuen
kénnen besser reagieren, sind besser ange-
passt als andere derselben Art. Die besser
Angepassten werden in der Regel linger le-
ben und damit &fters zur Fortpflanzung kom-
men als die anderen. Auf diese Weise kénnen
sich die Verschiedenheiten als Merkmale mit
positivem Effekt durchsetzen.

Da sich Organismen nicht nur einfach
sondern mehrfach fortpflanzen, kommt es
naturgemif fast immer auch zu einer Ver-
mehrung. Damit ist verbunden, dass es um
die in einem Lebensraum (Biotop) vorhan-
denen, fiir die jeweiligen Organismen erfor-
derlichen Lebensgrundlagen zwischen den
verschiedenen Individuen einer Art zu Kon-
kurrenz kommen kann. In diesem Fall wire
der besser angepasste Typ natiirlich wiede-
rum im Vorteil und die Selektion wiirde be-
schleunigt werden.

Dank der Variabilitit ist es Organismen-
arten in der Generationenfolge also még-
lich, auf allmihliche Umweltinderungen zu
reagieren und sich diesen neuen Gegeben-
heiten anzupassen.

1.2 Fortpflanzungstypen

Eine Méglichkeit, den wenigen positi-
ven Merkmalen (bzw. den zugrundeliegen-
den Genen), die primir per Zufall in einzel-
nen Individuen aufgetreten sind, schneller
zum Durchbruch zu verhelfen, ist mit der ge-
schlechtlichen Fortpflanzung entstanden.

Hierbei werden die Erbanderungen von zwei
verschiedenen Elternindividuen der glei-
chen Art zusammengefiihrt und kénnen
dann in dem Tochterindividuum zur Aus-
prigung kommen und damit in dem Selek-
tionsprozess getestet werden. Nadiirlich wer-
den dabei auch negative Erbinderungen
weitergegeben. Individuen, die diese Ande-
rungen in erhdhtem Mafe erhalten, sind
dann in der Regel zunichst im Nachteil,
falls es nicht zu einer Verdnderung der Um-
weltanforderungen kommt, die eine neue
»Bewertung" dieser Merkmale erfordert.

Da es mit der Zusammenfithrung von
zwei Erbinformationen aus zwei Elterntieren
zwangsliufig zu einer Verdoppelung dieser
Informationstrager im Tochterindividuum
kommt, muss es einen Mechanismus geben,
der diese Verdoppelung wieder riickgangig
macht, da es ja sonst in der Generationen-
folge eine exponentielle Vervielfaltigung ge-
ben wiirde, so dass die Steuerfunktionen
nicht mehr geordnet realisiert werden kénn-
ten. Dieser Reduktionsmechanismus ist die
sogenannte Reifeteilung (Meiose), die bei
allen sich geschlechtlich fortpflanzenden
Eukaryoten auftritt, und den verdoppelten
Satz von Erbinformationen (d.h. den dop-
pelten Satz von Chromosomen) in ganz ge-
ordneter Weise wieder auf die Hilfte redu-
ziert. Bei allen (vielzelligen) Tieren ge-
schieht diese Reduktion bei der Bildung der
Geschlechtszellen (Keimzellen, Gameten)
und nur bei dieser; d.-h. grundsitzlich (eini-
ge Sonderfille s.u.) haben nur diese einen
einfachen Chromosomensatz (sind haplo-
id). Die Korperzellen besitzen den doppel-
ten Satz, sind also diploid.

Mit der ,Erfindung” der Meiose in der
Evolution der Organismen wurden Fort-
pflanzungsgemeinschaften  (Populationen)
moglich, die aus dem gemeinsamen ,Gen-
pool”, mit seinem viel groBeren Angebot an
Verschiedenheiten schépfen kénnen.

Bei allen vielzelligen Tieren (Metazoa)
treten die Geschlechtszellen grundsitzlich
in zwei Formen auf: Eizellen (Ova) werden
von den Weibchen in den Eierstocken
{Ovarien) produziert, Samenzellen {Sper-
mien oder Spermatozoen) von den Minn-
chen in den Hoden (Testes). In der Regel
sind Eizellen groBer, unbeweglich und meist
reich an Reservestoffen. Dagegen sind die
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Reduktionsteilung), die bei geschlechtlicher Fortpflanzung im Rahmen der Keimzellbildung grundsatzlich durchlaufen werden muss,
ergibt letztlich vier haploide, erbungleiche Keimzellen. Die Mitose bringt grundsatzlich zwei diploide, erbgleiche Teilungsprodukte, die
Kérperzellen, hervor. a: Schematische Darstellung der Teilungsablaufe bei Meiose und Mitose. Zum besseren Vergleich mit der Meiose,
die in zwei Schritten ablauft, sind auch bei der Mitose zwei Teilungen gezeigt (verandert nach Wenner & Gexring 1995). b: Teilungsfigur
in der Mitose. Die replizierten Chromosomen ordnen sich in der Aquatorebene an (Metaphaseplatte) und werden von der
Teilungsspindel (Mikrotubuli) in Richtung auf die Centriolen bewegt. Danach erfolgt die Zellteilung (nach StorcH & WeLsch 1994). ©
Teilungsprodukte der fruhen Spermatogenese der Vogelspinne Aphonopelma californicum (Araneae, Theraphosidae) stehen noch Gber
Zellbriicken miteinander in Verbindung (nach Acgerm et al. 1986). Transmissionselektronenmikroskopische Aufnahme (= TEM): 4.500x. d:
Zellkern am Beginn des ersten Teilungsschrittes der Meiose (Prophase) im Zuge der Spermatogenese der Spinne Protoleptoneta italica
(Araneae, Leptonetidae). Die homologen Chromosomen sind noch ganz entspiralisiert, werden aber schon durch eine komplizierte
Verbindungsstruktur, dem synaptonematischen Komplex, zusammengehalten. TEM: 12.000x. e: Teil einer Kernteilungsfigur im Zustand
der Metaphase wahrend der Spermatogenese von Protoleptoneta italica (vgl. b). Man sieht ein Centriol, von dem Mikrotubuli auf die
kondensierten Chromosomen ausstrahlen. TEM: 15.000x. Inset: Ausschnitt aus e das Centriol zeigend. Das zweite Centriol liegt auBerhalb
der Schnittebene. TEM: 20.000x. Abk.: Ce = Centriol; Chr = Chromosom; ER = endoplasmatisches Reticulum; N = Zellkern; N1-N4 =
Zellkerne einer Teilungsgruppe; sK = synaptonematischer Komplex; Zb = Zellbricke.



Spermien meist klein und beweglich, wer-
den aber von den Minnchen in sehr viel
groBerer Zahl produziert. Geschlechiszellen
haben (aufler bei diploider Parthenogenese,
s.u.) immer nur einen einfachen Chromoso-
mensatz, d.h. sie sind haploid. Zwitter, die
beide Geschlechtszelltypen hervorbringen
kénnen (wie z.B. Regenwiirmer), gibt es bei
den Spinnentieren nicht.

Wihrend der Meiose kommt es zu einer
Paarung homologer Chromosomen, d.h. die
entsprechenden Chromosomen der beiden
Eltern legen sich zusammen. Wihrend die-
ser Paarung kommt es zu Austauschen (so-
genanntes crossing over) von Erbinforma-
tionen zwischen den gepaarten Chromoso-
men und zu einer neuen Anordnung (Re-
kombination) der Erbinformationen inner-
halb der DNS-Stringe, d.-h. die Moglich-
keit, die Verschiedenheit der Nachkommen
zu erhéhen, wird gesteigert. Die haploiden
Geschlechtszellen transportieren also die
Erbinformation der Elterntiere neu geord-
net. Im Gegensatz zur Mitose, bei der grund-
sitzlich zwei erbgleiche, diploide Zellen ent-
stehen, bringt die Meiose vier haploide und
erbungleiche Zellen hervor (Abb. 1). Bei
der Vereinigung der verschiedenen Ge-
schlechtszellen (Eizelle, Spermium) der bei-
den Eltern im Zuge der Befruchtung, werden
diese Informationen zusammengefiihrt.

Damit sind Organismenarten, die sich

geschlechtlich fortpflanzen, besser bzw.
schneller in der Lage, sich Umweltinderun-
gen anzupassen, als solche, die sich ohne die-
sen Mechanismus, d.h. ungeschlechtlich (ve-
getativ) fortpflanzen. Letztere produzieren im
Prinzip genetisch véllig gleiche Nachkom-
men (Klone), die sich nur ganz allmahlich
iiber viele Generationenfolgen dank der sel-

tenen Mutationen (s.0.) verindern.

Ganz offensichtlich hat die geschlechtli-
che Fortpflanzung grofie Vorteile, so dass sie
sich bei fast allen Organismengruppen eta-
bliert hat. Bei niedrigen Organismen (z.B.
Schwimmen und Nesseltieren) ist die vegeta-
tive Fortpflanzung oft noch neben der ge-
schlechtlichen erhalten, héhere pflanzen sich
in der Regel nur noch geschlechtlich fort.

Ein Sonderfall der geschlechtlichen
Fortpflanzung ist die eingeschlechtliche
(unisexuelle) Fortpflanzung, die sich wohl

sicher sekundir aus der zweigeschlecht-
lichen Fortpflanzung entwickelt hat; d.h. es
gibt nicht zwei Elterntiere wie bei der zwei-
geschlechtlichen (bisexuellen) Fortpflan-
zung, sondern nur ein Elterntier, welches
Keimzellen produziert. Dabei kann das
Schicksal der Keimzellen unterschiedlich
sein; z.B. fallt bei einem Typ die Meiose aus,
so dass in diesem Falle also diploide Keim-
zellen (Eier) entstehen (s.u. Thelytokie).
Nur wenige Tierarten reproduzieren sich
ausschlieBlich auf diesem Wege, ganz selten
gibt es groBere taxonomische Gruppen, die
diesen Weg gehen. Berithmt sind die terres-
trischen Ridertiere (bdelloide Rotatorien).
Unter den Spinnentieren kommt dieses
Phinomen z.B. bei einigen Spinnen, Zwerg-
geiBelskorpionen und innerhalb der Milben
bei vielen Oribatidengruppen vor (MORITZ
1993). In allen Fillen handelt es sich natiir-
lich um weibliche Tiere, die eingeschlecht-
lich (unisexuell), also per Jungfernzeugung
(Parthenogenese), Eizellen produzieren. Da
hier nur immer ein Elterntier beteiligt ist, ist
die Moglichkeit Variabilitdt zu erzeugen,
gegeniiber der bisexuellen Fortpflanzung na-
tiirlich (wieder) eingeschrinkt. Ein Vorteil
dieses Fortpflanzungstyps besteht aber darin,
dass jedes Individuum allein Nachkommen
hervorbringen kann, was bei bisexueller
Fortpflanzung nicht méglich ist. AuBerdem
fallen die Minnchen weg, die keine Nach-
kommen hervorbringen kénnen, und wer-
den quasi durch Weibchen ,ersetzt”, so dass
die Zahl der Individuen, die Nachkommen
hervorbringen kénnen, gewissermalen ver-
doppelt wird. Des weiteren wird z.B. Ener-
gie, die fiir die Partnersuche erforderlich wi-
re, gespart. Mit diesem Mechanismus der
Fortpflanzung kénnen daher sehr schnell
Biotope, u. U. von einem einzelnen Tier
ausgehend, besiedelt werden. Dieser Typ ist
auch in solchen Habitaten von Vorteil, in
denen Individuen derselben Art sich nur
selten begegnen (z.B. Hohlen oder auch im
Liickensystem des tiefen Bodens; NORTON
1994). Der hier geschilderte, relativ einfa-
che Typ unisexueller Fortpflanzung, bei dem
weibliche Tiere aufeinander folgen, wird
Thelytokie genannt. thr Genom ist diploid.
Die Tiere haben nur einen Elter und sind so-
mit uniparental. Dass die ausschlieBlich per
Thelytokie erfolgende Fortpflanzung nicht

unbedingt in evolutiondire Uniformitit



miinden muss, zeigen die unisexuellen Ori-
batiden, die sich wenigstens z.T. iiber lange
Zeitriume hinweg bereits nach diesem Mo-
dus fortpflanzen. Ein ganz interessanter As-
pekr ergibt sich aus neueren Uberlegungen,
wonach sich aus einer parthenogenetischen,
also unisexuellen, Oribatiden-Stammart die
Gruppe der astigmaten Milben (Acaridida;
hierher gehéren z.B. Mehlmilben, Staubmil-
ben, Kritzemilben, Haarmilben, Federmil-
ben usw,; s. 2.B. Abb. 34) entwickelt haben
sollen, die sich bisexuell fortpflanzen. Es
wird also angenommen, dass sich die bise-
xuelle Fortpflanzung sekundir wieder eta-
bliert hat, was wiederum die enorme Vielfalt
der Acaridida (NORTON 1994) und den sehr
einheitlichen, einfachen Spermientyp mit
erkliren konnte (ALBERTI 2000; Abb. 19).

In manchen Gruppen werden Minn-
chen unisexuell von unbefruchteten, diploi-
den Weibchen erzeugt. Die Eizellen, aus de-
nen sie sich entwickeln, haben eine voll-
stindige Meiose durchlaufen. Sie sind also
haploid und das sind primir auch die Ménn-
chen, die sich aus ihnen entwickeln. Sie er-
zeugen Spermien, mit denen sie Weibchen
befruchten. Aus diesen befruchteten Eiern
gehen Weibchen hervor. Dieser Typ der Ge-
schlechtsbestimmung ist z.B. von der Ho-
nigbiene (Apis mellifera) bestens bekannt,
und dieser Typ der unisexuellen Minnchen-
produktion wird Arrhenotokie genannt. Bei
Spinnentieren kommt er z.B. bei den als
sehr  gefiirchteten
Spinnmilben (Acari: Tetranychidae) vor.

Pflanzenschidlinge

An der Erzeugung der Méannchen ist hier al-
so nur ein Eleer beteilige, sie sind uniparen-
tal. Das Muttertier kann u.U. (z.B. Honig-
biene) den Zutritt von Spermien zu den Ei-
zellen regulieren und so das Geschlecht sei-
ner Nachkommen bestimmen.

Gan:z eigenartig sind die Verhiltnisse
bei einigen anderen Milben (z.B. bei vielen
Arten aus der Gruppe der Dermanyssina),
bei denen Weibchen ,normal“ begattet wer-
den miissen, um Nachkommen hervorzu-
bringen. Aus den befruchteten Eizellen ge-
hen wieder Weibchen hervor. Minnchen
entstehen, in dem das minnliche Genom in
den sich entwickelnden Embryonen entwe-
der stillgelegt wird oder sogar aus den Zell-
kermnen ausgestoBen wird. Dieser Typ der
Minnchenerzeugung wird Pseudoarrheno-

tokie oder Parahaploidie genannt, da ja zwei
Elternteile beteiligt sind (die Nachkommen
sind biparental) bzw. urspriinglich ein dop-
pelter Chromosomensatz vorlag. Das Signal
fiir die Stillegung des minnlichen Genoms
bzw. dessen AussioBung, wird vermutlich
(wie bei der Arrhenotokie) von der duBeren
Umwelt gegeben, so dass das Weibchen das
Geschlecht seiner Nachkommenschaft ge-
wissermaBen unter diesen Einflissen steuern
kann. So kénnte es z.B. bei hohem Nah-
rungsangebot von Vorteil sein, zunichst be-
sonders viele Weibchen zu produzieren, die
von nur wenigen Minnchen begattet wer-
den, und damit eine groBe Population aufzu-
bauen. Spiter, wenn das Nahrungsangebot
zuriickgeht, kénnten vermehrt Minnchen
produziert werden und damit eine héhere
Variabilitit erméglichen (NORTON et al.
1993; WRENSCH et al. 1994; WALTER &
PROCTOR 1999).

1.3 Spermien-Ubertragungstypen

Da die Fortpflanzung gan: offensichtlich
ein essentielles Geschehen fiir den Erhalt
des ,Lebensstromes* ist, liegt auf den damit
verbundenen Strukturen und Mechanismen
ein hoher Selektionsdruck. Organismenfor-
men, die im Fortpflanzungsgeschehen weni-
ger erfolgreich sind, werden sich auf lange
Sicht nicht halten kénnen. Dieser Selek-
tionsdruck hat sicher bereits zur Evolution
der oben genannten verschiedenen Fort-
pflanzungstypen gefiihrr.

Betrachtet man nun die geschlechtliche
Fortpflanzung, so ist offensichtlich, dass die
genannten Vorteile mit einem erhshten
Aufwand ,bezahlt“ werden miissen. So mus-
ste die komplizierte Meiose entwickelt wer-
den, und verschiedene Keimzellen miissen
in meist unterschiedlichen Individuen der-
selben Art ausgebildet werden. Dies allein
erfordert schon einen erheblichen Mehrauf-
wand in der Organisation der Tiere, in ih-
rem Verhaltensrepertoire und damit auch in
der genetischen Ausstattung. Die Keimzel-
len missen nun zueinander finden, und es
miissen Mechanismen vorhanden sein, die
die Erkennung des richtigen, d.h. zur selben
Art gehorenden Zellpartners erméglichen.
SchlieBlich muss das Spermium bzw. seine
genetische Information in die Eizelle gelan-
gen und diese muss verhindern, das weitere



Abb. 2: Méglichkeiten der Spermadbertragung bei Spinnentieren (Arachnida) und ihren nachsten Verwandten den Schwertschwanzen
(Xiphosura). a: Die marinen Schwertschwanze (hier Tachypleus gigas) paaren sich im Flachwasser. Die Befruchtung der Eizellen geschieht
im Wasser (duBere Befruchtung) (nach Aserm & Janssen 1986). b: Bei vielen Arachniden gibt es eine indirekte Spermien- bzw. Spermato-
phorenibertragung, indem vom Mannchen Spermatophoren auf das Substrat abgesetzt werden, die danach von einem Weibchen aufge-
nommen werden. Die Spermatophoren sind mehr oder weniger komplizierte Sekretbehalter, die die Spermien enthalten. Hier wird der
Kopfchenbereich der Spermatophore der Schnabelmilbe Bdella septentrionalis (Actinedida, Bdellidae) gezeigt. Die Spermien befinden
sich im Endfaden (vgl. Abb. 24, 36f) (nach Aiserm & StorcH 1976a). Rasterelektronenmikroskopische Aufnahme (= REM): 370x. ¢: Bei einer
Reihe von Spinnentieren werden Spermatophoren mit Hilfe von speziell gestalteten Extremitaten direkt auf das Weibchen Gbertragen
Hier wird der Vorderkérper der Raubmilbe Phytoseiulus persimilis (Gamasida, Phytoseiidae) gezeigt, bei der die sackférmige Spermato-
phore mit Hilfe der Scheren (Chelae) der Mundwerkzeuge (Cheliceren) bzw. den daran befindlichen speziellen Anhangen (Spermatodac-
tyli) gegriffen wird (nach Aiserm & Coons 1999). REM: 1080x. d: Bei Weberknechten (Opiliones) und vielen Milben (Acari) gibt es eine
direkte Spermalbertragung mit Hilfe eines Penis. Hier wird das Ende des gegliederten Penis des Weberknechtes Mitopus morio (Palpato-
res) gezeigt. Am Ende des Stylus liegt die Geschlechtséffnung. REM: 110x. Abk.: Ch = Chela; Ef = Endfaden; GL = Glans; K = Képfchen;
Pdp = Pedipalpus (Taster); SPD = spermatodactylus; SPO = Spermatophore; ST = Stylus; TR = Truncus; @ = Mannchen; ¢ = Weibchen.



Abb. 3: Die indirekte
Spermatophorentbertragung kann im
Zuge eines mehr oder weniger
komplizierten Paarungsspieles vollzogen
werden. Hier wird der sogenannte
Paarungstanz der Skorpione gezeigt. Meist
wird nicht die’gesamte Spermatophore
aufgenommen, sondern nur ein die
Spermien enthaltender Teil.

a: Paarungstanz von Euscorpius italicus
(Chactidae; Spermatophore schwarz
gezeichnet). b: Schematischer Aufbau der
Spermatophore. c: Spermatophore vor
(rechts) und (links) nach Er6ffnung durch
das Weibchen. Das Weibchen hebelt bei
der Aufnahme den Spermaballen mittels
des Offnungshebels aus dem
Spermienbehalter (nach AnGermann 1957).
Abk.: OA = Offnungsapparat; OH =
Offnungshebel; Spb = Spermienballen; Sph
= Spermienbehilter.

Spermien eindringen, da ansonsten die
Chromosomenverhiltnisse gestort wiirden,
und eine geordnete Entwicklung nicht ab-
laufen kénnte. Fiir einzelne Organismen
sind die Abliufe bei der Befruchtung sehr
genau exemplarisch untersucht worden.
Hier kann darauf nicht weiter eingegangen
werden (z.B. MULLER & HASSEL 1999).

Vielmehr soll hier kurz betrachtet wer-
den, welche Mechanismen bei Spinnentie-
ren entwickelt wurden, um zu einer Be-
fruchtung der Eizellen durch Spermien zu
kommen.

Der primiire, urspriingliche Mechanismus
ist der der duBeren Befruchtung. Er ist v.a. bei
Meerestieren realisiert und besteht darin,
dass Méannchen und Weibchen zu einer be-
stimmten Zeit, hiufig synchronisiert durch
duBere Zeitgeber (z.B. Temperatur, Tageslin-
ge, Mondphase u.d.), ihre Geschlechtspro-
dukte ins freie Wasser entleeren. Durch die
Synchronisation wird erreicht, dass viele Ge-
schlechtszellen zur gleichen Zeit am gleichen
Ort vorhanden sind und damit die Wahr-
scheinlichkeit gegeben ist, dass ein ausrei-
chender Teil tatsichlich zur Befruchtung
kommt, indem die Spermien eine kurze Stre-
cke sich schwimmend zur Eizelle bewegen.

Schon bei vielen Meerestieren ist dieser,
doch immer noch sehr stark von Zufillen
beeinflusste, Befruchtungstyp durch die Ent-
wicklung von mehr oder weniger kompli-
zierten Paarungsmechanismen abgewandelt,
mit denen sich die beiden Geschlechtspart-
ner aufeinander abstimmen und damit den
Befruchtungserfolg sichern. Dieser Mecha-
nismus ist bei den Verwandten der Arach-
nida, nimlich den marinen Pantopoda (so-
gen. Asselspinnen) und v.a. auch den den
Spinnentieren noch niher stehenden Xi-
phosura (den Schwertschwinzen) realisiert
(Abb. 2a). Bei letzteren kommt es zu einer
Paarung, in deren Verlauf die Eier abgege-
ben werden, iiber die dann das Mannchen
sein Sperma entleert. Es handelt sich also
um eine abgewandelte, dufiere Befruchtung.

Bei terrestrischen Tieren, zu denen die
Spinnentiere wenigstens seit dem Silur oder
gar seit dem friihen Ordovicium (KRAUS
1976; MORITZ 1993; BERNINI et al. 2002) ge-
horen, ist dieser Weg der duBeren Befruch-
tung nicht mehr méglich. Die Geschlechts-
zellen wiirden an der Luft vertrocknen bzw.
wiirden nicht zu einander gelangen kénnen,
da das Medium Wasser fehlt. So mussten an-
dere Mechanismen gefunden werden, um
das Land als neuen Lebensraum nutzen zu
koénnen. Es findet innere Befruchtung im
Weibchen statt, wobei unterschiedliche
Spermaiibertragungs-(Besamungs)wege ent-
wickelt wurden. Grundsitzlich stehen die
folgenden Moglichkeiten zur Auswahl (die
als Mechanismen der Ubertragungssiche-
rung natiirlich auch bei aquatischen Tieren
entwickelt sein kénnen):

Indirekte Spermatophoreniibertragung:
Hierbei setzt das Minnchen einen Sperma-
behilter aus Sekret auf das Substrar. Das
Weibchen nimmt diesen Behilter oder Tei-
le davon auf. Dieser Befruchtungstyp kann
mit oder ohne Paarungsverhalten ablaufen
(Scorpiones, Pseudoscorpiones, Uropygi,
Amblypygi, viele actinotriche Acari) (Abb.
2b, 3, 4).

Direkte Spermatophoren- bzw. Sperma-
iibertragung mit Hilfe von Gonopoden:
Hierbei ibertriigt das Mannchen mit Hilfe
von umgewandelten Extremititen (= Gono-
poden), eine Spermatophore oder einen
Spermatropfen direkt in die weibliche Ge-
schlechtséffnung oder spezielle Kopulation-



sporen (Araneae, Ricinulei, manche Solifu-
gae, viele anactinotriche Acari) (Abb. 2¢).

Direkte Spermaiibertragung mit Hilfe
eines Penis (Opiliones, viele actinotriche

Acari) (Abb. 2d).

Wie man sehen kann, sind alle diese
Méglichkeiten bei Spinnentieren realisiert
worden, wobei die Acari die groBte Vielfalt
reprisentieren (THOMAS & ZEH 1984; Mo-
RITZ 1993).

Selbstverstindlich kénnen die beiden
letztgenannten Ubertragungstypen nur wih-
rend eines meist recht komplizierten Paa-
rungsspieles erfolgreich durchgefithrt wer-
den. Dieses ist auch insofern von Bedeu-
tung, als die meisten Arachnida riuberisch
sind, so dass die Partner ,sich erst gegensei-
tig zu erkennen geben miissen”, um vom
Gegeniiber nicht als Beute betrachtet zu
werden. Der erste Typ, die indirekte Sper-
matophoreniibertragung, kann auf ein Paa-
rungsspiel verzichten (s.u.).

