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Zusammenfassung

Zusammenfassung

Das Ziel dieser Arbeit war die Durchfuhrung einer umfassenden phylogenetischen
Analyse der Klasse Remipedia Yager, 1981. Hierzu wurden Sequenzen fur die
folgenden Marker sequenziert: die grofde ribosomale Untereinheit (16S-rRNA), die
erste Untereinheit des Cytochrom c¢ Oxidase Komplexes, die kleine ribosomale
Untereinheit (18S-rRNA) und ein Gen des Histon-Komplex 3.

Es konnten flur 20 der 24 derzeit beschriebenen Remipedien-Arten, sowie fur vier
neue, bisher nicht beschriebene Arten zahlreiche neue Sequenzen generiert werden.
Diese Daten wurden durch bereits bestehende Sequenzen aus internationalen
Datenbanken (The European Molecular Biology Laboratory und Genbank) erganzt.
Als Aullengruppentaxa wurden Campodea tillyardi Silvestri, 1931 (Diplura),
Hutchinsoniella macracantha Sanders, 1955 (Cephalocarida), Penaeus monodon
Fabricius, 1798 (Malacostraca) und Branchinella occidentalis Dakin, 1914
(Branchiopoda) eingesetzt. Die Marker wurden einzeln und als kombinierte
Datenmatrix mittels Bayesischer Analysen untersucht. Ein Novum in der Bearbeitung
von molekularen Daten der Remipedia stellte der Einsatz von handoptimierten
Strukturalinierungen neben den klassischen computerbasierten Verfahren dar.
Hierbei wurden zunachst die strukturelle Veranderung und erst dann die Minimierung
der Nukleotidveranderung optimiert.

Die Ergebnisse der Analysen zeigten Widerspruche zu der derzeitigen Systematik
der Remipedia. So sind die Familien Speleonectidae Yager, 1981 und Godzillidae
Schram et al.,, 1986 und auch die Gattungen Speleonectes Yager, 1981 und
Lasionectes Yager & Schram, 1986 paraphyletisch. Unter Berucksichtigung
morphologischer Merkmale wurden daraufhin alternative Konzepte zur Neuordnung
der Gruppe entwickelt und diskutiert. In dem Konzept, das die stabilsten Diagnosen
zulie®, wurde das bestehende taxonomische System innerhalb der Nectiopoda
Schram, 1986 nahezu vollstandig verworfen und anhand der Kladen der
phylogenetischen Analyse neu konstruiert. Lediglich die Micropacteridae Koenemann
et al., 2007 blieben darin unverandert. Pleomothra Yager, 1989 wurde aus den
Godzillidae ausgeschlossen wund erhielt den Status einer Familie. Die
Speleonectidae wurden auf vier Arten reduziert. Insgesamt umfasst die Neuordnung
Acht Familien mit insgesamt 12 Gattungen. Von einer vollstandigen Revision der
Klasse Remipedia wurde jedoch aufgrund von in Kirze zu erwartenden
Neubeschreibungen abgesehen, da diese voraussichtlich zur Klarung der
Verwandtschaftsverhaltnisse beitragen werden.

Schlagworte: Remipedia, Phylogenie, Strukturalinierung
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Abstract

Abstract

The aim of this study was to perform a phylogenetic analysis of the class
Remipedia Yager, 1981. For this purpose, sequences of four different molecular
markers (18S-rRNA, 16S-rRNA, Histone 3 (H3) and Cytochrom ¢ Oxidase subunit 1
(COl) were generated. The analyses included sequences from 20 of the 24 recent
Remipedia species and four new, still undescribed species. The datamatrix was
complemented with sequences from online databases (The European Molecular
Biology Laboratory and Genbank). As outgroup species Campodea tillyardi Silvestri,
1931 (Diplura), Hutchinsoniella macracantha Sanders, 1955 (Cephalocarida),
Penaeus monodon Fabricius, 1798 (Malacostraca) and Branchinella occidentalis
Dakin, 1914 (Branchiopoda) were selected.

In addition to the classical computer based alignment methods used for the protein
coding markers (H3 and COIl), an alternative approach combining structural
alignment and manual optimization was used for 16S-rRNA and 18S-rRNA.
Therefore, it was possible to conduct the most comprehensive phylogenetic analysis
of the class Remipedia known today.

It revealed several inconsistencies with the current taxonomic classification of this
group of crustaceans. The families Godzillidae Schram et al, 1986 and
Speleonectidae Yager, 1981 are paraphyletic, as well as the genera Speleonectes
Yager, 1981 and Lasionectes Yager & Schram, 1986. Different alternative options
were developed by use of morphologic characters and the topologies of the
phylogenetic analysis. The first is the preservation of all existing taxa to the greatest
possible extent, with some changes in the definition. Alternatively and favored by the
author, the second suggestion dismisses the existing taxonomic system in the
Nectiopoda Schram, 1986 and a new construct on the basis of the phylogenetic
analyses is established. While the Micropacteridae remain unchanged, Pleomothra
Yager, 1989 is excluded from the Godzillidae and represents now an own family.
The Speleonectidae are reduced to two genera with four species. The remaining
species are assigned to four new families including six new genera. However, this
reassignment is rather a proposal, than an entire revision of the class, which is not
recommended at this time. But it will be essential after the currently conducted
description of new Remipedia species.