Es soll nicht verschwiegen werden, dass
von einigen Arachnidengruppen der Typ
der Spermaiibertragung noch unbekannt ist:
Palpigradi (Palpenliufer), Cyphophthalmi
(Zwergweberknechte) sowie innerhalb der
Acari von den Opilioacarida und Holothyr-
ida.

1.4 Brutflrsorge und -pflege

Wie aus dem Vorherstehenden hervor-
geht und weiter unten noch im Detail deut-
licher werden wird, ist bis zur erfolgreichen
Befruchtung bereits ein erheblicher Auf-
wand durch die Elterntiere betrieben wor-
den. Ein Teil dieses Aufwandes ist den Indi-
viduen allerdings durch die in Jahrmillionen
erfolgte Evolution der Mechanismen durch
die Generationenfolge hindurch und deren
Etablierung im genetischen Programm abge-
nommen worden. Aber auch die Einzelindi-
viduen haben nach wie vor einen erheb-
lichen Beitrag bei der Realisierung der Be-
fruchtungsmechanismen zu leisten: Die ent-
sprechenden Strukturen miissen in der Indi-
vidualentwicklung geordnet aufgebaut wer-
den. Die Entwicklung der Keimzellen erfor-
dert einen erheblichen Stoff- und Energie-
aufwand, und die Umstéinde der Besamung
verbrauchen weitere Ressourcen. Demzu-
folge ist es plausibel, dass viele Organismen

und so auch viele Spinnentiere, weiteren
Aufwand fiir die Sicherung des Befruch-
tungserfolges betreiben. Dies kann von den
einzelnen Geschlechtern unterschiedliche
Verhaltensweisen bzw. Strategien erfordern
(s.u.). Hier soll zunichst nur daran gedacht
werden, dass die Muttertiere z.B. besondere
Vorriite in den Eizellen deponieren (Dotter,
aber auch Organellen s.u.). Des weiteren be-
steht die Méglichkeit, die Individualent-
wicklung des Nachkommen teilweise oder
ganz in der Mutter und damit in einem ge-
schiitzien Umfeld ablaufen zu lassen (lecito-
trophe und matrotrophe Viviparie: Skorpio-
ne, viele Milben). Eier konnen mit be-
stimmten Strukturen versehen werden, die
der Anheftung, dem Schutz vor Austrock-
nung, der Tarnung usw. dienen. Sie kénnen
von der Mutter versteckt (z.B. Solifugen,

Abb. 4: Auch bei den GeiBBelskorpionen
(Uropygi) und GeiB3elspinnen (Amblypygi)
erfolgt eine indirekte Spermatophoren-
Ubertragung im Zuge eines Paarungs-
tanzes. a: Bei den ZwerggeiBBelskorpionen
(Schizomida, Schizomidae; hier Schizomus
sturmi) hakt sich das Weibchen mit Hilfe
seiner Cheliceren an einen knopfférmigen
Fortsatz (Flagellum) des Mannchens ein
und folgt ihm in einem Tandemlauf bis es
zur Spermatophorenabgabe kommt. b: Das
knopfférmige Flagellum des Mannchens
von S. sturmi. Der Pfeil zeigt die Gruben, in
die sich die Cheliceren des Weibchens
einhaken (nach Sturm 1958). c: Bei dem
GeiBelskorpion Mastigoproctus giganteus
(Thelyphonida, Thelyphonidae) bearbeitet
das Mannchen mit seinen Pedipalpen-
scheren (schwarz) die Geschlechts6ffnung
des Weibchens, nachdem dieses die
Spermatophore aufgenommen hat (nach
WEevyGoLpT 1972). d: Besonders bizarr und
kompliziert sind auch die gestielten
Spermatophoren der Amblypygi (hier
Phrynus marginemaculatus, Phrynidae; links
Ansicht von vorn, rechts Seitenansicht).
Beachte die vergleichsweise kleinen
Spermienballen (nach WevGoLot 1969a).
Abk.: Fl = Flagellum; a = flGgelférmiger
Seitenlappen; Spb = Spermienballen.



Abb. 6: Spinnen (Araneae) umgeben ihre Eiballen grundsatzlich mit Spinnfaden. Die
entstehenden Gebilde konnen unterschiedlich kompliziert sein. Es gibt lockere Netze und
dichte Kokons, die aus verschiedenen Gespinstschichten aufgebaut sein kénnen. a: Ein
Weibchen der Wespenspinne Argiope bruennichi (Araneidae) bewacht seinen groBen
Kokon. b: Das Weibchen der Zitterspinne Pholcus phalangioides (Pholcidae) umgibt seinen
Eiballen mit wenigen Faden. Dieser Eiballen wird mit den Cheliceren gehalten. REM: 50x
< Wolfspinnenweibchen (Lycosidae; hier Pardosa amentata) fertigen einen sehr dichten
Kokon, der an den Spinnweben angeheftet getragen wird. Nach einer gewissen Zeit
erweitert das Weibchen den Kokon, indem es einen ringférmigen Spalt (Pfeile) schafft,
den es mit einem lockeren Gespinst verschlieBt. Vermutlich wird hierdurch die
Luftversorgung der Jungspinnen verbessert. REM: 140x. d: Ausschnitt aus ¢ etwa der
Markierung in ¢ entsprechend. REM: 1750x.
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Es konnen bei manchen Arten dieser Grup
pen Sekretbehilter ausgeschieden werden,
in denen die Nachkommen von der Mutter
herumgetragen und sogar emihrt werden
(WEYGOLDT 1969b; MORITZ 1993).

All dies erfordert besondere Strukturen,
physiologische Prozesse und Verhaltenswei-
sen, die tber lange Zeitraume evolviert wur-
den und eine Gesamtinvestition der Gene-
rationenfolge in dieses fundamentale Ge-
schehen der Fortpflanzung bedeuter und . T.

hochkomplexe Ergebnisse geliefert hat

Als Bestandteile dieses fundamentalen
Phianomens stehen alle diese, das Fortpflan-
zungsgeschehen ermoglichenden, evolvier-
ten Ergebnisse permanent unter einem ho-
hen Selektionsdruck und missen sich in je-
der Generation wieder neu bewiihren. Dabei
sind selbst kleinste Verinderungen in den so
~mithevoll* erworbenen Systemen mit ho-
hem Risiko behaftet, da sie ja sehr leicht zu
€INer massiven oStorung des LI'-IH[‘ll.'[l'TTL'H
(Ganzen fithren konnen und damit das Ziel,
die Produktion von Nachkommen, gefihr-

den bzw. zunichte machen wiirden

Trotzdem gibt es gerade bei den Fort-
pflanzungssystemen eine enorme Vielfalr,
weshalb Merkmale aus diesem Bereich viel-
fach zur rtaxonomischen Kennzeichnung
llx-l.;ll\_{{'.n-;-_:l'l\ '.\l'l'\it'll l‘l{."'(' i'hluil\['t.':t.llll-
sierte Vielfalr ist sicher gerade eine Folge des
hohen Selektionsdruckes (nariirliche und
sexuelle Selekrion s.u.), der auf diesen Bil-

dungen liegt.

2 Fortpflanzungsorgane

Die primiaren Fortpflanzungsorgane sind
bei bisexuellen Tieren die Hoden (Testes)
der Miannchen bzw. Eierstocke (Ovarien)
der Weibchen. In thnen erfolgt die Entwick-

lung der Geschlechtszellen (Keimzellen).
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Auf diese wird hier niher eingegangen. Die

matomische Darstellung der Geschlechts

organe soll hier nur in Sonderfillen gestreift
werden. Grundsiitzlich sind diese Bildungen
paarig, bei manchen Gruppen gibt es aber

juch unpaare Gonaden (z.B. viele Milben)

2.1 Mannliche Geschlechtsorgane und
Entwicklung der Samenzellen

Der Gesamtprozess der Spermienent-
wicklung heiBt Spermatogenese. Er umfasst
die Entwicklung von den méannlichen Ur-
keimzellen (Spermatogonien) bis zu den fer-
tigen, befruchtungsfihigen Spermien. Ein
bestimmter Abschnitt dieser Entwicklung,
nimlich der nach der Meiose erfolgende
Differenzierungsprozess der nun haploiden
Spermatiden zu der definitiven, arttypi-
schen Spermiengestalt, wird Spermiogenese
(auch Spermiocytogenese oder Spermiohis-

togenese) genannt.

Die Hoden umfassen neben den Keim-
zellen grundsitzlich auch immer somarische
Zellen, die als Hilfszellen bezeichnet werden
konnen (Abb. 9, 10a). Sie halten die Struk-
tur des Hodens aufrecht und vermitteln zwi-
schen den Keimzellen und dem Restkorper,
indem dber sie vermutlich, wie bei anderen
Tieren auch, eine Versorgung bzw. Entsor-
gung erfolgt. In Analogie zu den Hoden der
Wirbeltiere werden diese Zellen gelegent-
lich auch Sertoli-Zellen genannt. Die soma-
tischen Zellen bilden einen Gewebever-
band, in dessen Maschenwerk die Keimzell-
entwicklung abliuft. Dabei liegen die frii-
hen Stadien der Entwicklung meist peripher
und sind durch einen relativ groBen, runden
Zellkern ausgezeichnet. Im Zuge mitotischer
Teilungen entstehen Zellgruppen, die sich
synchron weiter entwickeln und unrerein-
ander lange iiber Zellbriicken in Verbindung
bleiben. Diese Zel
wicklungsstandes bezeichnet man als Zys-

gruppen gleichen Ent-

ten, die durch somatische Zellen von be-
nachbarten Zysten, u.U. anderen Entwick-
lungsstandes, getrennt sind. SchlieBlich er-
folgr die Meiose und die artspezifische Aus-
differenzierung. Am Ende der Spermiogene-
se werden die Spermien, nachdem die Zell-
briicken getrennt wurden, in unterschied-
licher Weise in ein Hodenlumen entlassen.
Dieses setzt '-Ik.Il in \{L'n .HJ\]L‘I{ulhic!‘i od-
menleiter (Vas deferens oder auch Ductus

deferens) fort. In den Vasa deferentia wer-

Abb. 7: Skorpione (hier
Euscorpius flavicaudis) sind
grundsatzlich
lebendgebarend. Die
Weibchen tragen die noch
unvollkommen entwickelten
Jungtiere bis zur ersten
Hautung auf dem Racken.
Foto: G. Zeck-Kape.

den vielfach Sekrete gebildet, die an einer
Spermatophorenbildung beteiligr sind (z.B.
viele Milben; ALBERTI 1974; WITTE 1975a)
oder die Spermien oder Spermiengruppen
direkt umhiillen (z.B. Spinnen; ALBERTI &
WEINMANN 1985).

Besonderheiten in der Ausstattung mit
somatischen Zellen finder man bei den acti-
notrichen Milben, bei denen die Hoden je-
weils nur aus einer somatischen Zelle, ent-

weder mit einem Riesenkemn (z.B. manche

Abb. 8: ZwerggeiBelskorpione (hier
Schizomus pentapeltis) bauen kleine
Brutkammern im Boden, in denen die
Weibchen ihre Eier ablegen, die sie auf der
Bauchseite mit Sekret anheften. Die
Jungtiere verbleiben bis zur ersten
Hautung auf der Mutter (nach Rowianp
1972).
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Abb. 9: Transmissions-
elektronenmikrosko-
pische Aufnahmen
(TEM) aus dem Hoden
von verschiedenen
Spinnentieren. a:
Detail aus dem Hoden
der Streckerspinne
Tetragnatha obtusa
(Tetragnathidae) mit
Spermatocyten in
friahen Phasen der
Spermatogenese.
Beachte die
zystenformige
Einbettung der
Keimzellen in das
somatische Gewebe.
TEM: 1250x. b: Drei
Spermatiden (I-1ll) von
Wandella orana
(Filistatidae), die sich
bereits in der Phase
der fibrillaren
Kernkondensation
befinden, sind noch
uber Zellbricken
miteinander
verbunden (nach
MicHaLk et al. 2003).
TEM: 9250x. ¢: Hoden
der actinotrichen |
Samtmilbe
Dolichothrombium
borceai (Actinedida,
Trombidiidae). Die
reifen Spermien sind
einzeln in das
somatische Gewebe
eingelassen und
werden nun in das
Hodenlumen - -
entlassen (nach ALserm 1980b). TEM: 7600x.
d: Vas deferens von Tetragnatha pinicola
mit den hier bereits eingerollten und von
einer Sekrethdlle umgebenen
Cleistospermien. TEM: 3750x. Abk.: Av =
Akrosomvakuole; KM = Kernmaterial; M =
Mitochondrium; N = Zellkern (Nucleus); N1
= Kern einer somatischen Zelle; N2-N4
Kerne von Spermatocyten in
fortschreitender Entwicklung; Sp =
Spermium; SZ = somatische Zelle; Tl =
Hodenlumen; Zb = Zellbricke; ZG =
Zellgrenze zwischen zwei Epithelzellen der
Wand des Vas deferens.

-
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Actinedida, Oribatida) oder wenigen klei-

nen Kemen (z.B. Tetranychidae) besteht
{Abb. 10b). Wihrend sich bei den meisten
Arachnida die Zysten wohl weir oftnen und
die Spermien entlassen, werden bei den ac-
tinotrichen Milben die Spermien einzeln
aus der dichren Umbhiillung der somatischen
Zellen ausgeschieden (Abb. 9¢).

Eine weitere Besonderheit dieser Mil-
ben-Gruppe ist, dass der Hoden neben dem
beschriebenen Keimteil noch einen driisi-
gen Bereich beinhalter. Bei den Milben
scheint es sicher zu sein, dass das Sekret die-
ses Abschnittes primiir an der Bildung einer
Spermatophore beteiligt ist (ALBERTI 1974;
WiTTE 1975a).

Die Spermien enthalten grundsirzlich
die folgenden, bei Metazoa weit verbreite-
ten Komponenten (BACCETTI & AFZELIUS
1976; Abb. 11):

Einen Akrosomkomplex, der eine Akro-
somvakuole (auch Akrosomvesikel ge-
nannt) und eine darunrer gelegene subakro-
somale Substanz umfasst. Die Akrosomva-
k““lt’ Cn'hi]lt En:\'mt.‘. LIlL‘ dcr Pllnkrl]{"lil‘n
Auflosung der Eihiille dienen und ent-
spricht einem Lysosom. Sie wird im Laufe
der Spermatogenese mit Hilfe des Golgi-
Apparates gebilder. Die subakrosomale Sub-
stanz besteht bei Spinnentieren primir aus
einer amorphen Komponente und einer
strukturierten. Die letztere bilder ein Biindel
von Fibrillen, das Akrosomfilament, das
wahrscheinlich ebenfalls der Durchdrin-
sung der Eihiille dient bzw. das Spermium
am Ei befestigt. Es stellt demnach sehr
wahrscheinlich ein priaformiertes Perforato-

rium dar.

Der Spermienkopf, an dessen Spitze die

Akrosomvakuole liegr, wird quantitativ
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durch den im elektronenmikroskopischen
Bild dunklen Zellkern dominiert, dessen
Chromosomensubstanz stark verdichter ist,
so dass sie wohl — wie bei den meisten Sper-

mien — praktisch inaktiviert ist.

Hinter dem Kemn liegt primir das
Mirtelstiick mit den Mitochondrien, die die
Energie fiir den Antrieb durch das Flagellum
liefern. Auch die Basis des Flagellums liegt
in diesem Bereich, haufig etwas in eine pos-
teriore Einbuchtung des Zellkerns (Kern-
bucht) hineinverlagert. Die Flagellumbasis
besteht im Grundryp aus zwei Centriolen,
die bei fast allen Cheliceraten in Tandem-
stellung hintereinander angeordnet und von
besonderer Substanz umlagert sind. Diese

Substan:z bilder das ,centriolar adjuncr®.

Das hintere Ende des Spermiums ist das
sogenannte Schwanzstiick, das v.a. aus der
SchwanzgeiBel (Flagellum), der Antriebs-
struktur des Spermiums, besteht.

Folgende Spermientypen werden bei
Arachniden entwickelt (Abb. 12):

Filiform-flagellate Spermien, d.h. faden-
formige Spermium mit einem Flagellum,
kommen innerhalb der Spinnentiere nur bei

den Skorpionen vor.

Eingerollt-flagellate  Spermien  findet
man bei Pseudoscorpiones, Uropygi, Ambly-
pygi, Araneae und Ricinulei. Diese Spermien
entwickeln eine Schwanzgeiliel, die spiiter in
das Cytoplasma des Zellkorpers eingelagert
und um den Zellkern gewickelt wird. Die
Zwergweberknechte  (Cy-
phophthalmi) nehmen eine Zwischenstel-
lung zu dem folgenden Typ insofern ein, als

Spermien  der

sie im Laufe der Spermiogenese ein Flagellum
anlegen, das spiter eingerollt und reduziert

wird. Andere Opiliones zeigen das nichr.

Aflagellate Spermien, ohne Schwan:-
geilel, kennzeichnen demnach die Opilio-

nes sowie Palpigradi, Solifugae und Acari.

Einzelne Spermien kénnen zu Gruppen
von mehr oder weniger definierter Grabe
msammengefasst werden. Derartige Sper-
mienaggregate hat man innerhalb der
Arachniden bei Skorpionen, Araneen, Opi-
liones, Solifugen und Milben gefunden (AL-
BERTI & WEINMANN 1985; ALBERTI 1988a,
2000; PererTi & BATTAN-HORENSTEIN
2003).

Es kann kein Zweifel daran bestehen,

dass die Skorpione den urspriinglichsten
Spermientyp innerhalb der Spinnentiere be-
sitzen. Dies spiegelt ihre allgemein als be-
sonders ancestral angesehene Organisation
innerhalb der Arachnida wieder. Noch ur-
spriinglicher und damit dem sogenannten
wprimitiven Spermientyp” oder ,,Aquasper-
mium” von Formen mit #duberer Befruch-
tung besonders ihnlich sind die Spermien
der Xiphosura, der moglicherweise nichst-
verwandten Gruppe der Arachnida (s.0.).
Hier deutet sich schon die Moglichkeit an,
eine Lesrichtung der Spermienmerkmale
von urspriinglich (plesiomorph) nach abge-
leitet (apomorph) zu erkennen, und damit
diese raxontypischen Merkmale fiir phyloge-
netisch-systematische bzw. evolutionshiolo-
gische Uberlegungen zu benutzen. Das hat
man auch, wie bei allen anderen Tiergrup-

pen, getan und konnte eine Fiille von Merk-

Abb. 10: Ausschnitte aus dem Hoden
actinotricher Milben. a: Typischer Aufbau
des Hodens von Linopodes motatorius
(Actinedida, Eupodidae) aus Zysten von
Keimzellen in unterschiedlichen Phasen der
Spermatogenese (I-VI). Zur
Spermienmorphologie vergleiche Abb. 19.
TEM: 4600x. b: Hoden der Moosmilbe
Damaeus onustus (Oribatida). Im Zentrum
der groBen somatischen Zelle, in die die
Keimzellzysten eingebettet sind, liegt ein
Riesenkern. TEM: 3450x (beide Abb. nach
ALserTi 1980b). Abk.: N = Zellkern.
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Abb. 11: Zwei extreme Spermienformen von Arachnida: filiform-flagellat (Buthus
occitanus, Scorpiones) und aflagellat (Tetranychus urticae, Acari) im Vergleich zu dem
primitiven Typ (Aquaspermium) von Tachypleus gigas (Xiphosura) (nach ALserm 1991).
Abk.: AF = Akrosomfilament; AV = Akrosomvakuole; KM = Kernmaterial; M =
Mitochondrien; N = Zellkern. ’

Abb. 12: Ubersicht
Gber die bei den
Arachniden
realisierten

Spermientypen (nach

14

ALgerTl 1995).

Opiliones ¢

PROKOENENIA RS

Palpigradi

malen feststellen, die fir derartige Uberle-
gungen wertvoll sind. Diese Untersuchun-
gen sind in Bezug auf Spinnentiere am wei-
testen bei Weberknechten, Spinnen und
Milben gediehen und sollen hier mit eini-

gen Aspekten kurz vorgestellt werden.

HADRURUS

Scorpiones

SCHIZOMUS
Uropygi 3

S =

NEQCARUS

Acari Anactinotrichida

2.1.1 Opiliones

Cyphophthalmi
knechte sind bisher die einzigen Spinnen-

oder Zwergweber-
tiere, von denen dimorphe Spermien sicher
bekannt geworden sind (Abb. 13; JUBERTHIE
et al. 1976). Darunter versteht man, dass ein
und dasselbe Minnchen zwei verschiedene
Spermientypen hervorbringt. Dieses eigen-
artige Phinomen ist von anderen Tiergrup-
pen bereits lange bekannt (z.B. HEALY & JA-
MIESON 1981; SwALLOW & WILKINSON 2002
- die in dieser Arbeit gemachte Angabe,
dass Spermiendimorphismus auch bei Ara-
neae vorkiime, beruht auf einem offensicht-
lichen Irrtum). Meist ist ein Spermientyp
nichr befruchrungsfihig (sogenannte Para-
spermien) und dient als Hilfszelle den ferti-
len Spermien (sogenannte Euspermien),
z.B. als Transportzelle. Die funktionelle Be-
deutung des Spermiendimorphismus der
Zwergweberknechte ist allerdings nicht be-
kannt. In zwei Entwicklungslinien bilden
sich innerhalb derselben Zyste, also als
Schwesterzellen, die beiden Typen, wovon
einer wenig oder keine DNS enthilt. Diese
sicher nicht befruchtungsfahigen Spermien
ordnen sich um eine Gruppe kleinerer ferti-
ler Spermien an, so dass kugelférmige Zell-

EURYPELMA
A

CHEIRIDIUM
Pseudoscorpiones

TARANTULA
Amblypygi

=

EUSIMONIA
Solifugae
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apgregate entstehen, die noch mit speziellen

Sekreten ausgestattet sind. Dieser Sper-
miendimorphismus ist von drei Arten der
Gattung Siro bekannt (ALBERTI im Druck).
Eine weitere Besonderheit der Spermatoge-
nese der Cyphophthalmi ist, dass eine tran-
sitorische, freie Geilel entsteht. Die Ausbil-
dung einer freien Geillel ist sicher ein ur-
spriingliches Merkmal innerhalb der Opilio-
nes. Andere Weberknechte zeigen diese
GeiBelbildung nicht (JUBERTHIE & MANIER
1978; Jones & COKeNDOLPHER 1985). Das
Mikrotubuli-Skelert (Axonema) wird spiter
in den Zellkérper aufgenommen und einge-
rollt. Diese letztere Besonderheit erinnert
an das Einrollen der begeiBelten Spermien
bei den Pseudoscorpiones, Uropygi, Ambly-
pvgi, Araneae und Ricinulei (WeyGoLDT &
PAuLUS 1979a, b; ALBERTI 1990, 2000).

2.1.2 Araneae

Spinnen sind insofern bemerkenswert, als

sie alle Spermien vom eingerollt-flagellaten

Typ produzieren (Abb. 14). Das Flagellum
zeigt grundsitzlich ein 9x2+3 Mikrotubuli-
Skelert und weicht damir von dem Grund-
muster, welches friih innerhalb der Eukaryota
entwickelt wurde, nimlich dem 9x2+2 Mus-
ter, ab (Osak1 1969; DALLAI et al. 1995; AL-
BERTI & WEINMANN 1985, ALBERT1 1990, AL-
BERTI et al. 1986; ALRERTI & COvYLE 1991; M-
CHALIK et al. 2003). Dieses abweichende
Axonema finder sich auch bei den Geillel-
spinnen und Geillelskorpionen (JESPERSEN
1978; PHILLIPS 1976; ALBERTI & PALACIOS-
VARGAS 1987) und ist ein wichriges Argu-
ment fiir die Auffassung von einer engeren
Verwandtschaft dieser Gruppen (Megopercu-
lata; WEYGOLDT & PAULUS 1979a, b). Im De-
tail sind die Spermien der Araneae sehr ver-
schieden (Abb. 15). Als Beispiel seien die
nun wiederum abweichenden Axonemara der
Linyphiiden genannt, die ein 9x2+0 Muster
zeigen (Abb. 14b; ALBERTI 1990), wobei bis-

her allerdings nur wenige Arten untersucht

wurden. Auch die verschiedenartigen Formen

Abb. 13. Zwergweberknechte
(Opiliones, Cyphophthalmi) der
Gattung Siro produzieren zwei
Spermientypen: fertile Euspermien
und infertile Paraspermien, die mit
Hilfe von Sekreten in kugelformige
Spermienpakete zusammengefasst
werden. a: Siro duricorius (Sironidae).
REM: 30x. b: Fertiges Spermienpaket
von S. duricorius aus dem Vas
deferens. TEM: 2900x. ¢
Tassenférmiges, aflagellates
Euspermium von S. duricorius. TEM:
14.500x. d: Schemazeichnung eines
Paraspermiums. e: Schemazeichnung
eines Euspermiums (b—e nach Awsern
im Druck). Abk.: dN = degenerierter
Zellkern; Esp = Euspermium; Kry =
Krypte; M = Mitochondrium; N =
Zellkern; Psp = Paraspermium.
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Abb. 14:

a: Eingerolites
Cleistospermium der
Zitterspinne Pholcus
phalangioides im Vas
deferens. Der
eingerollite Zellkern ist
viermal
angeschnitten, ebenso
das Axonema (nach
ALBeRTI & WEINMANN
1985). TEM: 17.000x.
b: Querschnitte durch
das eingerolite
Axonema von P
phalangioides.
Deutlich ist das die
Megoperculata als
gemeinsames
abgeleitetes Merkmal
(Synapomorphie)
kennzeichnende
Axonema-Muster (9x2+3) aus neun
gepaarten peripheren Mikrotubuli und drei
einzelnen zentralen Tubuli zu erkennen
(vgl. Abb. 51) (nach ALserT & WEINMANN
1985). TEM: 37.700x. ¢: Querschnitte durch
die noch nicht eingerolite SchwanzgeiBel
von Spermatiden der Baldachinspinne
Linyphia triangularis (Linyphiidae), die als
abgeleitete Besonderheit keine zentralen
Tubuli im Axonema besitzt (nach ALBerT
2000). TEM: 37.700x. Abk.: AF =
Akrosomfilament; AV = Akrosomvakuole;
Fb = GeiBel- bzw. Axonemabasis; M =
Mitochondrium; N = Zellkern; SH =
Sekrethdlle (vgl. Abb. 15: Pholcus).
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der Akrosomkomplexe kénnen hier genannt
werden (Abb. 16). Ein anderes Beispiel stel-
len die merkwiirdigen Akrosomkomplexe der
Tetragnathidae dar (MICHALIK et al. im Druck
a). Besonders herausheben machten wir, dass

die Spinnen unterschiedliche Ubertragungs-
formen bilden. Diese wurden 2.T. bereits von
BerTkAU (1877) erkannt und auch schon fiir
taxonomische Erwiigungen herangezogen.
Folgende Typen kénnen unterschieden wer-
den (Abh. 17; BERTKAU 1878; JUBERTHIE et al.
1981; ALBERT] & WEINMANN 1985, ALBERTI
1990, 2000):

Coenospermien  stellen Sekrerkapseln
dar, die mehrere bis viele eingerollte Einzel-
spermien enthalten. Die Einzelspermien ha-
ben keine eigene Sekrethiille. Dieser Typ
kommt bei den Mesothelae und Mygalo-
morphae vor. Innerhalb der Araneomor-
phae wurde er bisher nur bei den Filistaridae
gefunden (ALBERT] & WEINMANN 1985; Mi-
CHALIK et al. 2003).

Cleistospermien sind eingerollte Einzel-
spermien, von denen jedes eine eigene Se-
krethiille besitzt. Dies ist der verbreitetste

Typ bei den Araneomorphae.

Synspermien sind syncytiale (oder plas-
modiale) Spermien, die aus mehreren ver-
schmolzenen, eingerollten Spermieniquiva-
lenten bestehen. Dieser Typ wurde bisher
nur bei einigen 6-Augen-Spinnen gefunden
(Dysderidae, Segestriidae, Scyrodidae, Sica-

riidae).

Sogenannte Spermatophoren sind kom-
plizierte Sekretschliuche, die eingerollte

Einzelspermien enthalten. Jedes Einzelsper-
mium besitzt eine eigene Sekrethiille. Dieser
Typ ist bisher nur von einer Hohlenspinne,
Telema tenella, der Familie Telemidae be-
kannt.

Die funktionelle Bedeutung dieser ver-
schiedenen Ubertragungsformen ist nichr
bekannt. Bemerkenswert ist, dass die Coe-
nospermien offenbar bei den urspriinglichen
Spinnen inklusive der araneomorphen Fili-
statiden gefunden werden, was rtaxono-
mische Probleme birgt (Abb. 18; ALBERTI
1990; ALBERTI & COYLE 1991; MICHALIK et
al. 2003). Des weiteren sind die Synsper-
mien bemerkenswert. Derartige Verschmel-
zungsprodukte von Spermien sind sehr selt-
sam und von anderen Organismen bisher
nicht bekannt. Ob die Ausbildung der Sper-
matophoren bei den Telemidae eine Anpas-
sung an das Hohlenleben dieser Spinnen
darstellt, wie JUBERTHIE et al. (1981) vermu-
teten, ist unklar. Sicher ist es keine ur-
sprungliche Bildung, sondern ebenfalls eine
abgeleitete Besonderheit, die nicht mit den
Spermatophoren anderer Spinnentiere ver-
gleichbar ist (ALBERTT 2000).

2.1.3 Acari

Die zweite grobe Gruppe innerhalb der
Spinnentiere neben den echten Spinnen
bilden die Acari (Milben und Zecken). Sie
sind hinsichtlich der vergleichenden Sper-
matologie von Arachnida am besten unter-
sucht. Seit langem wird diskutiert, ob es sich
bei den Acari tatsachlich um eine einheitli-

che nariirliche Verwandeschaftsgruppe, d.h.



Monophylum, handelt oder nicht. So wur-
den neben Monophylie auch Polyphylie
oder Diphylie angenommen (z.B. ViTZTHUM
1943; Hammen 1977, 1989; LiNDQuIST
1984). Aufgrund der spermatologischen
Untersuchungen ist es eindeutig, dass die
Altemative nur noch Monophylie gegen
Diphylie heifien kann (ALBERTI 1980a, b,
1984, 1991b, 2000). Die beiden Hauptgrup-
pen der Milben, niamlich die Anactinotri-
chida (Opilioacarida = Notostigmata, Holo-
thyrida = Tetrastigmata, Ixodida = Meta-
stigmata, Gamasida = Mesostigmara) und
Actinotrichida (Actinedida = Prostigmata
ua., Oribatida = Cryptostigmata, Acaridida
= Astigmara) unterscheiden sich grundstz-
lich in ihrer Spermienmorphologie (Abb.
19) wie auch im Aufbau der Hoden. Anac-
tinotrichida haben im Grundtyp einen ganz
komplizierten Spermientyp (Vakuolentyp),
der in allen vier Untergruppen realisiert ist
und offenbar nur innerhalb der Gamasida
abgewandelt wurde. Dagegen besitzen die
Actinotrichida kleine, sehr einfach und sehr
verschieden gebaute Spermien. Es gibt kei-
ne spermatologischen Ubereinstimmungen,
die fiir eine engere Verwandtschaft der bei-
den Gruppen sprechen kénnten. Im Gegen-
teil, die vermutlich urspriinglichsten Sper-
mien der Actinotrichida lassen sich am
ehesten mit den ebenfalls sehr abgeleiteten
und einfachen Solifugen-Spermien in Bezie-
hung bringen. Die Spermien der Anactino-
trichida sind so eigenartig, dass aussagekrif-
tige Ubereinstimmungen  (Synapomor-
phien) mit den Spermien von anderen
Spinnentiergruppen praktisch nicht aufge-
zeigt werden kénnen (Abb. 20, 42). Die

Filistata

Scytodes

Filistata

Heptathela

spermatologischen Befunde belegen aber
eindeutig, dass die Acari in zwei Hauptgrup-
pen zerfallen, die sicher sehr lange getrennt
sind. Diphylie ist méglich, kann aber auf-
grund spermatologischer Merkmale nicht
belegt werden. Eine Aufgliederung in drei
gleichberechtigte Hauptgruppen (Opilio-
acariformes = Opilioacarida, Parasitiformes
= ibrige Anactinotrichida, Acariformes =
Actinotrichida), wie sie in manchen Versf-
fentlichungen vorgenommen wird, ist dem-
nach abzulehnen, da falsch und irrefithrend
(LiNDQUIST 1984; ALBERTI 1984, 2000). Ne-

ben der schon mit diesem Beispiel erneut

Pisaurina

Tetragnatha

Pholcus

Abb. 15: Spermatidenformen verschiedener
Spinnen vor der Einrollung (nur
Akrosomkomplex, Zellkern und
SchwanzgeiBel sind dargestellt). Beachte
die grundsatzlich korkenzieherdhnliche
Kernform sowie den Ober die Basis der
Geiflel sich erstreckenden Kernfortsatz
unterschiedlicher Lange. Das
Akrosomfilament verlauft priméar peripher
und schraubig im Zellkern (nach ALBERTI
1990).

Abb. 16: Verschiedene
Akrosomkomplexe
von Spinnen
(Filistatidae,
Scytodidae,
Pisauridae, Pholcidae)
(nach ALserTi 1990).
Abk.: AF =
Akrosomfilament; AV
= Akrosomvakuole; N
= Zellkern.

IF:
Pholcus
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Abb. 17:
Ubertragungsformen
von Spermien bei
Spinnen. a:
Coenospermium von
Wandella orana
(Filistatidae) {(nach
MicHavik et al. 2003).
TEM: 11.200x. b:
Synspermium von
Segestria senoculata
(Segestriidae). TEM:
8900x.

c—f: Schema-
zeichnungen der
Ubertragungsformen:
Coenospermium (c),
Synspermium (d),
Cleistospermium (e;
vgl. Abb. 14) und
sogenannte
Spermatophore (nach
JuserTHIE et al. 1981
mit einem Teil des Vas
deferens gezeichnet;
nach Avserm 2000).
Abk.: AF =
Akrosomfilament; Ax
= Axonema; N =
Zellkern; Sh =
Sekrethille.
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belegren Bedeutung von Spermienmerkma-
len fir die phylogenetisch-systematische
Beurteilung einer Tiergruppe, sind die Aca-
ri-Spermien aber auch von groBem evolu-
tionshiologischem Interesse. Besonders die
so komplizierten Spermien der Anactinotri-
chida bieten die Moglichkeir, die Evolution
dieses Zelltyps innerhalh dieses Taxons
nachzuvollziechen, was wiederum auf die
phylogenetisch-systematischen  Vorstellun-

gen riickwirke (s.u.)

2.2 Weibliche Geschlechtsorgane und
Entwicklung der Eizellen

Die Owvarien bestehen grundsirzlich
\'}*L'T'!t.1[|~ aus KL'IIHLL’“L‘I], \ilc von somati-
schen Zellen begleiter werden. Primir sind
die Ovarien der Arachnida schlauchférmig
(tubuldr) (MoRITZ 1993; FOELIX 1996; AL-
BERTI & CoOONS 1999, COONS & ALBERTI
1999; FARLEY 1999; FELGENHAUER 1999).
Sie verlangern sich in Richtung auf die Ge-
schlechrsoffnung in die Ovidukte, die in
unterschiedlicher Weise regional differen-
ziert sein konnen (s.u.), Die Keimzellen lie-

gen zunichst eingebettet in den somari-

schen Zellverband der Ovarienwand und
werden mitotisch vermehrt. Schliefilich
serzt die Meiose ein und ein erstes Wachs-
tum der Zellen beginnt. In dieser Phase wird
v.a. der Organellen-Bestand erhdhr. Zahl-
reiche Mitochondrien und Ribosomen sind
zu beobachten. Der Kern ist hiufig verero-
Bert und hell. All das deuter auf eine hohe
Aktivitat innerhalb der sich differenzieren-
den Eizelle (Oocyte) hin. Als Folge des Gro-
Berwerdens der Qocyre kommt es dazu, dass
diese sich nach aullen gegen die umgebende
Leibeshohle (den Hiamolymphraum) vor-
wilbr (Abb. 21). SchlieBlich st die Oocyte
fast ganz aus dem \'L‘!'}‘.IHJ der somarischen
Zellen herausgetreren und wird oft nur noch
von der extrazelluldren Basallamina des so-
matischen Zellverbandes umhiillt. Mir an-
deren Worten, praktisch die gesamte Oocy-
tenoberfliche ist der Hiamolymphe zuge-
wendet. Uber diese Korperflissigkeit wer-
den nun (sehr wahrscheinlich) Vorstufen
von Reservestoffen (Dotter = Vitellum) an-
geliefert, die die genannte Basallamina pas-
sieren konnen und iber die Oocytenmem-

sran in die wachsende Eizelle aufgenommen
L i I le Eizelle auf
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Abb. 18: Einordnung der verschiedenen Ubertragungsformen von Spermien in das System der Spinnen (verandert
nach Micxauk et al., im Druck b). Die systematische Darstellung basiert auf CoopingTon & Levi (1991). Die
Klassifizierung innerhalb der Mesothelae beruht auf Hauer (1983, 2003). Beachte, daB3 bei den Mesothelae und
Mygalomorphae bisher nur Coenospermien gefunden wurden. Dieser Typ tritt innerhalb der Araneomorphae nur bei
den Filistatidae auf. Araneomorphae zeigen dariber hinaus meist Cleistospermien und in einigen Gruppen der
Haplogynae Synspermien. Sogenannte Spermatophoren wurden bisher nur bei den Telemidae beobachtet. 1:
Heptathela kimurai yanbaruensis (Heptathelidae); 2: Atypus affinis (Atypidae); 3: Thelechoris striatipes (Dipluridae); 4:
Atmetochilus sp. (Nemesiidae); 5: Aphonopelma californicum (Theraphosidae); 6: Hypochilus pococki (Hypochilidae);
7: Wandella orana (Filistatidae); 8: Filistata insidiatrix (Filistatidae); 9: Scytodes thoracica (Scytodidae); 10: Pholcus
phalangioides (Pholcidae); 11: Metellina segmentata (Tetragnathidae).
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Abb. 19: Ubersicht aber
die Spermienformen der
Acari. Beachte die Vielfalt
der immer aflagellaten
Spermien und die
deutliche Trennung in
zwei Hauptgruppen:
Anactinotrichida (mit
Opilioacarida) und
Actinotrichida, die sich
durch die
Spermienmorphologien
belegen lasst (nach AtBeaT
2000).
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werden. Zu diesem Zweck ist die Oberfliche

der QOocyte durch kleine Fortsize, die
Mikrovilli, stark vergroBert. Die Dorttervor-
stufen werden sehr wahrscheinlich im
Darmtrake bzw. in der Mirteldarmdriise
und/oder dem Zwischengewebe (Fettkérper)
gebildet. Mit dem Einsetzen der Bedorte-
rung wiichst die Oocyte weiter stark heran.
Gleichzeitig beginnt sie aber, eine erste Ei-
hiille abzuscheiden, die Vitellinmembran.
Die erforderlichen Substanzen werden zu-
nichst zwischen den Mikrovilli auf der Oo-
cytenmembran abgelagert, so dass die
Mikrovilli noch Kontakt zum Hamolymph-
raum behalten und die Versorgung der QOo-
cyte von dort gewiahrleister ist. Schliefilich
wird jedoch die Vitellinmembran fertig ge-
stellt, d.h. geschlossen, und die Mikrovilli
verschwinden. Wihrend dieses Ablaufs war

die Oocyte in dem Basallamina-Sack an der

duberen Oberfliche des Ovars aufgehiingt
(Abb. 21a, b, 22a). In der Region, in der der
Kontakt zwischen Oocyte und Ovarwand
ausgepragt ist, sind die somatischen Zellen
etwas verandert. Sie kdnnen einen Stiel bil-
den und sind wohl auch an der Bildung des
Basallamina-Sackes beteiligt. Diese Umbhiil-
lung wird bei manchen Spinnentieren (z.B.
Spinnen) withrend des Oocytenwachstums
verdickt (Abb. 21b) und vielfach Follikel
genannt EI‘LH[‘I’(’L}K’II\' wird der angespro-
chene Stiel dann als Follikelstiel (auch Fu-
[11Lu|u\1 }‘v:-.‘luhnvl. In ;]1\“-\'r Follikelstielre-
gion wird die Vitellinmembran zulerzt ge-
schlossen. Nachdem das geschehen ist, ge-
langt das Ei sehr wahrscheinlich durch den
Follikelstiel in das Ovarlumen und von dort
in den Ovidukt. Diese Passage ist allerdings
wohl noch nie beobachret worden. Ganz

selten sind Eizellen in histologischen

\ Abb. 20: Spermien von

verschiedenen Milben (Acari)
(vgl. Abb. 19). a; Querschnitt
durch ein Vakuolenspermium
von Sejus togatus (Sejina,
Gamasida) (nach ALBerT
1988). TEM: 14.600x. b:
DetailvergroBerung aus a,
welche die komplizierte
Zellperipherie bzw.
Vakuolenmembran mit
quergeschnittenen Fortsatzen
zeigt (nach Avserm & Coons
1999). TEM: 41.000x. c:
Querschnitt durch ein
Banderspermium von
Parasitus berlesei (Parasitina,
Gamasida). Die Langsbander
werden gebildet von
Langsrippen und Reihen von
Kammern (nach ALserm 2000).
TEM: 14.300x. d: Ansicht des
Vorderendes eines Spermiums
von P berlesei (nach ALserTi
1980b). REM 8050x. e: Weit
entwickelte Spermatiden aus
dem Hoden der gemeinen
Spinnmilbe Tetranychus
urticae (Actinedida,
Tetranychidae). Beachte die
extreme Vereinfachung (vgl.
Abb. 11) (nach AwserT &
StorcH 1976b). TEM: 9050x.
Abk.: AV = Akrosomvakuole;
LY = Lysosom; M =
Mitochondrium; N = Zellkern;
N1-N3 = Zellkerne der
verbundenen Spermatiden; ri
= Langsrippe; SZ = somatische
Zelle; VA = Vakuolenlumen;
Zb = Zellbricke.
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Abb. 21: Details aus dem
Ovar von Spinnen (Fotos: G.
Zecx-Kapp). a: Ansicht des
tubularen Ovars der
Winkelspinne Tegenaria
atrica (Agelenidae). Die
Qocyten sind mehr oder
weniger weit entwickelt und
treten auf der Ober- bzw.
AuBenflache hervor. sie
werden so fast vollstandig
von Hamolymphe umspalt.
REM: 35x. b: Schnitt durch
eine junge Oocyte von
Selenocosmia sp.
(Theraphosidae), die schon
einen Follikel gebildet hat.
Beachte, dass die
Follikelhdlle aus
extrazellularem Material
besteht, das die Basallamina
verstarkt hat. TEM: 3100x. «
Peripherie einer jungen
Oocyte des Dornfingers
Cheiracanthium punctorium
(Miturgidae) im Follikel.
Zwischen den Mikrovilli wird
die Vitellinmembran (=
primare Eihdlle) abgelagert
werden. Das Cytoplasma der |}
Qocyte ist noch frei von
Dotter. TEM: 13.600x. d:
Etwas weiter entwickelte
Oocyte der
Bodentrichterspinne Coelotes
terrestris (Agelenidae) mit
ersten Dottereinschlissen.
Beachte auch die Vielzahl an
Mitochondrien. TEM: 3100x.
e: Kernregion einer jungen
Oocyte der Herbstspinne
Metellina segmentata
(Tetragnathidae). Beachte
den mit Ausnahme des Nucleolus hellen
Zellkern sowie die zahlreichen Kernporen
in der Kernhalle (Inset: Pfeile), die den
Austausch zwischen Kern- und Zellplasma
ermoglichen. Dieser Aspekt spricht fir eine
hohe Transkriptionsaktivitat des Zellkerns
und damit far eine hohe Syntheseleistung
der Zelle. TEM: 2200x. Abk.: Do =
Dottereinschluss; FH = Follikelhdlle; Fst =
Follikelstiel; M = Mitochondrium; Mv =
Mikrovilli; N = Zellkern; Nu = Nucleolus
(Kernkérperchen); Ooc = Oocyte; jOoc =
junge Oocyte; Ol = Ovarlumen.

d.
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Schnitten im Follikelstiel gefunden worden
(Alberti 1974). Was man allerdings regel-
miiBig bei dlteren Ovarien findet, sind leere
Follikel-Sicke, die dann stark geschrumpft
sind und Zelltriimmer enthalten (DIEHL et
al. 1982; ALgerTl & CoONs 1999, Di PALMA
& ALBERTI 2002).
Analogie zum Wirbeltier-Ovarium auch als

Sie wurden friher in

Gelbkorper bezeichnet. Es ist aber eher un-
wahrscheinlich, dass sie Hormonproduzen-
ten darstellen. Da die Follikelstiele bet der
Priparation sehr leicht reiflen, ist es ver-
mutlich zu der Vorstellung gekommen, dass
die Eizellen in den Hamolymphraum gelan-
gen und von dort an einer unbekannten
Stelle in den Ovidukt eindringen. Dieser
Weg der Eizellen ist allerdings sehr unwahr-
scheinlich. Es muss aber zugegeben werden,
dass die Kraft, die die Eizelle durch den Fol-
likelstiel in das Ovarlumen treibt, ebenfalls

oft nicht wirklich bekannt ist. Man hat z.B.
angenommen, dass durch Erhohung des Hi-
molymphdruckes die Eizellen aus den Folli-
keln gepresst wiirden. Es ist auch vorge-
schlagen worden, dass diese Kraft durch eine
Reorganisation der feinfibrillaren Basalla-
mina erzeugt werden konnte (D1 PaLma &
ALRERT! 2002).

In den Ovidukten werden den Eiern 2. T.
unter Beteiligung akzessorischer Driisen Se-
krete aufgelagert, die eine weitere Eihille
bilden (Abb. 23).

abgesehen wvon der

Grobanatomie, und Sonderleistungen findet

Sonderformen,

man bei Skorpionen, Pseudoskorpionen und
manchen Milben. So entwickelt sich bei
Skorpionen das befruchtete Ei im Ovar bzw.
dem anschlieBendem Ovidukt (s.u.). Bei
den meisten Pseudoskorpionen werden die
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Abb. 22: Schematische Darstellung des |
Ovars einer Zecke (Acari, Ixodida) im |
Querschnitt (vgl. Abb. 213). Man erkennt |
den tubuldren Aufbau des Ovars und die |

Entwicklung der Eizellen (1-11). Am Ende
der Entwicklung treten die Eizellen durch |
den Follikelstiel in das Ovarlumen ein. Die
Follikelhdlle bleibt als kollabierter Sack
zurick. Das Ei wird in den Eileiter gleiten
und dort bis zur Eiablage verwahrt (nach
DierL et al. 1982). b: Leerer Follikel vom
Holzbock Ixodes ricinus. Man sieht die stark
gefaltete FollikelhGlle sowie Zelltrimmer
vermutlich der Follikelstielzellen (nach
Argerm & Coons 1999). TEM: 2300x. Abk.: F
= Follikelstiel; HL = Hdmolymphraum; N =
Zellkern; Ig = Langsrinne, von der aus die
Oogenese in Pfeilrichtung fortschreitet; Ol
= Ovarlumen; Ow = Ovarepithel; s =
Symbionten.

Eier in einen Brutbehilter abgelegt, der vom
Weibchen an der Unterseite des Korpers ge-
tragen wird und eine Sekretbildung aus gro-
Ben Driisen des Genitalatriums darstellt
Nach der Eiablage wandelt sich das Ovar in
ein Nihrsekret spendendes Organ um. Das
Sekrer wird in den Brutbehilrer abgegeben
und durchdringt die Eihiille. Die Embryo-
nen werden also mit einer Art Mutter-
milch* aufgezogen. Sie entwickeln in An-
passung darauf frithzeitig einen michrtigen

Saugschlund (WeycoLDT 1969h).

Bei einer Reihe von Milben differenziert
sich das urspriinglich tubuldre Ovar in ein
kompaktes Gebilde, das einen Keimteil und
einen Nihrteil besitzt. Vermutlich sind
Keimzellen und Nihrzellen Schwesterzel-
len, d.h. beide sind aus den Urgeschlechts-

zellen hervorgegangen. Das ist wenigstens

Abb. 23: Eiaufbau der Baldachinspinne
Linyphia triangularis (Fotos a, b: G. Zeck-
Kapp). a: Ubersicht. Das Ei ist far diese
Aufnahme angebrochen worden und zeigt
einen Einblick in das dotterreiche Innere.
Das Ei wird umhulit durch die innen
gelegene glatte Vitellinmembran sowie
durch eine im Ovidukt gebildete, weitere
Hdlle (sogen. Chorion), die aus einer
einheitlichen Grundmembran mit
aufgelagerten Granula besteht. REM: 85x.
b: Detail aus a. REM: 460x. ¢ Ausschnitt aus
dem Ovidukt einer Spinne. Beachte die
groBen, dunklen Sekretgranula, die in
einer homogenen Grundsubstanz
schwimmen. Wahrscheinlich bauen diese
beiden Komponenten das Chorion auf
TEM: 5380x. Abk.: BL = Basallamina; Cho =
Chorion; Do = Dottereinschluss; MU =
Muskelzelle; Vi = Vitellinmembran.




Abb. 24: Gestielte
Spermatophoren
verschiedener Arten von
Schnabelmilben
(Actinotrichida,
Bdellidae) in der Ansicht
von vorn und von der
Seite. a: Cyta latirostris;
b: Biscirus silvaticus; ¢:
Bdella septentrionalis
(vgl. Abb. 2b); d: Bdella
iconica. Bei den
Spermatophoren c und d
befinden sich die
Spermien im Endfaden
(vgl. Abb. 36f). Das
Kopfchen stellt hier
einen Entnahmeapparat
dar (nach ALBerTI 1974).
MaBstab: 100 pm. Abk.:
Ef = Endfaden; F = FuB;
K = Kopfchen; Spb =
Spermienballen; St =
Stiel.

Abb. 25:
Pseudoskorpione geben
auch gestielte
Spermatophoren ab.
Hier werden Aktivitaten
von Chthonius
tetrachelatus gezeigt
(nach WevGoLDT 1969b).
a: Ein Mannchen sturzt
eine Spermatophore um,
bevor es eine neue
absetzt. b, ¢
Spermatophorenabgabe.
d: Das Mannchen wischt
nach der Abgabe seine
Geschlechtséffnung am
Substrat ab. e: Ein
Weibchen prift eine
Spermatophore mit den
Palpenscheren.
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fiir Tetranychiden sicher belegt (FEIERTAG-
KoppEN & PiNACKER 1983). Im Falle der
Gamasida (und zwar bei den Arctacarina,
Parasitina, Dermanyssina), bei denen diese
Gliederung ebenfalls festgestellt wurde, ist
die Entwicklung noch nicht untersucht wor-
den. Hier stellt der Nihrteil ein Syncytium
(vielkerniger Cytoplasmakéorper) dar. Er ist
besonders bei den Dermanyssina gro und
seitlich in zwei Lappen ausgezogen (lyrifor-
mes Organ; MICHAEL 1892; ALBERTI &
Zeck-Kapp 1986, ALBERTI & HANEL 1986,
ALBERTI et al. 1999a, b, 2000, D PALMA &
ALBERTI 2002, ALBERTI & KRANTZ im
Druck). Uber z.T. recht lange Zellverbin-
dungen stehen die Oocyten mit dem Nihr-
teil in Verbindung und werden von diesem
mit Organellen ausgestattet. Bei dieser
Gruppe sind demnach Verhiltnisse entstan-
den wie bei manchen Insekten (meroistisch
telotrophe Ovariolen z.B. von Wanzen).

3 Akzessorische Organe und
Strukturen

3.1 Organe und Strukturen der
Spermienibertragung des Mannchens

3.1.1 Spermatophoren

Die indirekte Spermatophoreniibertra-
gung mit gestielten Spermatophoren ist ver-
mutlich vor oder mit der Eroberung des Lan-
des als Lebensraum sehr friih bei den ersten
Arachniden entstanden (SCHALLER 1979).
Diese Sekretbildungen sind z.T. sehr kompli-
ziert gebaut, wie man aus zahlreichen licht-
mikroskopischen  Untersuchungen  weil.
Solche komplizierten Bildungen werden z.B.
generell von Skorpionen (ANGERMANN
1957), Uropygi und Amblypygi (WEYGOLDT
1972, 2000) abgesetzt (Abb. 3, 4). Dagegen
kann man innerhalb der Pseudoskorpione
und der actinotrichen Milben unterschied-
lich komplizierte ~Spermatophorentypen
unterscheiden. Ein besonders einfach gestal-
teter Typ, der durch ein kugelférmiges Sper-
matrdpfchen auf einem Sekretstiel reprisen-
tiert wird, wird Tropfchenspermatophore ge-
nannt und vielfach als besonders urspriing-
lich angesehen (Abb. 24, 25). Dieser Typ
kommt z.B. bei den Arten der Gattungen
Chthonius und Neobisium innerhalb der Pseu-
doskorpione vor (WEYGOLDT 1969b). Bei
manchen Milben (viele Actinedida) sowie
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bei vielen Oribatiden kann man ihn eben-
falls beobachten (ALBERTI 1974, ALBERTI et
al. 1991; WirTE 1991). Sogar innerhalb en-

ger systematischer Gruppen kann man ver-

schiedene Komplikationsgrade bzw. Ausfor-
mungen unterscheiden, so dass diese Gebilde
wahrscheinlich artspezifisch sind (2.B. Bdel-
liden, Abb. 24; ALBERTI 1974). Nur selten
sind diese gestielten Spermatophoren fein-
strukturell untersucht worden. Es stellte sich
heraus, dass der Tropfchentyp gar nicht so
einfach gebaut ist, wie es scheint. Verglei-
chende Untersuchungen dieser Spermato-
phoren z.B. bei prostigmaten Milben der

Gruppe Parasitengona zeigten schon licht-

mikroskopisch einen Aufbau des spermahal-
tigen Kopfchens aus verschiedenen Kompo-
nenten (WITTE 1991). Die Kopfchen der
Oribatiden-Spermatophoren sind ebenfalls
sehr differenziert und mxnnr«pu:n'i%h gestal-
ter (KOMMEL 1982, KUmMEL & DOBNER
1986; FERNANDEZ et al. 1991). So muss die
Interpretation dieses Spermatophorentyps
als primitiv* mit groBer Vorsicht vollzogen

werden (Abb. 26b—d).

Die an der Spermatophorenbildung mit-
wirkenden Strukturen sind bei den einzel-
nen Gruppen unterschiedlich vielgestaltig.
Hiufig ist bereits das Hodensekret an der
Spermatophorenbildung beteiligt. Dazu tre-

Abb. 26: Spermatophoren von
actinotrichen Milben. a: Linopodes-
Arten (Actinedida, Eupodidae)
produzieren Spinnfaden, auf die sie
kleine Spermatropfen setzen (nach
ExrnseerGer 1988). REM: 1300x. b-d:
Gestielte Tropfchenspermatophoren
von Moosmilben (Oribatida) (nach
FernanpDez et al. 1991). b: Spermato-
phorenképfchen von Achipteria
quadridentata (Oribatida). Bei dieser
Art sind die Spermienpakete bis auf
einen feinen basalen Spalt
vollstandig von Sekret umschlossen.
TEM: 2600x. ¢: Hermannia gibba
(Oribatida). REM: 330x. d: Zeichnung
eines Langsschnittes der
Spermatophore von H. gibba.
Beachte den komplizierten
Kopfchenaufbau, der die Spermien
allerdings seitlich weitgehend
ungeschitzt lasst.

Abk.: BSp = Basalspalt; GS =
Grundsubstanz; PZ = periphere
Begrenzungsschicht; SB = Sekretblase;
SP = Spermienpaket; SPW = Wand des
Spermienpakets; SV =
Stielverlangerung
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Abb. 27: Ein Parchen der Raubmilbenart
Pergamasus crassipes (Anactinotrichida,
Parasitina) bei der Paarung. Das Mannchen
umgreift das vierte Beinpaar des
Weibchens mit seinem zu machtigen
Greiforganen umgewandelten zweiten
Beinpaar und Ubertragt (hier nicht sichtbar)
eine sackférmige Spermatophore mit Hilfe
seiner umgebildeten Cheliceren, nachdem
es zuvor die Geschlechtsdffnung bzw. das
Receptaculum seminis des Weibchens mit
den Mundwerkzeugen geprift hat (nach
AvserTi & Coons 1999). REM: 60x.

ten Sekrete der Vasa deferentia und der ver-
schiedensten Anhangsdriisen. Grundsirz-
lich scheint es so zu sein, dass der Sekretstiel
im Zuge des Absetzens der Spermatophore
gebilder wird, withrend der eigentliche Sper-
mabehilter mehr oder weniger im distalen
Abschnitt des minnlichen Genitaltrakres
geforme wird. Hierbei sind spezielle Gussfor-
men entwickelt, die die taxontypische Aus-
formung des Spermienbehiilters  ermig-

lichen (MORITZ 1993; ALBERTI & COONS

Abb. 28: Spermatophorenabertragung bei Zecken (Anactinotrichida, Ixodida). a: Bei den
anactinotrichen Milben wurde bisher nur eine direkte Spermatophorenibertragung
beobachtet, wobei immer die Mundwerkzeuge des Mannchens eingesetzt werden. Hier
pruft das Mannchen des Holzbockes Ixodes ricinus die Geschlechtséffnung (Pfeil) des
Weibchens (nach Coons & Aisermi 1999). REM: 50x. b: Die Spermatophoren von Zecken sind
sackférmig und besitzen einen hochkomplizierten Aufbau. Hier wird die Spermatophore
einer Schildzecke (Ixodidae) schematisch gezeigt (nach FeLoman-Munsam & Borut 1984)
Abk.: Ad = Adlerocystis-Symbionten; Ecsp = Ectospermatophore; EM =
Endospermatophorenmembran; Ensp = Endospermatophore; G = GefaB; gG = grolle
Granula; GK = Granulakérper; Muc = Mucinschicht; Mup = Mucopolysaccharidschicht; NK =
Nebenkorper; Pf = Pfeil; Pfr = Pfropf; Pro = Proteinschicht; pSp = Spermien vor der
Kapazitation (sogen. Prospermien); SCH = Schwamm,

1999: WeyGoLDT 2000). Bei manchen Ar-

ten wird dieser Apparat bei der Fertigstel
lung der Spermatophore ausgestiilpt. Solche
Strukturen hat man frither auch als Penis-
bildungen gedeuter und sie so bezeichnet
Sie sollten besser als Spermatopositor ge

1 " a aan
kennzeichner werden (HaMMEN 1980).

Neben gestielten Spermatophoren gibt
es beit den acunotrichen Milben auch die
Maglichkeir, dass Spermatropfen auf Spinn-
faden aufgebracht werden. Dieses an Spin-
nen erinnernde Verhalten wurde bei pro-
stigmaten Milben aus der Gruppe der Rha-
gidiidae und Linopodidae beobachter (Abb

26a; EHRNSBERGER 1988).

Bei anactinotrichen Milben hat man bis-
her keine gestielten Spermatophoren gefun-
den sondern ausschlieBlich sackformige Se-
kretbehiilter, die mir Hilfe der Mundwerk-
zeuge im Zuge einer aufwendigen Paarung in
der Nihe oder auch in die weibliche Ge-
schlechtsoffnung ;-I.n:u-rr werden (Abb. 27,
28a; z.B. FAASCH 1967; FELDMAN-MUHSAM
1986; Coons & ALBERTI 1999; s.u.). Derar-
tige Spermatophoren hat man bei Zecken
untersucht und ebenfalls einen erstaunlich
hohen Komplikationsgrad gefunden (Abb.
28b). Grundsirzlich bestehen diese Bildun-
gen aus einem inneren Teil, der in das Weib-
chen gelangt (Endospermatophore) und ei-
nem duBeren (Ekrospermatophore), der
auberhalb des Weibchens bleibt und nach
vollzogener Spermaiibertragung abfillt. Letz-
tere erfolet merkwiirdigerweise dadurch, dass
die Endospermatophore sich schlauchformig
ausstiilpt und in die weibliche Geschlechts-
Offnung eindringt. Dabei soll eine Gasent-
wicklung in der Ektospermatophore die trei-
bende Kraft fiir das Ausstiilpen der Endos-
permatophore sein. Die Bedeutung mancher
Srrukturen ist noch vollie unbekannt. Eigen
artig ist auch das Vorhandensein von hefe-
ihnlichen Symbionten (Adlerocystis; FELD-
MAN-MUHSAM 1991)

Sehr eigenartig ist das Vorhandensein
von holokrinen Driisen bei den Uropygi und
Amblypygi, deren Sekret, welches am Auf-
bau der Spermatophoren beteiligt ist, aus de-
generierenden Zellen eebildet wird, die in
Zysten-ihnlichen Gruppen entstehen. Es ist
vorgeschlagen worden, dass diese Driisen
umeewandelte Teile der Hodenanlage dar-

stellen (ALBERTI 19914, im Druck; s.u.).
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3.1.2 Ubertragungsorgane:
Gonopoden

Viele

Extremitiaren zu Ubertragungsorganen um-

Arachniden-Minnchen haben
gewandelt, die man als Gonopoden bezeich-
nen kann. Am bekanntesten sind die ech-
ten Spinnen (Araneae), bei denen die
Minnchen das Sperma immer mit Hilfe ei-
nes 2.T. sehr komplizierten Organs, das an
jedem der beiden Taster (Pedipalpus = Pal-
pu-&! ;lumui“ﬂdrt Ist, l'ii‘w:rrr;li_{cn. Aber auch
andere Extremititen werden zum Zwecke
der Spermaiibertragung eingesetzt. Bei den
Walzenspinnen  (Solifugae)
anactinotrichen Milben (Abb. 2¢) werden

und vielen
die Cheliceren dazu benutzt; diese sind =.T.
mit komplizierten oder sogar bizarren Struk-
turen ausgestattet, deren Funktion weitge-
hend im Dunkeln liegt. Die Miannchen der
Kapuzenspinnen (Ricinulei) haben ihr drit-
tes Beinpaar zu Gonopoden umgewandelt
und mir komplizierten Fortsdtzen ausgestat-
tet (Abb. 29). Dieses Orpan wird an die Ge-
schlechtséffnung gebracht und mit Sperma
beladen. Es funktioniert vermutlich dhnlich
wie das Palpenorgan der Spinnen und be-
sitzt entsprechende, der Verankerung und
der Spermaiibertragung dienende, aber na-
tirlich konvergent entstandene Strukruren
(z.B. Apophysen, Embolus, Conductor; Mo-
RITZ 1993). Auch manche actinotriche Mil-
ben aus der Gruppe der Siilwassermilben
(Hydrachnidia) benutzen dieses Beinpaar
zur Ubertragung von Spermatophoren (Pio-
nidae) (Abb. 36d; LEIMANN 1991).

Besonders kompliziert sind die Palpen-
organe (= Bulben) der echten Spinnen, auf
die hier erwas ndher eingegangen werden

soll.

Grundsizlich unterscheidetr man zwei
Haupttypen: einen einfachen, birmenformi-
gen (pyriformen) Bulbus und einen kompli-
zierten, in sich gegliederten Typus. Beide
enthalten einen gewundenen Schlauch
(Spermophor), der an der Spize des Gebil-
des ausmiindet und das Sperma enthiilt. Der
bimenfirmige Typ ist in sich relativ starr,
withrend der gegliederte Typ in sich beweg-
lich ist, was durch das Zusammenwirken von
festen Kutikulaplatten (Skleriten) und
weichhiutigen, dehnbaren Kutikulamem-
branen (Hamatodochen) moglich wird. Wie

die Spermien in den Spermophor gelangen

war lange ritselhaft, da die minnliche Ge-
schlechtsiffnung wie bei allen Spinnentie-
ren an der Basis des Hinterleibes, des Opis-
thosomas liegt. Seit geraumer Zeit weill man
aber, dass die Minnchen kurz nach ihrer
letzten Hautung, nach der sie geschlechtsreif
sind, ein kleines Netz spinnen, das Sperma-
netz, auf welches sie den Spermatropfen ab-
setzen, um ihn dann mit dem Palpenorgan
aufzunehmen. Welche Kraft dabei das Ein-
dringen der Spermafliissigkeit in den Sper-
mophor erméglicht, war nun wiederum un-
klar. Das Palpenorgan ist frei von Muskula-
tur, so dass ein aktives Einsaugen mit Hilfe
eines durch Muskelwirkung erzeugten
Unterdruckes als unwahrscheinlich angese-
hen wird. Es werden folgende Hypothesen
angeboten: 1. Aufnahme der Spermafliissig-
keit aufgrund von Kapillarkriften (FOELIX
1996) oder 2. Einsaugen der Spermafliissig-
keit infolge eines Unterdruckes, der im Sper-
mophor durch Resorption einer Fliissigkeit,
die den Spermophor primir fillt, erzeugrt
wird (KRaus 1984). Aber nicht nur die
Spermaaufnahme in das Palpenorgan ist ein
Problem, auch das Austreiben des Spermas
im Zuge der Begattung muss bewerkstelligt
werden. Hierbei sind nach Kraus (1984)
zwei grundlegend verschiedene Mechanis-

Abb. 29: Endglieder des dritten Beines
eines Mannchens der Kapuzenspinne
Pseudocellus pearsi (Ricinulei). Das Bein ist
im Bereich der basalen FuBglieder zu
einem Gonopod umgewandelt, mit dem
das Sperma Gbertragen wird (Foto: G.
Tacarico). REM: 130x. Abk.: Co = Conductor;
Em = Embolus; Lc = Apophyse des 2.
Tarsalgliedes; Mt = Metatarsus; T1-T4 =
Tarsalglieder 1-4; Tkl = Tarsalklaue.
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Abb. 30: Die Spinnenmannchen besitzen alle zu Gonopoden umgewandelte Pedipalpen.
Das eigentliche Begattungsorgan, der Bulbus, zeigt arttypische Merkmale und ist daher
fur die Determination sehr wichtig. a: Die Streckerspinne Tetragnatha montana
(Tetragnathidae) weist Palpenorgane (Bulbi) vom hydraulischen Typ auf, die allerdings
etwas vereinfacht sind. Hier kann man den rechten Palpus mit dem Bulbus erkennen.
Beachte auch die machtigen, dornenbewehrten Cheliceren, mit denen das Mannchen die
Cheliceren des Weibchens wahrend der Paarung umklammert und so immobilisiert. REM
35x. b: Die mygalomorphen Spinnen besitzen einfache kapselférmige Bulben vom
drusigen Typ. Hier ist der Bulbus der Tapezierspinne Atypus affinis (Atypidae) zu sehen.
An der Spitze des Embolus liegt die Austrittsoffnung fur die Spermien. REM: 60x. c: Der
Bulbus der entelegynen Spinnen ist meist sehr kompliziert in harte Strukturen (Sklerite,
Apophysen) und flexiblere Bereiche (Hdmatodochen) gegliedert, so dass er durch
Steigerung des Binnendruckes entfaltet werden kann. Hier ist der teilweise expandierte

Bulbus der Bodentrichterspinne Coelotes terrestris (Agelenidae) zu sehen. REM: 45x. Abk.:

Co = Conductor; Cy = Cymbium; Em = Embolus; PC = Paracymbium; 5K =
Spermophorkapsel (enthalt den Samenschlauch = Spermophor).
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men wirksam, die =.T. auch gemeinsam wir
ken konnen: 1. Beim drisigen (= glandula-
ren) Typ werden die Spermien mit Hilfe ei-
nes Driisensekretes aus dem Spermophor ge-
splt. Dieser Mechanismus wird fiir den bir-
nenformigen Bulbustyp angenommen. 2. Fir
den komplizierteren, gegliederren Bulbus (=
hydraulischen Typ) wird ein hydraulischer
Mechanismus angenommen. Hierbei wird
durch Erhohung des Binnendruckes durch
Einpressen von Karperfliissigkeir in den Bul-
bus der Spermophor zusammengepresst und
wif diese Weise die Samenflassigkeir heraus
sedriickt. Wihrend man frither glaubte, der
einfache Bulbustyp wiire der urspriingliche,
glaubt man heute, dass der gegliederte Typ
schon die Ausgangssituation fir die Bulben-
evolution innerhalb der Spinnen darstellt.
Dies wird v.a. damit begriinder, dass die als
am urspriinglichsten angesehenen Glieder-
spinnen {Mumthﬂ:lu\ |‘L'n'|l~ chwn T\'l" i‘x'-
sitzen (Kraus 1978). Nach heutiger Ansicht
ist der birnenférmige Typ also abgeleiter und
vermutlich sogar mehrfach konvergent ent-
standen (SCHULT 1983a, b; Kraus 1984). Es
wird heute weiter angenommen, dass diese
komplizierten Bulben, die in entsprechend
komplizierte weibliche Strukturen greifen,
entwickelt wurden, um eine erfolgreiche
Spermaiibertragung zu sichemn. Diese wie
Schliissel und Schloss ineinander passenden
Bildungen sind also nichr als Strukturen zu
deuten, die der Arterkennung dienen bzw.
eine Verpaarung :wischen verschiedenen
Arten verhindern sollen, wie man frither

Jfl\ hre.

An den beiden Bulbentypen (Abb. 30)
ist zu erkennen, dass der gegliederte Typ
durch eine Erhohung des Hamolymph-
druckes weichhiutige Bezirke (Himatodo-
chen) entfalten kann, wodurch komplizierte
F -Hll\L'T,tI!Jx'nul;{rn \\'.1|1FL‘11J der Hl'}_]fi![ll[]l_[
moglich und die festeren Teile (Apophysen,
Sklerite, Embolus) auf- und in definierter
Weise ausgerichter werden. Auf diese Weise
wird der Bulbus an und in den entsprechen-
den weiblichen Strukturen verankert und
die Ausmindung des Spermophors an der
Spitze des Embolus in die korrekte Position
gebracht. Der Embolus kann in manchen
Fillen extrem verlingert und ausgezogen
sein, so dass er nicht mehr aus dem Weib-
chen zuriickgezogen werden kann; derartige

Minnchen konnen im Extremfall also nur
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Abb. 31: Die Spermaibertragung mit Hilfe eines Penis findet man auBerhalb der Weberknechte (Abb. 2d, 39) nur
noch bei einer Reihe von actinotrichen Milben, die diesen Ubertragungstyp konvergent entwickelt haben. a:
Schematischer Langsschnitt durch den Hinterkorper eines Mannchens der gemeinen Spinnmilbe Tetranychus
urticae (Actinedida, Tetranychidae) mit Darstellung der Geschlechtsorgane. Der Penis ist eine hakenférmig
endende Kutikularéhre, durch die das Sperma mittels einer muskulésen Spermapumpe hindurchgepresst wird
(nach Acserm & STorcH 1976b). b: Querschnitt durch den Endbereich des Penis von T. urticae. Im Ductus
ejaculatorius ist ein Spermium tangential getroffen worden (vgl. Abb. 11, 20e) (nach Aiserm & Coons 1999). TEM:
3180x. ¢ Ein Ma@nnchen von Locustacarus trachealis (Actinedida, Podapolipidae). Diese Tiere leben unter den
Elytren von Kafern und Gbertragen die Spermien mit Hilfe eines auf dem Ricken liegenden nach vorn
gerichteten speerartigen Penis in kopulationsfahige, weibliche Larven (Pfeil: Penisspitze; nach Hussano & SiNHA
1970). d: Mannchen von Imparipes histricinus (Actinedida, Scutacaridae) sichern sich weibliche, immobile Larven,
indem sie sie mit den Hinterbeinen greifen und mit sich herumtragen. Nach der Hautung zum kopulierfahigen
Weibchen wird mit Hilfe des ankerférmigen Penis die Spermaibertragung vollzogen {nach Esermann 1982). Abk.:
bu = Bursa copulatrix; De = Ductus ejaculatorius; Pe = Penis; RE = Rectum; Sp = Spermium; SPpump =
Spermienpumpe; Te = Hoden; Va = Vagina; Vd = Vas deferens.
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zweimal kopulieren, niimlich mit jedem Pal-
penorgan einmal. Weitere Besonderheiten
und Details werden im Beitrag KNOFLACH in
diesem Band dargestellt (s. z.B. auch HEL-
VERSEN 1976; KNOFLACH 2002).

Ein anderes Beispiel fiir sehr eigenartige
Gonopoden stellen manche anactinotriche
Milben aus der Gruppe der Gamasida (AL-
BERTI & COONS 1999). Bei den Parasitina
besitzen die beweglichen Finger der Cheli-
ceren ein schlitzformiges Fenster, durch das
ein Fortsatz einer sackférmigen Spermato-
phore gefidelt wird. Nun bugsiert das
Minnchen die Spermatophore im Zuge ei-
ner Kopulation in die weibliche Ge-
schlechtsoffnung. Noch merkwiirdiger sind
die Verhilenisse bei der groBen Gruppe der
Dermanyssina. Hier trigt der bewegliche
Finger einen arttypisch gestalteten Fortsatz,
den Spermatodactylus, mit dessen Hilfe eine
sackférmige Spermatophore den Weibchen
in spezielle Kopulationsporen transferiert
wird. Auch hier sind die zugrunde liegenden
Mechanismen noch wenig erforscht. Eigen-
artigerweise ist ein zhnliches System auch
bei Vertretern der Heterozerconina gefun-
den worden, einer anderen Gruppe der Ga-
masida. Hier sitzt der Spermatodactylus je-
doch am unbeweglichen Chelicerenfinger
und auch die entsprechenden weiblichen
Strukturen sind verschieden von denen der
Dermanyssina. Dieses System der Heterozer-
conina ist sehr wahrscheinlich konvergent
entstanden (ALBERTI 2002a, b, ALBERTI et
al. im Druck; GERDEMAN im Druck).

3.1.3 Ubertragungsorgane:
Penisbildungen

Penisbildungen und direkte Spermaiiber-
tragung kommen bei allen Opiliones (Abb.
2¢) vor, wobei einschrinkend bemerkt wer-
den muss, dass das Fortpflanzungsverhalten
der Zwergweberknechte (Cyphophthalmi)
nicht bekannt ist. Diese besitzen einen von
dem anderer Opiliones abweichend gestalte-
ten Penis, so dass derzeit nicht ausgeschlos-
sen werden kann, dass diese Tiere auch Sper-
matophoren produzieren kénnten und der
Penis in Wirklichkeit ein Spermatopositor
ist (s.0.). In diesem Zusammenhang sei auch
an die merkwiirdigen dimorphen Spermien
erinnert, die den Cyphophthalmi ebenfalls
eine Sonderstellung zuweisen (s.0.). Die Pe-
nisbildungen der Opiliones sind prinzipiell

handschuhfingerartig ausstiilpbare Réhren,
mit deren Hilfe die Spermien den Weibchen
im Zuge einer Paarung in die weibliche Ge-
schlechtséffnung und zwar in paarige Recep-
tacula seminis (s.u.) appliziert werden (MAR-
TENS 1978; MoriTz 1993).

Sehr wahrscheinlich aus Spermatoposi-
toren ableitbar sind die Penisbildungen, die
bei verschiedenen actinotrichen Milben si-
cher konvergent entwickelt wurden. Das
Vorhandensein solcher Ubertragungsorgane
ist vielfach mit der Ausbildung besonderer
Kopulationsporen korreliert. Folgende Mil-
bengruppen besitzen Penisbildungen: unter
den Actinedida die Spinnmilben (Tetrany-
chidae) und verwandte Gruppen und viele
Tarsonemina sowie alle Acaridida (= Astig-
mata). Die Feinstruktur dieser Bildungen ist
wenig bekannt. Bei den Tetranychiden
(Spinnmilben) handelt es sich um ein einfa-
ches Rohr, das arttypisch geformt ist. Die
Spermien werden mit einer kréftigen Mus-
kulatur aus einem besonderen Behilter
durch dieses Rohr gepresst (Abb. 31; ALBER-
T1 & STORCH 1976b). Noch komplizierter ist
der Penisapparat mancher Acaridida (z.B.
Popp 1967; WaLzL 1991). Der Ubertragungs-
apparat der Tarsonemina ist nur wenig im
Detail bekannt (z.B. EBERMANN 1982; LIND-
QuUIST 1986). Als Besonderheit sei darauf
verwiesen, dass in dieser Verwandtschafts-
gruppe Arten vorkommen, die in Anpassung
an ihre besonderen Lebensumstiinde den Pe-
nis auf dem Riicken und nach vorn gerichtet
ausbilden (z.B. HusBaND & SINHA 1970; RE-
GENFUB 1973). Immer ist dieser Ubertra-
gungsmechanismus natiirlich mit einem Paa-
rungsverhalten korreliert, dass z.T. sehr bi-
zarr sein kann (EBERMANN 1982; Evans
1992, ALBerTt & COONS 1999; WALTER &
PROCTOR 1999).

3.1.4 Haftstrukturen

Wie schon weiter oben bemerkt wurde,
ist eine Hauptfunktion der komplizierten,
gegliederten (hydraulischen) Palpenorgane
der Spinnen die Verankerung der minn-
lichen Ubertragungsorgane in den weib-
lichen Empfangsorganen und damit die Si-
cherung der Spermaiibertragung. Solche
Mechanismen sind auch bei einigen ande-
ren Arachnidengruppen zu finden, aber
nicht so gut untersucht. Bei den Schizomida
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klinkt sich das Weibchen mit seinen Cheli-
CEren in emnen eigenarngen, kni prartgen
Fortsatz am Hinterkiorper des Minnchens
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dem Weibchen aufpenommen wird. Auch
die 2. T. sehr auffilligen Fortsitze an den
L }'n'll[x cren \i:.'f b ‘EI?I_IL:L’H lru'-l‘.lii’t'['l eme R-‘]-
le in diesem Sinne spielen. lhre Funktion ist
jedoch kaum bekannt (MORITZ 1993). Bei
Oribatiden, die meist eine indirekte Sper-
matophorenibertragung ohne Paarbildung
zeigen, kommt letztere ausnahmsweise doch
vor. So findet z.B. bei Collohmannia gigantea
ein Tandemlauf start, bei dem das kleinere
Minnchen dem Weibchen folgt, an dessen
Hinterleib es seine reich mit Sensillen ver-
sehenen Vorderbeine anlegt. Nach einiger
Zeit lost sich das Miannchen und trigt mit
seinem Spermatopositor eine Flissigkeit auf
cine modifizierte Region seiner Hinterbeine
auf. Diese wird von dem Weibchen offenbar
mit den Mundwerkzeugen aufgenommen.
Ihre genaue Bedeutung ist unbekannt, eben-
so ist die Spermaiibertragung nicht klar

(ScHUSTER 1962; ALBERTI & COONS 1999).

Andere paarbildende Milben sind je-
doch reich mit Klammer- oder Haftstrukru-
ren ausgestattet. Bei den oben bereits er-
withnten Parasitina gibt es am zweiten Bein-
paar starke, domartige oder fingerformige
Fortsitze (Apophysen), mit deren Hilfe ein
Beinpaar des Weibchens gehalten wird. Die
Paarung erfolgt dann Bauchseite gegen
Bauchseite gerichtet und die sackférmige
“['t'lln,ilnp]lurn' wird dem Weibchen mit

den Cheliceren (s.0.) in die Geschlechtsoff-

Abb. 33: Klauen und Haftstrukturen von
Milben. a: Die zweiten Beinpaare der
Mannchen der Raubmilbenfamilie
Parasitidae (Gamasida, Parasitina) besitzen
meist auffallige, dornférmige Fortsatze
(Apophysen), mit denen das Weibchen
wahrend der Paarung gehalten wird. Hier
wird ein Klammerbein von Pergamasus
crassipes gezeigt (vgl. Abb. 27). REM: 350x.
b: Die Endflache einer Apophyse zeigt
feine Rippeln, die den Griff sicherer
machen. REM: 1500x. ¢ Haftscheiben auf
den Hinterbeinen der Mannchen von der
Mehlimilbe Acarus siro (Acaridida,
Acaridae). REM: 3800x. d: Adanaler
Saugnapf von A. siro. REM: 2600x (alle
Abb. nach ALserm & Coons 1999).

Abb. 32: Geschlechtsdimorphismus und Paarung sind bei den Moosmilben (Oribatida) eher
seltene Erscheinungen. Bei Collohmannia gigantea wurde ein offensichtliches
Paarungsverhalten beobachtet. a: Das Mannchen schlieBt sich einem Weibchen an, indem
es dieses mit seinen Vorderbeinen umgreift. Es lauft so geraume Zeit hinter ihm her. b:
Nach einer Weile Gberholt es das Weibchen und beladt eine speziell strukturierte Region
auf den Hinterbeinen mit Hilfe seines ausgestllpten Spermatopositors mit einer
Flassigkeit. Diese wird von dem Weibchen befressen. Die eigentliche Spermaibertragung
ist nicht bekannt (a, b nach ScHuster 1962). ¢ Mannchen mit modifiziertem Hinterbein
(Pfeil). REM: 25x. d: Die modifizierte Region im Detail. REM: 360x. (¢, d nach ALserT &
Coons 1999).
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Abb. 34: Bei den Acaridida erfolgt die

Spermienubertragung grundsatzlich immer

mit Hilfe eines Penis im Zuge einer z

eigenartigen Paarung: a: Die Federmilbe
Proctophyllodes stylifer (Acaridic
Proctophyllidae) paart sich, indem die
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ken-Ose-Mechanismus ist von Acaridida
eschrieben worden, nimlich von Prerodec-

sp. (Popp 1967: WITALINSKI et al. 1992
ALBERTI & CooNs 1999). Es gibt bei Acari
i!.i.- 1L ' i:( \!\-;il\ i"u.n'!T ' 155 \iI{. "-1 inn

zlich zu den adanalen Saugnapten

indelren Hinterex-

mit hakenférmig umgew
tremititen die Weib bzw. weiblichen
Nymphen halten (z.B. bei der im Fell von
.\'lL';:'\'\}mL‘H:.l.']L'!l I:t‘E'L:.hiLll \ -’.'.." MUSCOL i'\‘
cavige, Abb. 34b; FAIN 1971; ALBERTI &

Coons 1999) (Abb. 34b)

hese .\1-",Jilu_l|1-.\ It, i 155 .Illt' Le
schlechtspartner sich mit den Beinen gegen
seing |i I|FL'1!. ist auch i'c'l vielen .':l'l.i!.'l('l'l

ligen

Milben realisiert, ohne dass es zu aufta
Besonderheiten kommr. Bei den oben er-

wihnten Sillwassermilben der Familie Pio

nidae gibt es allerdings spezialisierte Klam-
merbeine (Bein 1V) neben den bereits ge-

nannten Ubertragungsbeinen (Bein 111)

Bei manchen Tarsonemina (Actined-
ida) ist die ganze Region um die minnliche
Geschlechtsoffnung wie ein Saugnapf ge-
staltet und funkrioniert wohl auch so (LiND-
QuIST 1986). Bei anderen Formen, z.B. Scu-
tacariden oder auch Vertretern der Spinn-
milben (Actinedida: Tetranychiden) sind
die Penisenden als Ankersrrukruren ausge-
bildetr (ALBerTi & STORCH 1976b; EBER-
MANN 1982: LinpQuist 1985). Sicherung
von unreifen Weibchen durch Prikopula-
tion ist von Tarsoneminen bekannt, bei de-
nen die Minnchen die Partner entweder
mit umgewandelten Hinterbeinen und/oder
it -‘i\': genannien “‘,ill',"l'..ll"T;‘L':_’lu\ll il'-l\_L-L'[]
und herumtragen (EBERMANN 1982; Lini

QUIST 1986)

Derartige Bildungen sind naturgemail
eehiuft bei solchen Arten zu erwarten, die
eine mehr oder weniger enge Paarbildung
eingehen. Bei Arten, die ihre Spermatopho-
ren ohne oder nur mit loser Kontaktaufnah-
me mit einem moglichen Geschlechtspart-
ner absetzen, ist so etwas nicht erforderlich.
Interessanterweise haben sich aber einige
Arten, die in Gruppen gehoren, in denen
diese Form der dissoziativen Spermatopho-
renabgabe sehr wahrscheinlich das Ur-
spriingliche ist, in Richtung auf eine enge

WiTTH

Paarbildung entwickelr (Abb. 36¢, d;

C

Abb. 35: Auch bei Proctophyllodes stylifer sichert sich das Mannchen bereits die weibliche
Nymphe, wobei die Hinterenden der Partner zusammengefligt werden. a: Weibliche
Nymphe von der Rickenseite betrachtet. Im Gegensatz zum erwachsenen Weibchen ist
die Kutikula stark gefaltet. Die Saugnapfe des Mannchens kénnen nur an einer
definierten Stelle wirksam ansetzten, den Andockpapillen (Pfeilkopf). REM: 190x. b
Andockpapillen starker vergroBert. REM: 2250x. ¢: Bauchansicht des korrespondierenden
Mannchens mit der Haftscheibe und den zwei adanalen Saugnapfen. REM: 190x. d
Haftscheibe und Saugnapfe in héherer VergréBerung. REM: 2250x (alle Abb. nach AvserTi
& Coons 1999).
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Abb. 36: Aspekte der Spermaubertragung bei einigen actinotrichen Milben aus der
Gruppe der Actinedida. a, b: Bei der Art Saxidromus delemarei greift das Mannchen
(schwarz) ein Weibchen und stiilpt es Gber eine relativ groBe Spermatophore, die es
vorher abgesetzt hat (nach Coineau 1975). c: Die Mannchen der StiBwassermilben aus der
Familie Arrenuridae (Actinedida; hier Arrenurus globator) heften sich ein Weibchen mit
Klebsekret an ihr charakteristisch geformtes Hinterende. Nachdem sie eine Weile so
verbunden waren, setzt das Mannchen eine Spermatophore ab, die vom Weibchen dann
aufgenommen wird. Auf diese Weise sichern sie sich ein Weibchen und minimieren auch
den Aufwand fur die Produktion von Spermatophoren, indem sie Spermatophoren nur
dann produzieren, wenn sie ein Weibchen gewonnen haben (nach BoTTGer & SCHALLER
1961). d: Mannchen der SuBBwassermilben aus der Familie der Pionidae haben die Enden
der dritten Beine zu einem Spermatophorenubertragungsorgan umgebildet. Am vierten
Beinpaar haben sie Klammerstrukturen, mit denen sie ein Weibchen festhalten kénnen.
Hier sieht man Piona nodata bei der Paarung (nach BOTTGER & SCHALLER 1961). e: Ovipositor
der Schnabelmilbe Bdellodes longirostris, mit dem das Weibchen die Eier in Bodennischen
verstecken kann. An der Spitze erkennt man das Ovipositororgan, mit dem die Weibchen
den Endfadenspermatophoren die Spermien entnehmen. Es dient gleichzeitig als
Receptaculum seminis, in dem die Kapazitation der Spermien erfolgt (nach Aiserm 1974).
f: Lichtmikroskopische Aufnahme eines Endfadens einer Spermatophore der
Schnabelmilbe B. longirostris vor (links) und nach (rechts) der Spermaentnahme durch das
Weibchen (nach Asermi 1974).
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& DORING 1999). Hierzu gehéren die ge-
nannten Pionidae, aber auch die Arrenur-
idae, eine andere Familie der SiiBwassermil-
ben. Bei ihnen zeichnen sich die Mannchen
durch eine artcharakreristische Ausformung
des Hinterkorpers aus. Diese steht im Zu-
sammenhang mit der merkwiirdigen Fihig-
keit der Minnchen, sich ein Weibchen an
diesem Fortsatz festzukleben, wobei es sorg-
faltig darauf achtet, dass die weibliche Ge-
schlechtséffnung niche verklebt wird. Das
Weibchen wird nun lingere Zeit (mehrere
Minuten) herumgetragen, bis das Minn-
chen eine typische, gestielte Spermatophore
absetzt, die vom Weibchen nun aufgenom-
men wird (BOTTGER & SCHALLER 1961;
WALTER & PROCTOR 1999).

3.1.5 Organe und Strukturen zur
Spermienaufnahme des Weibchens

Die indirekte Spermatophoreniibertra-
gung kann wie bereits beschrieben (s.0.) in
mehr oder weniger enger Kooperation der
Partner erfolgen oder unabhingig von je-
dem Partnerkontakt. In ersterem Falle kann
das Weibchen mehr oder weniger passive
Empfingerin sein oder aktiv mitwirken.
Hiufig wird das Weibchen im Zuge eines
komplizierten und z.T. langwierigen Paa-
rungsspieles auf die Spermatophorenaufnah-
me vorbereitet, z.B. bei Scorpiones, Uropygi
und Amblypygi, vielen Pseudoscorpiones,
manchen Solifugae und vielen actinotri-
chen Milben. Das Weibchen nimmt dann
die Spermien aktiv auf, indem es seine Ge-
schlechtséffnung in die entsprechende Posi-
tion iber der Spermatophore bringt. Viel-
fach kann dann ein Teil der Geschlechtsaff-
nung vorgestiilpt werden und die Aufnahme
durchfithren. Z.T. gibt es spezielle Bildun-
gen, die dabei eine Rolle spielen. So besit-
zen Amblypygi-Weibchen kleine, kissen-
oder hakenférmige sogenannte Gonopoden,
die bei der Spermaaufnahme eingesetzt wer-
den (WEYGOLDT 2000). Bei anderen Arten
sind die Weibchen eher passive Empfiinge-
rinnen und fallen sogar in einen Starrezu-
stand (viele Solifugae, Spinnen). Die
Minnchen applizieren dann die Spermato-
phore. Bei Saxidromus delemarei (Acari, Ac-
tinedida, Adamystidae) werden die Weib-
chen von den Minnchen gegriffen und re-
gelrechr iiber die relativ grofe Spermato-
phore gestiilpt (Abb. 36a, b; COINEAU
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1976). Zwischen diesen Extremen gibt es

Uberginge. Bei Uropygi z.B. nimmt das
Weibchen die Spermakapsel auf und das
Minnchen knetet danach die weibliche Ge-
schlechtsoffnung mir den Palpen eventuell
um die Spermien aus der Sekretkapsel her-

auszupressen (Abb. 4c; WeYGOLDT 1972).

Im Gegensaz zu dieser interaktiven
Spermatophorenibertragung ist das Verhal-
ten der dissoziativen Spermatophorenplazie-
rung ohne Kontakt der Geschlechter zu se-
hen. Die Minnchen setzen Spermatophoren
in dem geeigneten Habitar ab und iberlas-
sen es dem Weibchen, diese beim Herum-
laufen zu finden und aufzunehmen. Dieses
Verhalten ist bei Bodenmikroarthropoden
weit verbreitet. Es findet sich innerhalb der
Arachniden z.B. bei einigen Pseudoskorpio-
nen sowie vielen actinotrichen Milben (z.B.
unter den Actinedida und bei den meisten
Oribatida). Auch bei aquatischen Milben
kommt es vor und zwar sowohl bei Siilwas-
ser als auch bei Salrwasser bewohnenden
Milben (KiRCHNER 1967; PAHNKE 1974;
WiTTE 1991; PrROCTOR 1992; WiTTE & DO-
RING 1999). Die schon erwihnten Schna-
belmilben-Weibchen besitzen dazu ein spe-
zielles Spermaaufnahme-Organ an der Spit-
ze des Ovipositors (Abb. 36e, ). Interessan-
terweise kommt es nur bei den Arten vor,
bei denen die Spermatophore komplizierter
gebaut ist. Den Trdpfchen-Spermatopho-
renbesitzern der Gattung Cyta fehlt dieses
Gebilde (ALBerT1 1974).

3.1.6 Receptacula seminis

Solche Strukturen, wie sie bei manchen
Bdelliden auftreten, konnen schon als Re-
cepracula seminis aufgefasst werden. Dies
sind Behilter, die das Weibchen ausbildet,
um Spermien zu empfangen und u.U. zu spei-
chern. Sie sind besonders haufig bei solchen
Arten, die die Spermaiibertragung mittels
Gonopoden oder Penisbildungen bewerk-
stelligen. Bei solchen Arten kénnen dann
die Ubertragungs- bzw. Empfangsorgane in
ganz komplizierter Weise korrespondieren,
was zu der erwiihnten, heute verworfenen
Schliissel-Schloss-Hypothese  gefithrt  hat.
Die Fiille der Moglichkeiten kann nicht er-
schopfend behandelt werden. Einige Beispie-
le missen geniigen. So sei zunichst auf die

wohl am besten untersuchten Spinnen ver-

wiesen, die wie gesagt ihre Spermien mit
Hilfe von Gonopoden, den Palpen, iibertra-
gen. Hier entspricht dem oben beschriebe-
nen einfachen, bimenformigen Bulbus ein
ebenso einfaches Empfangssystem auf der
weiblichen Seite (haplogyner Typ). Allge-
mein ist es charakterisiert durch paarige Re-
ceptacula seminis, die sich in den unpaaren
Endabschnirr der Eileiter, den Urerus exter-
nus, offnen. Jedoch gibt es zahlreiche Be-
sonderheiten. So zeigten die Untersuchun-
gen von UHL (1994a, b) und HUger (2002)
an Pholcidae oder UHL (2000) an Dysdera
erythrima (Dysderidae) starke Abweichungen
von diesem Schema. Sehr eigenartig sind
auch die Mechanismen, die BURGER et al.
(2003) bei Opopaea fosuma (Oonopidae) be-
schrieben haben. Die Weibchen dieser Art
besitzen eine unpaare Spermathek, die in ei-
nen komplizierten Genitalapparat eingebet-
tet ist. Es wird aufgrund der Gesamtmorpho-
logie dieser Region vermutet, dass das Weih-
chen hochstwahrscheinlich Spermien aus
der Spermathek herausdriicken kann, so dass
es eine innere oder kryptische Selektion der
Spermien vornehmen kann (s.u.).

Die hochsten Komplikationsgrade sind
bei den entelegynen Spinnen erreicht wor-
den (Abb. 37). Bei ihnen sind sekundire
Kopulationsporen neben der priméren Ge-
schlechtsiffnung entstanden, iiber die das
Sperma mit Hilfe der Emboli an den kom-
plexen Palpenorganen durch den Begat-
tungsgang in das Receptaculum seminis ap-
pliziert wird. Von hier aus fiihrt jeweils ein
Befruchtungsgang zum Uterus externus.
Diese Strukturen sind in einer speziellen,
sklerotisierten Region, der Epigyne, enthal-
ten (FOELIX 1996). Die Recepracula sind

Abb. 37: Wie die Morphologie der Bulbi
der Spinnenmannchen, so sind auch die
entsprechenden Regionen der Weibchen
vielfach sehr spezifisch gestaltet und stellen
wichtige Bestimmungsmerkmale dar. Dies
gilt besonders fir die abgeleiteten,
sogenannten entelegynen Spinnen, bei
denen eine Epigyne mit sekundaren
Begattungs6ffnungen (Pfeile) ausgebildet
ist. In diese Offnungen werden die Emboli
der Mannchen eingefiihrt. Die besonderen
Strukturen dieser Region dienen der
Sicherung des Kontaktes der Partner und
damit der Spermadbertragung. Die Epigyne
verdeckt hier die primare
Geschlechts6ffnung, die bei den
Entelegynae ausschlieBlich der Eiablage
dient. In dieser Bildtafel werden die
Epigynen von zwei Arten der Araneidae
gezeigt. a: Nuctenea umbratica
(Spaltenkreuzspinne). REM: 70x. b: Araneus
diadematus (Gartenkreuzspinne). REM: 80x.
Abk.: Sca = Scapus.
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Abb. 38: Auch bei ei- |
ner Reihe von Milben
sind Kopulationsporen
(Begattungsoffnun-
gen) entstanden, z.B.
bei den Spinnmilben
(Actinedida, Tetra-
nychidae). Hier wird
das Beispiel der ge-
meinen Spinnmilbe
Tetranychus urticae
behandelt. a: Schema-
zeichnung der weib-
lichen Geschlechts-
organe im Langs-
schnitt. Das unpaare
Receptaculum seminis
liegt hinter der
Eiablagedffnung, der
primaren Geschlechts-
6ffnung. Das Mann-
chen deponiert die
kugelformigen Sper-
mien (vgl. Abb. 11,
20e) mit seinem Penis
(vgl. Abb. 313, b) in
dem Receptaculum.
Hier wandeln sich die
Spermien in mit fin-
gerformigen Fortsat-
zen versehene Zellen
um (Kapazitation),
Die Zellen durchdrin-
gen die Wand des Re-
ceptaculums und wan-
dern durch die Leibes-
héhle zum Ovar, wo
die Oocyten befruch-
tet werden. Pfeilkdpfe
deuten auf Spermien (nach FeierTaG-Kopren
& Punacker 1985). b: Spermien im Recepta-
culum. Pfeile deuten auf Spermien, die of-
fenbar schon teilweise in die Wand des Re-
ceptaculums eingedrungen sind. Pfeilkopfe
markieren den peripheren Ring von Mikro-
tubuli in den Wandzellen des Receptacu-
lums (nach Aigerm & Coons 1999). TEM:
7600x. c¢: Detail. Die Fortsatze enthalten
feine Filamente (kleine Pfeilkopfe), die viel-
leicht Actinfilamente darstellen. GroBle
Pfeilkopfe zeigen auf die Mikrotubuli in
den Wandzellen (nach Aisermi & Coons
1999). TEM: 15.200x. Abk.: MD = Region
des Mitteldarms; NG = Nahrgewebe; Op =
Ovipositor; Ooc = Oocyte im Follikel; Ov =
Ovar; Ovd1 = Ovidukt 1; Ovd2 = Ovidukt 2;
Rs = Receptaculum seminis.
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mit zahlreichen Driisen unterschiedlichen
Typs ausgestattet, die iiber entsprechende
Poren ihr Sekret in das Lumen des Recepta-
culums ergiefen (z2.B. SuHM & ALBERTI
1993). Die Bedeutung dieser Sekrete ist
nichr sicher bekannt. Es ist moglich, dass
sie der Erhaltung der Spermien dienen aber
auch v.U. auf ein duBeres Signal hin die
Akrtivierung der Spermien (d.h. Dekapsu-
lierung, Entrollung und Beweglichwerden)
ausldsen. Die urspriingliche Geschlechtsiff-
nung dient bei den entelegynen Spinnen
nur der Eiablage.

Eigenartigerweise ist ein ahnliches Sys-
tem auch bei manchen anactinotrichen
Milben entstanden, den Dermanyssina, und
manchen
Heterozerconina (MICHAEL 1892: ALRERTI
& HANEL 1986, ALeerTi 2000, 2002a, b;
GERDEMAN im Druck). Die sackformige

konvergent noch einmal bei

Spermatophore wird mit modifizierten Che-
liceren vom Mannchen in sekundiire Kopu-
lationsporen geschoben (Abb. 2d, 52). Ein

sekundires Gangsystem fithrt zu den Ova-

rien. Die genauen Abliufe sind nur reilweise
bekannt (ALBERT! & HANEL 1986, ALBERTI
2000, 2002a, b, D1 PALMA & ALBERTI 2002).
Wie es bei urspriinglichen Verwandten der
Spinnen Anzeichen fiir den Einsatz der Pe-
dipalpen bei der Spermamanipulation gibt
(s.0. Uropygi; Abb. 4¢), findet man auch bei
den anactinotrichen Milben frithzeitig die
Beteiligung der Mundwerkzeuge bei der Ma-
nipulation des Weibchens bzw. der Sperma-
tophore, 2.B. bei Ixodida (Abb. 28a) und
manchen Gamasida (Uropodina, Parasiti-
na) (Zukowskl 1964; FaascH 1967, FeLb-
MAN-MUHSAM 1967, 1986; ALBERTI et al.
1999a, b, 2000). Inwieweir die Empfangs-
Weibchen-Seite  den
méinnlichen Ubertragungsstrukturen ent-

strukturen auf der

sprechen, ist noch wenig bekannt. In eini-
gen Fiillen deuter sich das aber an.
Receptacula seminis finden sich auch
bei den Arten, bei denen Penisbildungen
die Spermaiibertragung vornehmen: Opilio-



nes, Tetranychiden und verwandte Grup-
pen, Acaridida. Bei den Weberknechten
stellen diese Strukturen wichtige Bestim-
mungsmerkmale (MARTENS 1978; GIRIBET
et al. 2002) und sind demnach taxonspezi-
fisch. Sie sitzen an der Spitze des Oviposi-
tors (vgl. Bdelliden). Bei den Spinnmilben
gibt es ein kleines, unpaares Receptaculum
seminis kurz hinter der Geschlechtsoffnung
(Abb. 38a; FEIERTAG-KOPPEN & PINACKER
1985). Es ist wenig auffallig und wurde von
ALBERTI & STORCH (1976b) ultrastrukturell
untersucht. Eigenartig ist das Epithel, des-
sen Zellen apikal einen Ring von Mikrotu-
buli aufweist. Méglicherweise steht diese
Ausstattung mit der Fihigkeit der Sper-
mien, das Epithel zu durchdringen, in Zu-

sammenhang (Abb. 38b, c).

Bei den astigmaten Milben (Acaridida)
ist ein komplizierter Aufnahmeapparat bei
den Weibchen entwickelt, der im Zuge ei-
ner Kopulation mit Spermien befiillt wird
(WiTaLINSKI et al. 1990). Bei der Mehlmil-
be, Acarus siro, steht dieser {iber massive
Zellstringe mit dem Ovar in Verbindung,
wo daher mit hoher Wahrscheinlichkeit die
Befruchtung der Eizellen (bzw. Oocyten)
stattfindet (WITALINSKI et al. 1990). Ahn-
lich wie bei den Tetranychiden, den Parasi-
tina und Dermanyssina miissen die Sper-
mien also in der Lage sein, Gewebe zu pene-
trieren (ALBERTI & HANEL 1986, ALBERTI
1991b, ALBERTI & COONS 1999, ALBERTI
2002a, b).

3.1.7 Signale und Signalstrukturen bei
der Paarbildung

Eine Grundvoraussetzung fiir den erfol-
greichen Verlauf einer Spermaiibertragung
ist, dass die Spermien oder ihre Verpackung
sowie die Herkunft von einem artgleichen
Geschlechtspartner erkannt werden. Ent-
sprechend gibt es eine Fiille von Signalen,
Signalgebern und korrespondierenden Emp-
fingern (Rezeptoren = Sinneszellen), die
dieses Erkennen ermoglichen. Sie kénnen
hier nicht erschépfend behandelt werden.
Einige der bereits beschriebenen Struktu-
ren, die in unmittelbaren Kontakt mit dem
Geschlechtspartner gelangen, spielen hier
sicher ebenfalls eine (eventuell finale) Rol-
le. Aber schon vorher muss es Signale ge-
ben, die z.B. die Aufmerksamkeit des Ge-
schlechtspartners erwecken. Hierzu kénnen

2.B. Duftsignale gezihlt werden. Die Quel-
len, von denen solche Duftsignale ausgehen,
sind wenig bekannt. Die meisten, wenn
nicht alle Spinnentiere besitzen Hautdrii-
sen, die dafiir z.T. in Frage kommen kénn-
ten. Jedoch sind Nachweise fiir diese Funk-
tion schwierig. Bekannt sind derartige Drii-
sen von Schildzecken (Foveolae; FELDMAN-
MuHsAM 1986) oder auch von astigmaten
Milben (Acaridida) und eventuell Oribati-
den (Laterale Driisen, Oldriisen) (KUWAHA-
RA 1991; RASPOTNIG et al. 2001, 2003). Der
Biicherskorpion, Chelifer cancroides, und sei-
ne engeren Verwandten (Cheliferidae) be-
sitzen sogenannte widderhornartige Organe,
von denen vermutlich wihrend des kompli-
zierten Paarungstanzes ein Duftsekret abge-
geben wird (VACHON 1949; WEYGOLDT
1969b; MoriTZ 1993).

Es ist anzunehmen, dass solche Duftsig-
nale auch von Spermatophoren ausgehen.
Bei einigen Arten gibt es die Merkwiirdig-
keit, dass Scheinspermatophoren, die kein
Sperma enthalten, um echte Spermatopho-
ren herum abgesetzt werden. Es wire denk-
bar, dass diese Scheinstrukturen eine Lock-
wirkung ausiiben und dem Minnchen er-
moglichen, etwas dkonomischer mit den
Spermien umzugehen, indem es nur relativ
wenige, einzelne echte Spermatophoren ab-
setzt, die aber nun/trotzdem sicherer gefun-
den werden. Derartiges ist z.B. von man-
chen Milben anzunehmen (WiITTE 1991,
WITTE & DORING 1999).

Von manchen Weberknechten und
Spinnen ist eine gustatorische Balz bekannt.
Darunter versteht man die Darreichung von
Sekreten durch den einen Partner an um-
schriebenen Stellen, die von dem anderen
Partner mit Geschmacksrezeptoren wahrge-
nommen und dann eventuell mit dem Mun-
de aufgenommen werden. Beispielsweise
wird von den Minnchen des Schnecken-
kankers, Ischyropsalis hellwigi, an dem ver-
groBerten Chelicerengrundglied ein Sekret
abgeschieden (Abb. 39; MARTENS 1969).
Auch die von manchen Arten z.B. der Spin-
nengattung Walckenaeria (Linyphiidae) lan-
ge bekannten, z.T. bizarren Prosomafortsitze
der Minnchen geben offenbar derartige Se-
krete ab, die von den Weibchen mit dem
Munde aufgenommen werden (Abb. 40a, b;
BRISTOWE 1958; SCHAIBLE et al. 1986,
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Abb. 39: Bei einer Reihe von Weber-
knechten wie z.B. dem Schneckenkanker
Ischyropsalis hellwigi sondern die
Mannchen (schwarz) wahrend der Balz
Sekret aus Drasen im Chelicerengrundglied
ab, das an die Mundwerkzeuge des
Weibchens gebracht wird: gustatorische
Balz (links). Erst danach kommt es zur
Kopulation (rechts) (nach MarTtens 1969).
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ScHAIBLE & GACK 1987; VANACKER er al.
2003). Moglicherweise hat das oben geschil-

derre Verhalten der Miannchen von Colloh-
mannia gigantea eine dhnliche Bedeurung.

Derartige chemische Signale werden
von den Spinnentieren mit entsprechenden
Rezeprororganen wahrgenommen. So kann
man grundsitzlich zwei Typen von Chemo-
rezeptoren unterscheiden. Geschmacksre-
zeptoren nehmen unmittelbaren Kontakt
mit dem Signalstoff auf (Kontaktchemore-
zeptoren, gustatorische Rezeptoren). Hier-
bei handelrt es sich um Borsten, die den Fort-
satz einer oder mehrerer Sinneszellen ent-
halten und an der Spitze einen Porus besit-
zen, tiber den Molekiile des Signalstoffes in
Kontakt mit der Membran dieser Rezeptor-
zellfortsitze treten konnen. Solche Rezepto-
ren werden auch als tp-Sensillen bezeichnet
{terminal pore sensilla). Geruchsrezeptoren
(olfaktorische Rezeptoren) sind generell da-
durch ausgezeichnet, dass die Sinnesborsten
cbenfalls Rezeptorfortsitze enthalten. Die
Wand des Sensillums ist jedoch von zahlrei-
chen Poren durchsetzt. Diese Sensillen wer-
den daher auch wp-Sensillen genannt (wall
pore sensilla). Es gibt eine Reihe von Subty-
pen innerhalb dieser Kategorien (z.B. FOELIX
1996; ALBerTt & COONs 1999, Coons &
ALBERTI 1999; BARTH 2000; WEYGOLDT
2000).

Das Auffinden des Geschlechtspartners
und die Koordination des Verhaltens bei der
Paarung kann natirlich auch mit Hilfe von
mechanischen Signalen gewihrleister wer-
den. Wie bei der Chemokommunikation
kinnen auch hier Signale iiber eine grifere
Distanz wirksam werden oder in unmitrelba-

rem Korperkontake. So gibt es die Moglich-
keit iiber Substratschwingungen zu kommu-
nizieren, wobei es sich um Habitatsubstrat
(Boden, Blatt) handeln kann oder um
selbstgefertigtes Material, z.B. Spinnfiden,
wie es v.a. von Spinnen bekannt ist. So kon-
nen mit bestimmren Korperteilen Trommel-
signale auf das Substrat abgegeben werden
(Palpentrommeln  mancher  Spinnen;
SCHMIDT 1989; MoRITZ 1993; KOTIAHO et
al. 1999; AHTIAINEN et al. 2002) oder es
komplizierte ~ Zupfsignale  iiber
Spinnfaden ausgesender (2.B. ForLix 1996,
BarTH 2000). Auch iiber die Luft kénnen
sehr wahrscheinlich Signale vermittelr wer-

werden

den. Die entsprechenden Sinnesorgane stel-
len meist massive Borsten (Tasthaare) dar,
die an der Basis gelenkig in die Korperkurti-
kula eingefiigt sind und dort meist mit meh-
reren typischen Rezeptorzellfortsatzen 1n
Kontakt stehen. Solche Mechanorezeptoren
besitzen an ihrem Ende einen sogenannten
Tubularkorper, der aus zahlreichen, dicht
gepackten Microtubuli besteht. Besonders
spezialisiert sind die Rezeptoren, die auf lei-
seste Luftbewegungen reagieren. Sie sind
derartig fein in der Kutikula eingelenkt, dass
diese Borstenbasis einen besonderen Schut:
benotigt und deshalb in eine becherformige
Grube eingelassen ist. Diese Sensillen hei-
fen dementsprechend Becherhaare oder
Trichobothrien. SchlieBlich soll noch auf
cinen weiteren Mechanorezeptoren-Typ
hingewiesen werden, der bei einer Reihe
von Spinnentiergruppen vorkommt und als
Spaltsinnesorgan bezeichnet wird. Hierbei
handelt es sich um streifenformige Regio-
nen, in denen die Korperkutikula extrem
verdinne ist. Unter diesem Streifen endet
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Abb. 40: Der gustatorischen
und vielleicht auch taktilen
Balz dienen wohl die 2.T.
bizarren Aufsatze auf dem
Prosoma mancher Linyphiidae.
Das konnte wenigstens far
verwandte Arten der hier ge-
zeigten Walckenaeria furcilla-
ta wahrscheinlich gemacht
werden (s. Text). a: Rickenan-
sicht. REM: 37x. b: Seitenan-
sicht des Aufsatzes. REM: 100x.
¢ Méglicherweise ebenfalls
der Kommunikation im Zuge
des Paarungsverhaltens die-
nen die Stridulationsorgane,
die hier z.B. an Erigone den-
tipalpis (Linyphiidae) gezeigt
werden (akustische Balz). Spin-
nenmannchen von der Seite.
REM: 27x. d: Ein Dorn an der
Palpeninnenseite wird gegen
ein ,Waschbrett” an der Cheli-
cerenauBenseite bewegt. Die
feine Borste dient als Mecha-
norezeptor vermutlich der ge-
J o nauen Abstandsbestimmung.
i A REM: 340x (alle Fotos: B. Hauk

T -

e & G. ALBERTI).

Abb. 41: Die Akrosomreaktion der Spermien
bei Kontakt mit der Eizelle oder Oocyte ist
von Spinnentieren bisher nicht genauer
untersucht worden, Von dem verwandten
Schwertschwanz Limulus polyphemus
(Xiphosura) sind dagegen Details bekannt. Da
der Akrosomkomplex vieler Spermien von
Spinnentieren ahnlich gebaut ist (vgl. Abb.
12), kann angenommen werden, dass die
Akrosomreaktion auch ahnlich ablauft. a:
Ubersicht, die Ablaufe bei der
Akrosomreaktion an der ganzen Spermazelle
zeigen (Mitochondrien nicht gezeichnet).
Links ein Spermium kurz vor der
Akrosomreaktion. In der Mitte ist die
Akrosomvakuole er6ffnet und das
enzymhaltige Sekret tritt aus. Das bei den
Xiphosuren extrem lange Akrosomfilament
wird aus der Zelle vorgeschoben (Pfeil) indem
es praktisch vom Kern abgewickelt und
vorgestoBen wird. Rechts ist dieser Vorgang
nahezu abgeschlossen. (Akrosomfilament nur
teilweise gezeichnet). b: Wahrend des
VorstoBens des Akrosomfilamentes bleibt es
immer von der Zellmembran umhalit; d.h.
diese muss laufend erganzt werden, was
offenbar aus dem Bereich der Kernhdlle
geschieht (Pfeile). Besondere Fibrillensysteme
und Membranstrukturen, die diesen
akrosomalen Bereich der Spermazelle
kennzeichnen, sind angedeutet, indem Teile
der Membranen entfernt wurden (aus ALserT
2000 nach Tiney 1985). Abk.: AF =
Akrosomfilament; AV = Akrosomvakuole; F =
Schwanzgeilel; N = Zellkern.

{
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eine Sinneszelle mit einem Tubularkérper.
Der adidquate Reiz besteht in einer Stau-
chung der benachbarten, normalen Kutiku-
la auf diese Streifen hin, was zu einer Ein-
buchtung der diinnen Kutikula fiihre, wel-
che wiederum den Rezeptor reizt. Auch iiber
diese Rezeptoren, die bei Spinnen besonders
hoch entwickelt sind, kénnen natiirlich
Substratschwingungen, die sich auf die Kor-
perkutikula iibertragen, wahrgenommen
werden (BARTH 2000). Eine detailliertere
Darstellung findet sich im Beitrag BARTH in
diesem Band.

Natiirlich gibt es auch die Maglichkeir,
tiber auffillige und charakteristische Bewe-
gungs- und Farbmuster bei optisch orientier-
ten Arten Kontakt herzustellen, was von
vielen Spinnen sehr gut untersucht ist (FOE-
LiX 1996). Am bekanntesten sind in diesem
Zusammenhang vermutlich die Springspin-
nen (Salticidae), mit ihren bizarren Paa-
rungstidnzen (BRISTOWE 1958) und hochent-
wickeltem optischen System (FOELIX 1996).
Hierauf kann in diesem Kapitel nicht niher
eingegangen werden. Es soll aber noch auf
die Méoglichkeit verwiesen werden, dass
Lauterzeugung bei der Balz eine Rolle spie-
len kénnte, wenn dieses auch nur selten
nachgewiesen wurde. So besitzen eine Reihe
von Spinnen Zirporgane (Stridulationsorga-
ne), mit denen Laute erzeugt werden, die ei-
nem Zischen dhneln kénnen, aber hiufig
auBerhalb des Hérvermogens des Menschen
liegen (SCHMIDT 1989; MoRITZ 1993; FOE-
LIX 1996). Solche Stridulationsorgane beste-
hen in der Regel aus Kutikulastrukturen, die
gegeneinander gerieben werden (dhnlich
wie bei Grillen oder Grashiipfern). Derarti-
ge Strukturen kénnen z.B. zwischen Vorder-
und Hinterleib ausgebildet sein (z.B. bei
Theridiidae und Clubionidae) oder auch
zwischen Palpeninnenseite und Cheliceren-
auBenseite (z.B. Scytodidae, Linyphiidae)
(Abb. 40c, d).

Eine ausfiihrliche Zusammenstellung
derartiger Kommunikationsmechanismen
bei Spinnen findet sich in WITT & ROVNER
(1982) oder in BARTH (2000).

4 Befruchtung

4.1 Aktivierung der Spermien im
Weibchen

Der entscheidende Akt der Befruchtung
- die Verschmelzung von Spermium und Ei
— ist bei Spinnentieren wenig erforschi. Da-
gegen kennt man diesen Vorgang in Teilen
recht genau von den mit den Arachnida
nichst verwandten Schwertschwinzen (Xi-
phosura). Bei ihnen wird beim Aufein-
andertreffen eines Spermiums und einer Ei-
zelle die sogenannte Akrosomreaktion aus-
geldst (Abb. 41; TILNEY 19853), bei der sich
die Akrosomvakuole éffnet und ihr enzym-
reiches Sekret abgibt. Gleichzeitig wird das
Akrosomfilament, das in dem Spermium
vorgefertigt vorliegt, ausgestoBen und pene-
triert vermutlich die Eihiille, wobei sehr
wahrscheinlich Signalmolekiile in den be-
teiligten Zellmembranen interagieren. Das
Ausstoflen des Akrosomfilamentes ist die
Folge einer Umorganisation der Actinmole-
kiile im Akrosomfilament. Das Akrosomfi-
lament verliangert sich dabei. Es bleibt im-
mer von einer Zellmembran umgeben, die
also mitvergroBert werden muss. Ahnlich
werden die Abliufe bei solchen Spermien-
Ei-Interaktionen bei den Arachniden sein,
bei denen ein #hnlich gebauter Akrosom-
komplex beteiligt ist. Dariiber gibt es jedoch
keine Untersuchungen. Des weiteren muss
angenommen werden, dass — wie bei ande-
ren Organismen — die Spermien im Ménn-
chen nach Ablauf der Spermiogenese noch
nicht befruchtungsfihig sind. Diese Fihig-
keit erhalten sie vielmehr wohl erst kurz vor
dem Kontakt mit der Eizelle in einem Pro-
zess, der Kapazitation genannt wird (BAC-
CETTI & AFZELIUS 1976); auch dieser ist bei
Spinnentieren wenig erforscht. Bei Tieren
mit duBerer Befruchtung, wie den Schwert-
schwiinzen, kann angenommen werden, dass
das Signal zur Kapazitation durch den Kon-
takt mit dem Meerwasser gegeben wird. Im
Falle der Arachniden wird dieses Signal
wahrscheinlich durch das Milieu des weib-
lichen Geschlechtstraktes bzw. durch be-
stimmte Sekrete mit Signalwirkung gegeben
werden. Auch hierbei ist wiederum die art-
gerechte Erkennung erforderlich und ge-
wihrleistet. Vermutlich werden die Sper-
mien durch die Kapazitation auch erst be-
weglich. Es kann angenommen werden, dass




Abb. 42: Spermatogenese und Kapazitation bei Zeckenspermien (Anactinotrichida, Ixodida). Diese hoch komplizierte
Spermatogenese findet man auch bei den Vakuolenspermien anderer Taxa (vgl. Abb. 12, 19, 203, b). Wegen der
Ubereinstimmungen kann angenommen werden, dass bei diesen auch die Kapazitation entsprechend ablauft.
Zunachst entwickeln sich periphere Vesikel (A-F), die zu einer einheitlichen Vakuole verschmelzen (G). Es folgt eine
Zellstreckung (H-J), wonach es zur Einstulpung einer Cytoplasmasédule vom hinteren Zellpol aus kommt (K-N). Parallel
zu dieser Einstalpung entstehen lange Fortsatze an der Vakuolenmembran, die sich bald dieser anlegen. In diesem
Zustand werden die Spermien (auch als Prospermien bezeichnet) in das Weibchen Gbertragen. Im Receptaculum des
Weibchens kommt es nun zur Kapazitation, die darin besteht, dass sich die Vakuole am Vorderende 6ffnet und die
Cytoplasmasaule aus der Vakuole herausgeschoben wird. Auf diese Weise wird das Spermium geradezu
umgekrempelt und auf die doppelte Lénge gebracht (N-R). Durch dieses Umkrempeln bildet nun die
Vakuolenmembran die Zelloberfliche, womit auch die Fortsatze nach auBen gelangen. Diese sind an der Bewegung
der Zelle beteiligt. Die kapazitierte Zelle (sogenannter Spermiophor) kann nun aktiv den Ovidukt durchwandern und
eine Oocyte erreichen. Bei einigen Arten wurde wahrend des Umkrempelns am Hinterende wieder eine Einstalpung
erzeugt. In diesem Bereich liegen nun Akrosomkomplex und Zellkern, so dass bei Kontakt mit der Oocyte diese
Einstilpung wieder (jetzt nach hinten) ausgestalpt werden muss, damit diese Region Kontakt mit der Oocyte
bekommt und die Akrosomreaktion ablaufen kann (hier nicht dargestellt) (aus Coons & Avserti 1999 nach Ouiver 1982).

dieser Vorgang innerhalb der Weibchen ak-
tiv ausgeldst wird. Dies wird z.B. sehr wahr-
scheinlich bei solchen Spinnen der Fall
sein, die Spermien in den Receptacula semi-
nis mehr oder weniger lange aufbewahren.
Die Spermien sind unbeweglich und einge-
kapselt. Auf ein Signal, vermutlich durch
Sekretausschiittung in die Recepracula, wer-

den die Spermien entkapselt, entrollt und
beweglich (BROWN 1985). Vor der Kapazita-
tion sind die Spermien also inaktiv, was be-
deutet, dass sie ohne eigenen Energiebedarf
sowohl im Minnchen als aber auch im
Weibchen gespeichert werden kénnen. Die
nichtkapazierten Spermien stellen gleich-
zeitig eine Ubertragungsform dar, die viel-
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Abb. 43:
Spermienschicksal
im begatteten
Weibchen von
Parasitina
(Anactinotrichida,
Gamasida): a: Blick
in die von der
Bauchseite eroff-
nete Vaginalhdhle
von Pergamasus
brevicornis
(Gamasida,
Parasitina), die
gleichzeitig als
Receptaculum
seminis dient. Die
Dornen
(Seitendornen,
Stipula), die die
Spermatophore
nach der
Kopulation halten,
sind gezeigt.
Ebenso sieht man
die paarigen
Endogynialsacke.
Deren Feinstruktur
(hier nicht gezeigt)
deutet daraufhin,
dass sie an der =]
Regulierung des
Milieus in der Vaginalhohle beteiligt sind
und damit Einfluss auf die Spermien-
aktivitat nehmen kénnten (nach AiserTi et
al. 1999b). REM: 650x. b: Weibchen von P
crassipes nach der Begattung mit einem
Spermium in der Leibeshdhle (nach ALsermi
1988). TEM: 2650x. c: Detail aus dem Ovar
von P. crassipes. Ein Spermium ist
eingedrungen und liegt dicht neben einer
jungen Oocyte (nach ALeerm 1988). TEM:
4600x. Abk.: Cu = Cuticula; ES =
Endogynialsacke; FK = Fettkarper; HL =
Hamolymphraum (Leibeshohle); MD =
Mitteldarm; N = Spermienzellkern; Ooc =
Qocyte; SD = Seitendornen; Sp = Spermium;
St = Stipula; SZ= somatische Zelle.
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fach speziell, nidmlich platzsparend, ver-

packt ist (z.B. als eingerollter Typ bei Pseu-
doscorpiones, Uropygi, Amblypygi, Arane-
ae, Ricinulei; als Vakuolen-Typ der anacti-
notrichen Milben). Diese Kapazitationsvor-
gange sind wie gesagt ber Spinnentieren we-
nig untersucht und wenn, dann sind nur die
strukturellen Verinderungen bekannt, Was
sich auf molekularer Ebene etwa in der Zell-
membran abspielt, st ginzlich unerforschr.
Aber schon die strukturellen Verinderun-
gen sind spannend genug. Bei den Arten,
bei denen man kapazierte Spermien im
Weibchen gefunden hat, sind diese 2.T. stark
Amblypygi
1985)

umgestalter. Spermien von
(WEevGoLDbT 2000), Spinnen (BROWN
und Pseudoskorpionen (CALLAINI & DaLLAI
1993) entrollen sich, erhalten also eine
langgestreckte Form mit freier Schwanzgei-
Bel und sind nun offenbar beweglich und in
der Lage, eine Eizelle aktiv zu erreichen. Die
aflagellaren Spermien von Milben verin-
dern z.T. vollkommen ihre Form (ALBERTI
& Coons 1999, Coons & ALBERTT 1999).
Die einfachen Spermien der actinotrichen
Milben werden wahrscheinlich améboid be-
weglich. So besitzen die urspriinglich kugel-
formigen Spermien der Spinnmilbe Tetrany-

chus urticae nach der Kapazitation im Re-

ceptaculum seminis fingerformige Fortsiitze,
die feine Filamente enthalten (ALBERTI &
SToRCH 1976b). Ganz phantastisch ist die
Umwandlung der Spermien vom Vakuolen-
typ, der bei vielen anactinotrichen Milben
(incl. Zecken) gefunden wird (Abh. 42).
Hier kommt es zu einem Umkrempeln der
Zelle, so dass die urspriingliche Vakuolen-
membran zur dulferen Zellmembran wird
(BrReuCKER & HORSTMANN 1968, 1972;
FELDMAN-MUHSAM & FiLsHIE 1979; Coons
& ALBERTI 1999). Diese ist nun mit langen,
parallel zur Zelloberfliche verlaufenden
Fortsiitzen versehen, die offenbar der Fort-
bewegung dienen. Die Zellen, die jetzt etwa
doppelt so lang sind wie vorher, erreichen so
die Eizelle (bzw. Oocyre), in die sie eindrin-
gen. Vermutlich dringt nur ein Teil des
Spermiums, ndamlich der kernhaltige ein,
dazu kann es zu einer weiteren Ausstiilpung

des entsprechenden Abschnittes kommen.

4.2 Weg der Spermien im Weibchen,
Befruchtungsort

In der Regel werden die Spermien bei
den Arachniden im distalen Genitaltrakr in
mehr oder weniger spezialisierten Regionen
deponiert. Besondere Strukturen kénnen

vorhanden sein, die z.B. Spermatophoren



aufnehmen und halten (Gonopoden der
Amblypygi, s.0.; Domnen bei Parasitina). Be-
sonders distinkte Regionen, die Spermien
lingere Zeit bewahren, werden Receptacula
seminis genannt. In ihnen erfolgt die Kapa-
zitation der Spermien (s.0.). Die Receptacu-
la der Spinnenweibchen sind wohl immer
mit Driisen ausgestattet, die diesen Vorgang
auslésen konnten und ein die Spermien er-
haltendes Milieu schaffen (SUHM & ALBER-
T1 1993). Eine dhnliche Bedeutung haben
vermutlich die sogenannten Endogynialsi-

cke der Parasitina (Abb. 43a, 52b).
Bei manchen Milben (Bdellidae) ist ein

spezielles Spermaaufnahmeorgan an der
Spitze des Ovipositors lokalisiert, welches
als Receptaculum fungiert (Abb. 36e, f).
Mit diesem wird das Sperma den Spermato-
phoren entnommen. Eine dhnliche Lage ha-
ben, sicher konvergent, die Receptacula der
Opiliones, welche aber im Zuge einer Kopu-
lation befiillt werden (Abb. 39). Sehr wahr-
scheinlich wandern die Spermien urspriing-
lich von dem Aufnahmeort durch die Eilei-
ter zu den Ovarien, wo die Befruchtung der
Eizellen oder bereits der jungen Qocyten
stattfindet. Dieser Weg scheint gesichert zu
sein fiir Skorpione, aber auch fiir die Ze-
cken. Bei den Spinnmilben dringen die ka-
pazitierten Spermien durch die Wand des
Receptaculums und wandern améboid
durch die Leibeshéhle (Himolymphraum)
in das Ovar ein (Abb. 38; SMITH & Bou-
DREAUX 1972; MOTHES & SEITz 1981; AL-
BERTI & CROOKER 1985; FEIERTAG-KOPPEN
& PINACKER 1985). Einen dhnlichen Weg
nehmen vermutlich die Spermien der Para-
sitina, die man in der Leibeshohle und dem
Ovar, aber nie im Eileiter gefunden hat
(Abb. 43b, ¢; ALBERTI 1991b, 2000, 2002a,
b, ALBERTI et al. 1999a, b, 2000). Auch von
anderen Vertretern der anactinotrichen
Milben weiB man, daB die Befruchtung im
Qvar erfolgt oder hat starke Hinweise darauf
(ALBERTI & HANEL 1986, Di PALMA & AL-
BERT! 2002, ALBERTI & KRANTZ im Druck).
Immerhin gibt es also sichere Befunde iiber
den Befruchtungsort, das Ovar, bei so ver-
schiedenen und systematisch so weit ge-
trennten Gruppen wie den Skorpionen, den
anactinotrichen und den actinotrichen Mil-
ben. Dies steht in scharfem Gegensatz zu der
allgemein vertretenen Meinung, dass bei
Spinnen die Befruchtung im distalen Geni-

waltrake bei der Eiablage erfolgt. Dieser Vor-
gang ist aber nie belegt worden, sondern
wird ausschlieBlich aus der Struktur des Ge-
nitaltrakees geschlossen. Es ist ferner bemet-
kenswert, dass Eier von Spinnentieren nie-
mals eine Mikropyle in ihrer Eihiille aufwei-
sen. Solche Mikropylen, die Aussparungen
in der Eihiille fir den Durchtrict des Sper-
miums darstellen, findet man bei den Eiern
von Insekten, die in der Tat bei der Ablage
befruchtet werden. Bestenfalls gibt es bei
Arachniden eine sogenannte transitorische
Mikropyle in der Vitellinmembran, die im
Bereich der Anheftungsstelle der Oocyte am
Follikelstiel (s.0.) eine Weile offen bleibt
aber vor dem Verlassen des Follikels ge-
schlossen wird. Dazu werden noch Eihiillse-
krete im Eileiter auf die Vitellinmembran
aufgelagert! So erscheint uns der Befruch-
tungsort bei Spinnen weitgehend ungeklrt.
In diesem Zusammenhang sei auf die Arbeit
von SUzUKI (1995) verwiesen, wonach Fla-
gellen, die Spermien zugeordnet wurden, im
Ovar von Achaearanea tepidariorum (Theri-
diidae) beobachtet wurden. MORISHITA et
al. (2003) haben allerdings erst kiirzlich die
Befruchtung im Uterus bei Loxosceles inter-
media (Sicariidae) fir wahrscheinlicher er-
achtet und bezweifelten die Befunde von
Suzuki (1995). Die Moglichkeit, dass der
Befruchtungsort bei den Spinnen unter-
schiedlich gelegen sein kénnte, ist offenbar
bisher nicht in Betracht gezogen worden.
Von anderen Spinnentieren ist zu diesem
Punkt noch weniger bekannt. Diese Un-
kenntnis ist umso bedauerlicher, als die
Interpretation abgeleiteterer Verhiltnisse
dadurch sehr erschwert wird.

So gibt es, wie oben schon ausgefiihrt
wurde, bei einigen Spinnentiergruppen be-
sondere Kopulationsporen, von denen meist
spezielle Strukturen die Spermien weiterlei-
ten. Solche Systeme sind von den entelegy-
nen Spinnen am bekanntesten. Sie finden
sich aber auch bei manchen Milben, nim-
lich innerhalb der actinotrichen Milben bei
den Tetranychiden (und Verwandten) sowie
den Acaridida, und innerhalb der anactino-
trichen Milben bei manchen Heterozercon-
ina (GERDEMAN im Druck) sowie — be-
sonders kompliziert — bei den Dermanyssina
(MiCHAEL 1892; ALgerTI & HANEL 1986, DI
PALMA & ALBERTI 2002). Bei letzteren ist
fast das gesamte weibliche Genitalsystem
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Abb. 44
Besonderheiten
von Eiern von
Milben und Zecken
(Acari). a
Bestacheltes Ei
emner
Schnabelmilbe der
Art Bdella iconica
(Actinedida, | Y—"T]
Bdellidae), das ~{l
bereits er6ffnet ist
und aus dem die \
unvollkommen 3
entwickelte
Pralarve >
herausschaut. Mit |
der ersten Hautung
entsteht die
selbstandige Larve.
Zwischen den
Stacheln der Eier a
bleiben im
naturlichen Habitat
Substratpartikel
hangen, die einen
zusatzlich Schutz
bieten kénnen
(nach ALgerm 1975).
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nach rechts werden
die Manipulationen, die ein
Schildzeckenweibchen (Ixodidae) bei der
Eiablage vornimmt, gezeigt. Ansicht etwa
von vorn mit Blick auf die Mundwerkzeuge
und die Geschlechts6ffnung. Aus dem
Nackenbereich wird das sogenannten
Genésche Organ ausgestulpt, das mit
seinen schlauchférmigen Armen das Ei
umgreift und mit einer Sekrethille
versieht, die als Verdunstungsschutz dient
(nach SonensHine 1991). Abk.: Geo =
Genésches Organ; GO =
Geschlechts6ffnung; O = Ei; Pdp =
Pedipalpus; Scu = Scutum (Riuckenschild);
VA = Vaagina.

A4

gegeniiber der urspriinglichen Ausstattung

im Zuge dieses Neuerwerbs umgestaltet wor-

den (Abb. 52; AvrperT1 1988h, 1991h,
2002a, b)

Wihrend bei den entelegynen Spinnen

die sogenannten Befruchrungspinge die
Spermien zum Ende des Eileiters (in den
Uterus externus; s.0.) fithren, woraus eben
die Annahme resultiert, dass die Befruch-
tung bei der Eiablage statrfinder, fithren die
Ginge bei den Dermanyssina (und man-

Acaridida

zum Ovar. Da es sich bei diesem Gangsystem

chen Hererozerconinal) sowie
um ein sekundires handelt, gibt es bei den
bisher untersuchten Arten offensichtlich
keine offene Verbindung zum Ovar, d.h. die
*‘*1\‘rrr|ll'n mMussen wenigstens .i.l.\ ]n'[:n-
Stiick durch Gewebe penetrieren, um die

QOacvten zu erreichen (s.0.)

5 Brutfirsorge und Brutpflege

5.1 Eiablage und Schutz der Eier
Spinnentiere haben verschiedene Mog-
lichkeiten ihre mehr oder weniger aufwen-
dig produzierten und in einem z.T. ebenfalls
sehr energieverbrauchenden Verfahren be-
fruchteten Geschlechtsprodukre zu schiitzen
und damirt das Ziel, namlich die Fortpflan-

zung, zu sichern

Viele Arten legen ihre Eier an geschiitz-
ten Orten ab. Dabei kénnen Ovipositoren
als ]_x'-_:rr‘ shren vi m H;'Jmﬂtl[]'_.' sein. Mit die-
sen kann das Ei in Verstecke, 2.B. Bodenpo-
ren, geschoben werden (z.B. Opiliones, vie-
le actinotriche Milben). Andere vergraben
aktiv ihre Eier (Solifugae, Abb. 3; manche
anactinotriche Milben) (Morimz 1993
Evans 1992; WALTER & PROCTOR 1999)
Mit Hilfe von Sekreten kann ein Tarnungs-
effekt erzielt werden. So sind z.B. die sta-

cheligen Eihiillen mancher Schnabelmilben




in der Lage Substratpartikel festzuhalten
(Abb. 44a, b; ALBERTI 1974). Eihiillen kén-
nen verkleben, so dass Eiballen entstehen
(W1TTE 1975b). Bei Siiwassermilben quel-
len die Eihillen auf, was eine Schutzfunk-
tion haben diirfte (WiTALINSKI 1988; EvaNs
1992). Gan: eigenartig ist die Manipulation
der Eier, die Zeckenweibchen bei der Eiabla-
ge zeigen (Abb. 44c). Die Eier werden mit
Hilfe des Gnathosomas und der Vorderbeine
von der ventralen Geschlechtséffnung abge-
nommen und nach dorsal in den Nacken
bugsiert. Dabei werden sie mit einem paari-
gen, schlauchférmigen Organ, dem Gené-
schen Organ, umfasst und mit einem Sekret
bedeckt. Dieses Sekret setzt die Wasser-
durchlissigkeit der Eier herab, d.h. Eier, die
vor dieser Manipulation entfernt werden,
vertrocknen.

Auf die Ausbildung von Brutbehiltern
bei Amblypygi, Uropygi und Pseudoscorpio-
nes wurde schon hingewiesen. Spinnen bil-
den grundsitzlich mit unterschiedlichem
Aufwand Eibehilter aus Spinnsekret, wobei
spezielle Driisen und Fadentypen verwendet
werden (Abb. 6). Bei den Zitterspinnen
{Pholcidae) und Speispinnen (Scytodidae)
bestehen diese Kokons nur aus wenigen Fi-
den, bei anderen z.B. den Araneae, Lycos-
idae oder Pisauridae sind es feste, mehr-
schichtige Gebilde (BrisTOWE 1958; KULL-
MANN & STERN 1975; FoeLix 1996). Z.T.
werden diese Kokons eine Zeitlang bewacht
(2.B. Argiope, Pisaura) oder mit Substratpar-
tikeln (Feenldmpchen von Agroeca brunnea,
Clubionidae) getarnt. Die Weibchen der Pi-
sauridae und der Lycosidae tragen bekannt-
lich ihre Kokons eine Weile mit sich herum.
Erstere halten den Kokon mit ihren Mund-
werkzeugen, den Cheliceren, letztere behal-
ten die Kokons angesponnen an den Spinn-
warzen. Die Lycosiden kénnen die Kokons
bei Stérung sehr schnell abwerfen, suchen
sie aber danach wieder auf und heften sie
wieder an. Innerhalb der Kokons entwi-
ckeln sich die ersten Jugendstadien. Von
den Wolfsspinnen ist bekannt, dass das
Weibchen nach einer gewissen Zeit den Ko-
kon erweitert, damit die Jungtiere etwas
mehr Platz haben. SchlieBlich hilft sie auch
bei der Offnung des Kokons und erleichtert
damit den Jungtieren das Verlassen dessel-
ben {Abb. 6¢c, d). Wolfsspinnen wie auch
Skorpione tragen die Jungtiere eine Weile

auf ihrem Riicken herum. In dieser Zeit fres-
sen die Alttiere nicht (Abb. 7). Pseudoscor-
piones spinnen (meist) kleine Nester, in de-
nen sich das ,briitende” Weibchen verbirgt.
Auch manche actinotriche Milben besitzen
Spinnvermégen und benutzen dieses zum
Schutz der Eier. So iiberspinnen wenigstens
manche Spinnmilben ihre Eier. Innerhalb
der Schnabelmilben ist das von der Gattung
Spinibdella bekannt geworden (ALBERTI
1973; Evans 1992; AiserTi & COONS
1999).

5.2 Entwicklung zur Viviparie

Die Produktion von Nihrsekreten, die
2 T. in Brutbehiltern dargeboten werden,
mit denen die Jungtiere der Pseudoskorpione
von dem Muttertier versorgt werden, ist be-
reits eine besonders hochentwickelte Form
der Sicherung des Fortpflanzungserfolges.
Bei dieser Strategie, die einen hohen Einsatz
des Muttertieres bedeutet, kann auf der an-
deren Seite durch die Reduktion der Zahl
der Nachkommen wieder an Aufwand ein-
gespart werden. Noch weiter ist diese Strate-
gie bei den Arten getrieben worden, bei de-
nen die Entwicklung der Nachkommen
mehr oder weniger in das Murtertier hinein-
verlegt wurde, d.h. Viviparie evolvierte. Al-
le moglichen Stufen sind bei Spinnentieren
2u beobachten. So kénnen z.B. Eier abgelegt
werden, in denen die Embryonalentwicklung
weit fortgeschritten ist (embryonierte Eier),
2.B. Dermanyssina innerhalb der anactino-
trichen Milben. Bei diesen tritt immer nur
ein Ei in einen speziellen Teil des Oviduktes,
den sogenannten Uterus, ein und wird da
weiterentwickelt. Erst nach Ablage dieses re-
lativ sehr grofen, embryonierten Eies wird
das nichste Ei aus dem Ovar entlassen (AL-
BERTI & COONS 1999; WALTER & PROCTOR
1999; ALBERTI 2002a, b). Viele Oribatiden
(Moosmilben) legen Eier ab, die eine soge-
nannte Prilarve, ein stark reduziertes
Jugendstadium, oder schon eine Larve ent-
halten. Hierbei handelt es sich also um Pra-
larviparie oder Larviparie. Besonders kom-
pliziert ist die Entwicklung bei Skorpionen,
bei denen die Entwicklung von dotter-
reichen oder von dotterarmen Eiern ausge-
hen kann (MORITZ 1993; FARLEY 1999). Im
ersten Fall wird die Embryonalentwicklung
vom Dottervorrat der Eier getragen (lecito-
trophe Viviparie) aber meist treten noch ma-
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Abb. 45:
Physogastrisches
Weibchen der
actinotrichen
Milbenart Siteroptes
graminum
(Tarsonemina,
Pyemotidae). Im stark
geschwollenen
Weibchen haben sich
vier geschlechtsreife
weibliche und eine
mannliche Nymphe
entwickelt, die noch
innerhalb der Mutter
kopulieren werden.
Der Pfeil zeigt zu
einem Trichobothrium
(nach Rack 1972).
Abk.: mNy =
mannliche Nymphe;
wNy = weibliche
Nymphe.
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ternale Nihrstrukeuren hinzu, die es ermég-
lichen, dass der Embryo sich weitgehend in
der Mutter entwickelt. Im Gegensatz dazu ist
der zweite Fall zu sehen, bei dem die Ent-
wicklung vollkommen und direkt vom Mut-
tertier erméglicht wird, in dem besondere
Nihrstrukturen ausgebildet werden (matro-
trophe Viviparie; GREVEN 1995). Bei den Di-
plocentridae und Scorpionidae entstehen im
Ovar an den oben genannten Follikeln Er-
nihrungsstrukturen, iiber die der Embryo mit
Nihrstoffen versorgt wird. In allen Fillen
werden bei Skorpionen aber Jungtiere gebo-
ren, die noch nicht voll entwickelt sind, d.h.
sie miissen sich erst noch einmal hiuten, um
selbst Nahrung erbeuten zu kénnen. Ahn-
lich unvollkommen entwickelte Jungtiere
schliipfen bei den Uropygi, Amblypygi, Ara-
neen und Solifugen (THALER 1982; MORITZ
1993). Ein anderes Extrem ist bei manchen
Milben aus der Gruppe der Tarsonemina zu
beobachten (Abb. 45). Hier gibt es die Mog-
lichkeit, dass die Jugendentwicklung auBer-
halb der Mutter so stark verkiirzt wird, dass
aktive, geschlechsreife Tiere geboren wer-
den (Rack 1939, 1967, 1972). Feinstruktu-
relle Untersuchungen iber mégliche Be-
sonderheiten im Genitalsystem dieser merk-
wiirdigen Milben sind bisher nicht durchge-
fithrt worden.

Die Entwicklung groBer Eimassen (z.B.
bei Schildzecken) oder groBer Jungtiere wie
im letzten Beispiel wird dadurch méglich,
dass der Hinterkérper dieser Muttertiere ex-
trem dehnbar ist und somit diese Tiere das
Phinomen der Physogastrie zeigen (ALBERTI
& Coons 1999, Coons & ALBERT! 1999).

6 Speziellere Besonderheiten

Eine Reihe von Spinnentieren zeigt ei-
nen mehr oder weniger ausgeprigten Ge-
schlechtsdimorphismus, der durch die
unterschiedliche Ausprigung von Kérper-
groBe und -proportionen, unterschiedliche
Farbungen oder Strukturen gegeben sein
kann. So gibt es bei Spinnen z.B. extreme
Zwergminnchen (bzw. Riesenweibchen),
z.B. in den Gattungen Nephila und Argiope.
Die unterschiedliche Ausstattung mit Uber-
tragungsorganen bzw. Empfangsorganen
sorgt hiufig ebenfalls fir starke Unterschie-
de. Derartige Strukturen wurden bereits
oben besprochen.

Eine eigenartige Entwicklung hat je-
doch zu verschiedenen Minnchentypen
innerhalb einer Art gefihrt (Andropoly-
morphismus). Dieses Phiinomen ist am be-
kanntesten von manchen Spinnen (z.B.
VANACKER et al. 2003) und Milben aus den
verschiedensten Gruppen (bestimmte Ga-
masida, Actinedida und Acaridida) und soll
hier nur kurz erwdhnt werden. Bis zu vier
Minnchentypen kénnen auftreten. Dies ist
z.B. bei Rhizoglyphidae (Acaridida) der Fall.
Unter diesen gibt es einen besonders krifti-
gen Minnchentyp (pleomorphe Minn-
chen), die besonders aggressiv auf andere
Minnchen der gleichen Art reagieren. Die-
se werden attackiert und getstet. Pleomor-
phe Minnchen entwickeln sich nicht in
dichten Kolonien. Das wird so interpretiert,
dass pleomorphe Minnchen sich am ehes-
ten bei geringen Individuendichten durch-
setzen kénnen, wihrend die friedlicheren
Minnchen mehr Erfolg in dichten Popula-
tionen haben, in denen die aggressiven
Minnchen permanent kimpfen wiirden
(ALBERTI & COONs 1999; WALTER & PrOC-
TOR 1999).



7 Evolutionsbiologische
Betrachtungen

In den vorstehenden Abschnitten ha-
ben wir bereits eine ganze Reihe von Hin-
weisen zur evolutionsbiclogischen Bedeu-
tung von Strukturen oder Verhaltensweisen,
die mit diesen verkniipft sein kénnen, gege-
ben. Diese Sichtweise, die auf die Bewer-
tung der Selektions-Vor- und -Nachteile
von bestimmten Eigenschaften gerichtet ist
und somit eine Interpretation der Organis-
men iber die Zeit ermoglicht, kann hier
nicht erschépfend behandelt werden.

Hierbei miissen im Sinne DARWINs
(1882) Mechanismen der natiirlichen Se-
lektion beachtet werden, wie sie eingangs
angedeutet wurden (z.B. Konkurrenz um die
Ressourcen, Selektion der erfolgreichsten
Variante). Aber auch die bereits von DAR-
WIN (1882) als ein besonderer Motor der
Evolution erkannte sexuelle Selektion spielt
eine grofe Rolle. Hierbei sind die folgenden
Situationen zu beachten (WALTER & PrOC-
TOR 1999; s. auch STORCH et al. 2001):

a) Konflikte zwischen gleichge-
schlechtlichen Individuen einer Art (intra-
sexuelle Konkurrenz);

b)  Autraktion zwischen Individuen
verschiedenen Geschlechts einer Art
(Weibchenselektion, Mannchenselektion);

c¢)  Konflikte zwischen Individuen
verschiedenen Geschlechts einer Art (inter-
sexuelle Konkurrenz).

a) Intrasexuelle Konkurrenz: Wie ein-
gangs dargestellt, sind die verschiedenen
Fortpflanzungssysteme iiber lange Zeitrdume
evolviert und haben sehr spezifische und
meist komplexe Resultate erbracht. Dabei
sind es letztlich die Gene, die die Informa-
tionen fiir die Realisation dieser Resultate in
die nichste Generation vermitteln. Jedes
Individuum muss demnach bestrebt sein,
seinen Genen zur Durchsetzung zu verhel-
fen, was zunichst bedeutet, dass die Produk-
tion von hochwertigen Gameten optimiert
wird. Dieses Prinzip fiihrt zwangslaufig aber
auch zu Konflikten zwischen den Individuen
gleichen Geschlechts, d.h. zur Konkurrenz
um Fortpflanzungspartner, die v.a. von
Minnchen bekannt sind und uw.U. mit
Kampfen zur Ausschaltung von Konkurren-

ten einhergehen. Dies hat hiufig zur Ausbil-
dung von besonderen Strukturen (Kampf-
oder Imponierwerkzeuge: z.B. michtige Pal-
pen bei Amblypygi-Minnchen) also sekun-
diren  Geschlechtsmerkmalen  gefiihre.
Auch die Entstehung der verschiedenen
Miinnchentypen bei den oben genannten
Milben kann vielleicht mit diesem Konflikt
begriindet werden. Eine andere Strategie ist
das Sichern von Weibchen durch verschie-
denste Verhaltensweisen (Bewachen vor der
Geschlechtsreife; Bewachen nach der Kopu-
lation, Anbringen von Sekreten am Weib-
chen, die das Kopulieren mit einem zweiten
Minnchen verhindern; Beseitigen von
Spermien eines Vorgingers usw.). Im Prinzip
konkurrieren also Spermien verschiedener
Minnchen um den Befruchtungserfolg, wes-
halb man von Spermienkonkurrenz spricht
(PARKER 1970, 1984; SMITH 1984). Diese
hat natiirlich ebenfalls ihre strukturellen
und verhaltensbiologischen Konsequenzen:
z.B. Mechanismen der Effektivititssteige-
rung der Ubertragungsstrukturen (Kompli-
kation der Spermatophorenstruktur, der Ko-
pulationsapparate incl. Neuerwerbung von
bestimmten  Spermieniibertragungswegen,
Andockstrukturen zur Sicherung von Weib-
chen-Nymphen usw.).

Eine Rolle fiir den Erfolg des Minnchens
spielt dabei natiirlich auch das Weibchen,
welches als Gegenpart fungiert. Hierbei ist
zB. der Bau der empfangenden Organe
wichtig (AUSTAD 1984). Sind sie z.B. in
Richtung auf die Eizellen durchgiéingig (tubu-
lir) oder nicht (d.h. sackférmig)? Im erste-
ren Fall ist wahrscheinlich das erste Minn-
chen, welches zum Zuge kommt, erfolgreich.
Deshalb sollte das Ménnchen sich ein jung-
frauliches Weibchen sichern (z.B. durch Be-
wachen oder Andocken). Sicher wire es
auch von Vorteil, wenn die Spermien még-
lichst tief im Weibchen deponiert wiirden,
so dass sie nicht mehr durch die eines Folge-
minnchens ,iberholt* werden kénnen oder
auch nicht mehr beseitigt werden kénnten.
Derartige Strategien kénnten die Evolution
der extremen, langen und feinen Emboli von
manchen Spinnenminnchen erkliren. Ein
Ausrdumen oder Zerstren von Spermien
durch ein Folgeminnchen aus den Recepta-
cula ist z.B. von Insekten bekannt (SMITH
1984) und kénnte eventuell auch bei Spin-
nen (SCHAFER & UHL 2002, UHL 2002) oder
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Abb. 46: Einige [ = i

Spinnenmannchen
haben spezielle
Driasen entwickelt,
mit deren Sekreten sie

die weibliche

Begattungsoffnung
nach der Kopulation
verschlieBen. Dieses
Material ist schon
lange als sogenanntes
.Befruchtungs-
zeichen” bekannt. Das
merkwdrdige
Verhalten ist
vermutlich entwickelt
worden, um den
Befruchtungserfolg zu
sichern und einem
nachfolgenden
Mannchen die
Begattung wenigstens
zu erschweren. a:
Beim Mannchen der
Finsterspinne
Amaurobius ferox
(Amaurobiidae)
befinden sich die
Drasen im Bulbus der
Pedipalpen. Sie sind
hier am linken Bulbus
als weiBer Fleck zu
erkennen. b und ¢ |
zeigen, dass das
Sekret sich eng an alle
Details der
Geschlechtsregion
anschmiegt und so
wirklich ein dichter
Verschluss
gewahrleistet ist.
REM: b: 150x (nach
SuHm et al. 1996), c:
1430x.

e L"EI -|I'|-i L:‘I‘.II-I‘I.iI.'II (WiTAaLINSKL 1999) demn, 'AI[.J Tur -ill' ‘-'(':"\illt-i‘\[lt}’. Arten
eine Rolle spielen. Manche Minnchen si unterschiedlich beurteilt (KnOFLACH 2002;
chem offensichtlich thren Begartuneserfole HL 2002; siehe auch den Beitrag KN
ladurch, dass sie das Weibchen nach der Be- ACH in diesem Band mit weiteren Details)
samung ,versiegeln” (s. Begattungszeichen,

[.".i welter i '

+Keuschheirsgiirtel”). Derartiges Verhalten

tacula, konnte es sein, das

15t vOn emigen Spimnnenarter bekannt ge- chen am erfoler
vorden bb. 46; z.B. SUHM et al. 199¢ . sl D

2 ponierten Spermien wieder als erste das Re-
KNOFLAC 2002). Ob abgebrochene Emboli, Cepra ulum verlassen wiirden. In einem sol
die nach der Kopulation von Lamodectus-Ar-  chen Fall sollte das erste Minnchen das
ten (Theridiidae) in den Begattungsgingen  Weibchen nach der Begattung bewachen
verbleiben, nachfolgende Minnchen behin- Dass man die jeweilige Str itegie nichr so
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ohne weitetes aus der Struktur des Emp-
fangssystems ableiten kann, demonstrieren
die Spinnmilben mit einem sackférmigen
Receptaculum aber ,first-male precedence”
(CoNE 1983). Wie oben gezeigt wurde, pe-
netrieren die Spermien die Wand des Re-
ceptaculums! Auch bei den Spinnen diffe-
renziert sich das Bild immer mehr tber die
genannten zwei Extremméglichkeiten hin-

aus (UHL 2002).

Bei diesen bisherigen Betrachtungen er-
scheinen die Weibchen relativ passiv. Das
muss aber nicht so sein. So wire es denkbar
und ist sogar wahrscheinlich, dass Weibchen
nach der Besamung die Qualitit der Sper-
mien iiberpriifen kénnten, dass also eine in-
nere oder kryptische Spermienselektion er-
folgt, eventuell mit Hilfe von Sekreten.

b) Attraktion zwischen den Ge-
schlechtern: Da beide Geschlechter glei-
chermaBen ihrem Interesse, ihren Gameten
bzw. Genen das Fortkommen in die néchste
Generation zu vermitteln, nachkommen
miissen, wirtken Mechanismen, die es er-
moglichen besonders geeignete Partner aus-
zuwihlen. Hierbei kann es sich um struktu-
relle Merkmale handeln, die demonstrieren,
dass der Partner mehr als ein anderer geeig-
net ist (z.B. Korpergrofe, Kraft, ,attraktive®
Bildungen), was also wiederum die Auspri-
gung sekundirer Geschlechtsmerkmale for-
dert. Oder es spielen Verhaltensweisen (na-
tiirlich auch wieder mit strukturellen Merk-
malen gepaart) eine Rolle (Paarungstinze;
Duftsignale; attraktive Stoffe, die geboten
werden). Meist wird bei diesen Mechanis-
men das Minnchen als der aktivere Partner
angesehen, welches sich anstrengt, um vom
Weibchen gewshlt zu werden (Weibchense-
lektion). Dies ist auch meistens der Fall, da
das Weibchen in der Regel mehr in die Ei-
bzw. Nachkommenproduktion (z.B. durch
Brutpflege) investiert. Eizellen stehen wohl
immer in geringerer Zahl zur Verfigung als
Spermien, so dass es aus Sicht des Weib-
chens ,,plausibel” ist, besonders sorgfiltig zu
withlen. Hierbei kann es schon seine Wahl
frithzeitig treffen, d.h. bei Nichtgefallen die
Besamung vermeiden (duBere Selektion),
oder aber den Weg der kryptischen, inneren
Selektion wihlen (s.0.), wenn z.B. das emp-
fangene Spermienmaterial nicht ,standesge-
mifB“ ist. Auch ist es vorstellbar, dass die

Ubertragungsstrukturen bei den Partnern je-
weils unterschiedlich ,ankommen®, was die
Herausbildung der vielfach bizarren Bildun-
gen, die nicht allein funktionell erklért wer-
den konnen, begriinden kénnte (EBERHARD
1983).

Dies kénnte auch fiir die oft so kompli-
zierten Spermatophoren gelten. Dabei ist
das Phianomen der dissoziativen, indirekten
Spermatophoreniibertragung zu beachten.
Mit dieser Strategie erreichen die Minn-
chen in geeigneten Habitaten (z.B. dem Bo-
denliickensystem) bei hohen Individuen-
dichten, eine hohe Prisenz, indem ihre
Spermatophoren praktisch als Stellvertreter
fungieren. Die Minnchen kénnen ein ho-
hes MaB an Energie in die Produktion dieser
Stellvertreter investieren, die bei Arten, die
Paarungs-abhiingig sind, durch die Suche
nach Partnern und u.U. sehr aufwendigen
Paarungsspielen verloren geht. Allerdings
haben diese Minnchen keinen Einfluss
mehr auf die Wahl der Weibchen bzw. sie
kénnen nicht vermeiden, dass Weibchen
auch die Spermatophoren anderer Minn-
chen aufnehmen. Vielfach ist allerdings be-
obachtet worden, dass Minnchen vor dem
Absetzen von Spermatophoren bereits ste-
hende Spermatophoren umknicken und da-
mit eventuell die Konkurrenz durch andere
Minnchen verringern (2.B. WEYGOLDT
1969b; ALBERTI 1974; WITTE 1991; PrOC-
TOR 1992; WALTER & PROCTOR 1999; WIT-
TE & DORING 1999).

Interessanterweise meint man festge-
stellt zu haben, dass die Spermatophoren
von Arten mit dissoziativer Spermatopho-
renabgabe in der Regel einfacher gebaut
sind als die solcher Arten, die Paarungen
eingehen (EBERHARDT 1985; PROCTOR et al.
1995).

c) Intersexuelle Konkurrenz: Die bei-
den Flternteile  (verschiedenen Ge-
schlechts) haben nun jeweils das u.U.
gegenldufige Interesse, ihre Gene mit Hilfe
ihrer Geschlechtszellen in die nichste Ge-
neration zu bringen: Das Miannchen méchte
in der Regel zum Zuge kommen, das Weib-
chen u.U. nicht, da ,es etwas Besseres er-
wartet“. Minnchen tendieren u.U. dazu,
méglichst oft zu kopulieren (bzw. besser: zu
besamen), wihrend Weibchen strenger (ex-
tern oder intern) selektionieren werden.
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Abb. 47:
Schemazeichnungen
von Spermatiden von
GeiBelskorpionen
(Uropyagi,
Thelyphonida:
Mastigoproctus;
Schizomida:
Schizomus), einer
GeiBelspinne
(Amblypyagi:
Tarantula) und einer
ursprunglichen Spinne
(Araneae, Mesothelae:
Heptathela) sowie
einem Palpenlaufer
(Palpigradi:
Prokoenenia). Es wird
deutlich, dass die
aflagellaten
Keimzellen der
Palpigradi, die eine
groBe Vakuole
enthalten, stark von den anderen
gezeigten, flagellaten, Spermatiden
abweichen. Eine verwandtschaftliche
Bezeihung, wie sie friher zwischen Uropygi
und Palpigradi vermutet wurde, lasst sich
nicht belegen. Dagegen lassen sich
maoglicherweise synapomorphe
Ubereinstimmungen zwischen den
Spermatiden der GeiBelspinnen und echten
Spinnen aufzeigen: korkenzieherférmiger
Zellkern mit peripherem, schraubigem
Akrosomfilament, postcentrioldrer
Kernfortsatz. Die unterschiedliche
Anordnung der Mitochondrien bei Uropygi
einerseits und Amblypygi und Araneae
andererseits ist vielleicht ebenfalls
bemerkenswert. Diese Befunde stitzen die
Annahme einer ndheren Verwandtschaft
von Amblypygi und Araneae, was
bedeuten wurde, dass das Taxon
»Pedipalpi” (= Uropygi und Anblypygi)
paraphyletisch ware (vgl. Abb. 48) (nach
ALBERTI 1990).
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Mastigo-

Dies bedeutet, dass Mainnchen vielfach
Strukturen oder Verhaltensweisen entwi-
ckelt haben, mit denen sie die Weibchen
entweder von ihrer Qualitit ,iberzeugen®
oder auch anscheinend mit purer Gewalt
zum Erfolg kommen (z.B. subtiles Balzver-
halten von Spinnen oder manchen Pseudo-
skorpionen oder ,Vergewaltigung* bei Soli-
fugen oder manchen Milben). Letztlich be-
deutet auch dieses Phinomen der interse-
xuellen Konkurrenz, dass sich die Ge-
schlechter in der evolutioniren Herausbil-
dung von Strukturen oder Verhaltensweisen
gegenseitig konfliktartig beeinflussen: Wih-
rend das Minnchen unbedingt den Erfolg
anstrebt, ohne vom Weibchen darin kon-
trolliert werden zu wollen, muss das Weib-
chen bestrebt sein, gerade diese Kontrolle zu
behalten. Der Mechanismus der intersexuel-
len Konkurrenz kann vielleicht am ehesten
die Ausbildung sekundirer Kopulationspo-
ren oder Geschlechtswege erkliren.

Vor diesem hier nur partiell aufzeigbaren
Hintergrund, der obwohl manchmal ver-
menschlichend dargestellt, nicht einfach
auf den Menschen iibertragbar ist, da in dem
von uns betrachteten tierischen Systemen
eine ethisch-moralische Dimension, wie sie
dem Menschen eigen ist oder sein sollte,
fehlt, mochten wir zwei Beispiele betrach-
ten, die einmal Probleme der Evolution von
Genitalsystemen im Verwandtschaftsbe-
reich der Spinnen darstellt. Zum anderen
wollen wir uns den anactinotrichen Milben
besonders detailliert

zuwenden, welche

untersucht wurden.

Prokoenenia

Grundsitzlich ist wohl davon auszuge-
hen, dass bei den Spinnentieren die indirek-
te Spermatophoreniibertragung mit Paarung
das urspriingliche Verhalten darstellt. Paa-
rung gibt es generell bereits bei den niich-
sten Verwandten der Arachnida, den Xi-
phosura, und auch bei den urspriinglichsten
Vertretern, den Skorpionen. Dariiberhinaus
kommt sie in allen GroBgruppen wenigstens
in manchen Taxa vor, soweit das Fortpflan-
zungsverhalten bekannt ist.

Das Pedipalpi-Problem: Es gibt wohl
generelle Ubereinstimmung darin, dass Uro-
pygi, Amblypygi und Araneae nahe mitein-
ander verwandt sind (WEYGOLDT & PAULUS
197%9a, b; HAMMEN 1989; MoriTz 1993;
WEYGOLDT 1999, 2000; GIRIBET et al
2002). Die feinere Zuordnung der drei

Gruppen zueinander ist jedoch unklar.

Amblypygi und Uropygi (= Thelyphon-
ida und Schizomida) besitzen eingerollt-fla-
gellate Spermien, die wie die der Spinnen
ein 9x2+3 Axonema zeigen (Abb. 14). Im
einzelnen gibt es Besonderheiten. So zeigen
die Amblypygi-Spermien spezielle Uberein-
stimmungen mit denen der Spinnen da-
durch, dass der Zellkern in sich korkenzie-
herférmig gedreht ist und sich iiber die Axo-
nemabasis hinweg verldngert (Abb. 47).
Diese Ubereinstimmungen konnten ein
Hinweis dafiir sein, dass die Spinnen und
GeiBelspinnen Schwestergruppen sind und
damit die monophyletische Gruppe der La-
bellata mitbegriinden (WEYGOLDT & PAU-
s 1979a, b; Aisermi 1990, 2000, im



PEDIPALPI

| Uropyagi

Amblypygi |

|

. Pedipalpen dienen dem Beuteerwerb

I 1. Beinpaar dient als Tastorgan, I
. Mannchen besitzen holokrine Driisen,
. Reproduktionsverhalten:

| indirekte Spermatophoren-Ubertragung, |
| Spermatophoren beinhalten Zellfragmente, }
i— Brutbeutel

“PEDIPALPI”

 ——

LABELLATA

Araneae

Druck). Dies wiirde umgekehrt bedeuten,
dass das vielfach genannte Taxon ,,Pedipal-
pi“, welches die Uropygi und Amblypygi um-
fasst, paraphyletisch ist (Abb. 48). Nun gibt
es aber natiirlich auch Ubereinstimmungen,
die die Pedipalpi begriinden kénnten: z.B.
zeigen beide Gruppen indirekte Spermato-
phoreniibertragung und eine Brutpflege, bei
der Sekretbehilter gebilder werden (s.0.).
Ersteres kann man sicher als urspriingliches
Merkmal (Plesiotypie) und damit als wenig
aussagekriftig abtun. Das Merkmal Sekret-
behalter ist schwieriger zu entkriften. Da es
auch bei den Pseudoskorpionen vorkommt,
kénnte es ebenfalls urspriinglich sein oder es
miisste als Konvergenz gewertet werden. Ein
besonderes Problem stellen auch die eigenar-

Araneae

Petiolus,
postcerebrale Saugpumpe,
kein Metasoma,

alle Ganglien liegen im Prosoma,

< kein terminales Flagellum am Opisthosoma,

4 paarige Mitteldarm-Divertikel im Prosoma

i
|
J

tigen Ausbildungen der Geschlechtsorgane
bei den Ménnchen dar. Hier kommen akzes-
sorische Driisen vor, deren Sekret holokrin,
d.h. in Form von ganzen Zellen, abgegeben
wird (Abb. 49). Diese Zellen entwickeln sich
in Zysten-shnlichen Aggregaten (Abb. 50).
Diesen Driisentyp gibt es bei keiner anderen
Arachnidengruppe, also auch nicht bei den
Spinnen. Man kénnte also hier eine mégli-
che starke Synapomorphie vermuten. Aller-
dings liegen die Driisen bei den Uropygi dor-
sal, dagegen bei den Amblypygi ventral. Die
Hoden liegen entsprechend jeweils ventral
(Uropygi) bzw. dorsal (Amblypygi). Nun
gibt es Hinweise, wonach bei den Amblypy-
gi diese Driisen aus der Hodenanlage hervor-
gehen (WEYGOLDT 1975). Wegen der grofien

Abb. 48: Darstellung der
diskutierten, alternativen
Verwandtschaftsbeziehungen
von Uropygi, Amblypygi und
Araneae mit einigen, die
Alternativen moglicherweise
jeweils statzenden Merkmalen
(nach ALgerTi im Druck).
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Abb. 49: Darstellung der inneren Geschlechtsorgane von a: Uropygi (Rackenansicht), b:
Amblypygi (Seitenansicht) und ¢: Araneae (Seitenansicht). Beachte die unterschiedliche
Lage von dorsalen (dTD) und ventralen (vTD) akzessorischen (holokrinen) Drisen und die
jeweils unterschiedliche Lage der Hoden. Araneae besitzen derartige Drusen nicht (nach
ALserTl im Druck). Abk.: D = Darmrohr; dTD = dorsale akzessorische Drise; dvivi =
dorsoventrale Muskulatur; Fl = Flagellum; H = Herz; Te = Hoden; vTD = ventrale
akzessorische Drasen (nach versch. Autoren aus ALBerT im Druck).
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Ahnlichkeit im histologischen Aufbau, ist
anzunehmen, dass das auch fiir die Uropygi
gilt, obwohl das noch nachgewiesen werden
miisste. Wenn das aber so wire, kénnte man
annehmen, dass eine unterschiedliche Diffe-
renzierung eines urspriinglich verzweigten
Hodens bei den beiden Gruppen zu den bei-
den verschiedenen Ergebnissen gefithrt hit-
te, dass also auf zwei Wegen diese holokrinen
Driisen konvergent entstanden wiren. Man
konnte die ausgestoBenen Zellen als primei-
otisch (vor der Meiose) hochdegenerierte

generative Zellen ansehen, die quasi als
Hilfszellen in die Spermatophorenbildung
eingehen. Die Verhilinisse bei Siro (s.0.) mit
den dimorphen Spermien zeigen, dass so et-
was bei Spinnentieren durchaus denkbar wi-
re. In der Evolution der Spinnen wurde die
indirekte Spermatophoreniibertragung ent-
weder aufgegeben oder nie realisiert (letzte-
res ist die eher unwahrscheinliche Alternati-
ve). Sie haben daher eine einheitliche (ven-
trale) Hodenanlage, die nur Spermien her-
vorbringt (Abb. 51).

Evolution der Genitalstrukturen bei
anactinotrichen Milben: Wie weiter oben
dargestellt wurde, unterscheiden sich die
beiden Hauptgruppen der Acari, Anactino-
trichida und Actinotrichida u.a. massiv in
ihrer Spermienmorphologie {Abb. 19). Die
Anactinotrichida, die hier allein betrachtet
werden, zeigen einen sogenannten Vakuo-
lentyp, der hochkompliziert ist und in allen
Gruppen vorkommt (Abb. 19, 20a, b, 42).
Nur innerhalb der Gamasida wird dieser Typ
abgewandelt und z.T. stark vereinfacht.
Interessanterweise ist dieser Vakuolentyp
korreliert mit einem Genitalsystem, das als
urspriinglich angesehen werden muss. Im
minnlichen Geschlecht findet man paarige
Vasa deferentia, einen unpaaren Ductus eja-
culatorius sowie akzessorische Driisen. Die
Geschlechtsoffnung liegt im Bereich der
ventralen Koérpermitte, die Cheliceren der
Minnchen #hneln denen der Weibchen
(bei den letzten beiden Punkten gibt es ei-
nige Ausnahmen). Im weiblichen Ge-
schlecht gibt es ein tubulires Ovar, von dem
zwei Ovidukte ausgehen, die zu einem un-
paaren Uterus verschmelzen. Die Ge-
schlechtséffnung liegt ventral in Héhe des
vierten Beinpaares und dient als Eiablage-
und Begattungséffnung  (Tocospermie).
Innerhalb der Gamasida findet man diese
Merkmale bei den Sejina, Uropodina, Epi-
criina und Zerconina. Dagegen sind die Pa-
rasitina und Dermanyssina im weiblichen
Geschlecht durch einen unpaaren Oviduke
gekennzeichnet, der von einem massiven
Ovar, das mit einem Nibhrteil versehen ist
(s.0.), ausgeht. Akzessorische Driisen sind
vorhanden. Die Ménnchen besitzen paarige
Vasa deferentia, die in einen unpaaren Duc-
tus ejaculatorius iibergehen. Die Ge-
schlechtsdffnung liegt weit vorn, pristernal.
Es gibt akzessorische Driisen. Die Minn-
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chen besitzen modifizierte Cheliceren, die
der Spermarophoreniibertragung  dienen
(s.0.). Bei den Parasitina besitzt der Digitus
mobilis ein schlitzférmiges Spermatotrema,
bei den Dermanyssina findet sich ein finger-
formiger Anhang der Spermatodactylus
(Abb. 2d, 52). Lange war umstritten, ob die
Dermanyssina, die umfangreichste Gruppe
innerhalb der Gamasida, ein Monophylum
darstellen oder nicht und ob die externen
Bildungen homolog seien. Zu diesen gehort
namlich auch das Auftreten von paarigen
Kopularionsporen, die in der Nihe des vier-
ten Beinpaares liegen (Podospermie). Die
urspriingliche ventromediane Geschlechts-
offnung dient nur der Eiablage. Die Uber-
einstimmungen in der inneren Anatomie
und Feinstruktur der Hauptkomponenten
liisst es als sehr sicher erscheinen, dass trotz
gewisser Unterschiede in den einzelnen
Gruppen die Dermanyssina eine monophy-
letische Gruppe darstellen. Insgesamr lisst
sich wahrscheinlich machen, dass das Geni-
talsystem der Dermanyssina aus dem ur-
spriinglichen System, wie es bei Opilioacar-
ida, Ixodida, Holothyrida und den genann-
ten Gruppen der Gamasida sicher erkennbar
ist, gemil der Abb. 33 entstanden ist. Neu-
ere Untersuchungen haben gezeigt, dass ei-
ne hislang ritselhafte Gamasidengruppe, die
Arctacarina sich in dieses Schema vermut-
lich einfiigen lisst (ALBERTI & KRANTZ im
Druck). Weitere Gamasidengruppen werden
z.Zt. untersucht, so dass dieses Schema sich

noch verfeinern wird.

Evolutionsbiologisch von besonderem
Interesse ist die Entstehung eines fast villig
modifizierten Genirtalsystems bei den Derm-
anyssina iber Arctacarina und Parasitina als
mogliche Reprisentanten von Zwischenfor-
men. Ein Szenario, welches die Entwicklung
dahin erkliren konnte, lisst sich vor dem
Hintergrund der oben dargestellten Aspekte
wie folgt beschreiben:

Durch die Entwicklung eines Nahrteiles
wurde das Ovar effektiver, aber auch massiv.
Damit war der Weg der Spermien, die ur-
spriinglich den Ovidukr aufwirts wanderten,
zu den Oocyten verlegt. Die Spermien mus-
sten nun weibliches Gewebe aktiv iiber lin-
gere Strecken penetrieren. Bei den Parasitina
wurde dies weitgehend dadurch vermieden,
dass die Spermien aus dem Geniraltrakr aus-

brechen und in die Leibeshéhle eindringen,

iiber die sie das Ovar erreichen. Die Sper-
mien, die fiir diesen Weg evolviert waren,
sind nicht mehr vom Vakuolen- sondemn
vom Béndertyp. Damit wurde auch eine Kon-
trolle der Spermien durch das Weibchen im
Sinne der kryptischen Selektion verringert.

Der Mechanismus der Spermatophoren-
ibertragung wurde moglicherweise effekti-
ver dadurch gestalter, dass die Minnchen
besondere Strukturen an den Cheliceren
entwickelten, die die Manipulation der
Spermatophoren verbesserten. Die minnli-
che Geschlechtsoffnung wurde nach vorn
verlegt, um die Handhabung der Spermato-
phore unter Einsatz dieser Spezialisierungen
zu erleichrern.

Wegen heftiger intraspezifischer Kon-
kurrenz der Minnchen um Weibchen kam
es zu einer traumatischen Spermatophoren-
iibertragung durch Penetrarion der Kutikula
im Bereich des vierten Beinpaares. Dadurch
erreichten die Minnchen, die diese Pene-
tration schafften, einen Vorsprung vor
Minnchen, die den konventionellen Weg

Abb. 50: Aspekt der dorsalen
akzessarischen Driise des
ZwerggeiBelskorpions Schizomus palaciosi
(Uropygi, Schizomida). Aus den groBen
peripheren Zellen mit jeweils groBen
Zellkernen entstehen durch Zerfall der
Zellen und der Kerne kernfragmenthaltige
Zellbruchstiicke, die als Sekret
ausgeschieden werden. Beachte den
Aspekt, der unterschiedlich weit
entwickelten Sekretbildung, der an die
Zysten der Spermatogenesestadien im
Arachnidenhoden erinnert (vgl. Abb. 9a,
10a). TEM: 3150x. Abk.: FK = Fettkorper;
N = intakter Zellkern einer Ausgangszelle
der Sekretbildung; NF = Kernfragment in
einem Zellfragment; ZF = isoliertes
Zellfragment, das zur Abgabe bereit ist.
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Abb. 51: Hypothetische Abfolge von

evolutionaren Schritten, die zur

gegenwadrtigen Merkmalsverteilung

in

nerhalb der Megoperculata fahren

konnte. Hiernach waren die Pedipalpi
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eine paraphyletische Gruppe (nach
ALserT im Druck).
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——————
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ARANEAE
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ohne dorsale Bereiche, ‘
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J
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¢ | bei Spermatozoen ist der Zellkern |
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dimorphe Spermatogenese
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tiber die Geschlechtsoffnung beibehielten,
und setzten sich schlieBlich durch. Fiir die
Béinderspermien, die bereits fiir die Penetra-
tion von weiblichem Gewebe und die Wan-
derung durch die Leibeshshle modifiziert
waren, ergab sich keine gréBere Belastung.
Durch diesen (hypothetischen) neuen Weg
war aber das Weibchen nahezu vollkommen
einer Kontrolle im Sinne des interspezifi-
schen Konfliktes beraubt, insbesondere was
die innere Selektionsmoglichkeit anging.
Konsequenterweise entstand nun ein neues
Spermienleitsystem, welches den Zugang zu
den weiblichen Gameten kanalisierte und
wieder unter Kontrolle des Weibchens
brachte. Dieses System stellt sich z.Zt. im
Bereich der Dermanyssina in zwei Hauptty-
pen dar, dem laelapiden (z.B. Varroa destruc-
tor) und dem phytoseiiden Typ (z.B. Phyto-
seiulus persimilis) (ALBERTI & HANEL 1986,
ALBERTI 1988b, ALBERTI 2000, 2002a, b, Di
PAaLMA & ALBERTI 2002).

Interessanterweise gibt es bei einigen
Heterozerconina, einer weiteren Gruppe
von Gamasida, ein dhnliches System, das
aber sehr sicher konvergent zu dem der
Dermanyssina entstanden ist (ALBERTI
2002a, b, ALBERTI et al. im Druck; GERDE-
MAN im Druck). Wegen der anzunehmen-

den hohen intraspezifischen Konkurrenz der
Minnchen und der (schon bei den in Bezug
auf die Fortpflanzungssysteme urspriing-
licheren Formen) Verwendung des Gnatho-
somas bei der Spermatophorenplatzierung
ist es nicht verwunderlich, dass hier dhnli-
che Ergebnisse erzielt wurden.
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Abb. 52: Ubersicht (iber die weiblichen Genitalsysteme innerhalb der Gamasida (Anactinotrichida) (a, b, c-links:
Rickenansichten, c-rechts Bauchansichten). a: Uropodina (sogenannte Schildkrétenmilben). b: Parasitina. c-links:
Dermanyssina (Laelapiden-Typ). ¢-rechts: Die zwei Typen von Spermienaufnahmesystemen und ihre (schwarz) Lage
im Kérper der Milben. Beachte in a den Aspekt des tubuldren Ovars mit in die Leibeshdhle hineinhangenden
Oocyten (vgl. Abb. 21a) sowie den paarigen Ovidukten. In b ist ein massives Ovar entstanden, das ein zentrales,

syncytiales Nahrgewebe besitzt. Es gibt nur einen unpaaren Ausfihrgang fur die Eizellen (Uterus und Vaginalgang).

In ¢ ist das syncytiale Ndhrgewebe seitlich zum lyriformen Organ ausgezogen. Des weiteren sind seitliche
Kopulationsporen und ein Spermienaufnahmesystem entwickelt worden. Dieses tritt in diesem
Verwandtschaftsbereich, soweit bisher untersucht, in zwei Typen auf, dem laelapiden und dem phytoseiiden.
Beiden Typen ist das lyriforme Organ als Synapomorphie gemein, was das Taxon Dermanyssina unterstitzt (nach
ALBERTt 2002b verandert).
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Abb. 53: Hypothetische Abfolge von evolutionaren Ereignissen, die die Entwicklung der
Genitalsysteme zu den Parasitina und Dermanyssina beschreiben kdnnte und deren
systematische Einordnung in das System der Gamasida bzw. Anactinotrichida mit

begranden kdnnte (nach Ausermi 2000).
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