Keywords: Remipedia, Phylogeny, Structural Alignment
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Abkurzungen

Abklirzungen

16S 16S-rRNA

18S 18S-rRNA

A. Artemia

Abb. Abbildung

acc. nr. accession number (Genbank Zugangsnummer)
B. Branchinella

°C Grad Celsius

C. Cryptocorynetes

cf. confer (lateinisch) = vergleiche

COl Cytochrom ¢ Untereinheit 1

COll Cytochrom ¢ Untereinheit 2

Cytb Cytochrom b

DMSO Dimethylsulfoxid

DNA deoxyribonucleic acid (Desoxyribonukleinsaure)
dNTPs di-Nucleotidetriphosphate

ETS external transcribed spacer

G. Godzillius

ggf. gegebenenfalls

Gn. Godzilliognomus

H. Hutchinsoniella

H,O Wasser

H3 Histon 3

HPLC High Performance Liquid Chromatography
IGS intergenic spacer

ITS internal transcribed spacer

km Kilometer

L. Lasionectes

LSU large subunit (GroRe Untereinheit)

M. Micropacter

MCMC Markov Chain Monte Carlo

min Minuten

MgCl, Magnesiumchlorid

ND1 NADH Dehydrogenase Untereinheit 1

n. sp. nova species aus lateinischen: Neue Art
NTS non-transcribed spacer

P. Penaeus

PCR polymerase chain reaction (Polymerasekettenreaktion)
pp posterior probability

ppm parts per million (Teile pro Million)

ppt parts per thousand (Teile pro Tausend)
RNA ribonucleic acid (Ribonukleinsaure)

rRNA ribosomal ribonucleic acid (Ribosomale Ribonukleinsaure)
RS Rumpfsegment

S. Speleonectes

S. siehe

SSU small subunit (kleine Untereinheit)

Tab. Tabelle

z.B. zum Beispiel




Einleitung

1 Einleitung

Wahrend einer Tauchexkursion auf den Bahamas im Jahr 1979 wurden in einer
anchialinen Hohle bis dahin unbekannte Krebstiere entdeckt und umgehend als eine
neue Klasse der Crustacea Brunnich, 1772 anerkannt. Sie zahlen damit zu den
bemerkenswertesten Neufunden der letzten dreiRig Jahre. Ihr Name ist Remipedia
Yager, 1981 (Abb. 1.1).

Abbildung 1.1 Photographie von Speleonectes emersoni Lorentzen et al., 2007. (Ventrale Ansicht, aus

LORENTZEN et al. 2007)

Aufgrund der spaten Entdeckung und der Unzuganglichkeit ihres Lebensraums,
der nur von erfahrenen und gut ausgebildeten Hohlentauchern aufgesucht werden
kann, sind viele Aspekte zur Biologie der Remipedien (z. B. Paarungsstrategien und
Entwicklungsgeschichte) noch nicht bekannt. Es ist bisher nicht gelungen
Remipedien dauerhaft zu haltern oder gar zu zuchten. CARPENTER (1999) konnte
einige Exemplare Uber einen maximalen Zeitraum von 26 Tagen in Aquarien haltern,

wahrend die Exemplare von KOENEMANN et al. (2007a) 76 Tage Uberlebten.

1.1 Habitat und Verbreitung

Remipedien kommen fast ausschlieBlich in anchialinen Hohlensystemen vor
(NEIBER et al. 2011). Als einzige Ausnahme lebt Speleonectes kakuki Daenekas et
al.,, 2009 in einer vollstandig marinen Hohle unterhalb des Meeresspiegels auf
Andros (Bahamas) (DAENEKAS et al. 2009; NEIBER et al. 2011). Nach Stock (1986)
bestehen anchialine Habitate aus halinen Wasserkorpern, die normalerweise eine
eingeschrankte Exposition zur Oberflache aufweisen und stets mehr oder weniger
stark ausgepragte Verbindungen zum Meer besitzen. Dabei unterliegen sie merklich




Einleitung

marinen aber auch terrestrischen Einflissen. Abbildung 1.2 A zeigt am Beispiel
Cottage Pond (North Caicos Island) das Tiefenschema einer anchialinen Hohle.

Tiefe (m) N Wasseroberflache
0

Stisswasser
10

~Halokline

Baumstumpfe
20

30

40

Stalagtiten

Salzwasser
50
Geréllhaufen

60
0 10 m
C—

70

80

Abbildung 1.2 Beispiel einer anchialinen Hohle. A = Tiefenschema einer anchialinen Hoéhle. (Cottage
Pond, North Caicos Island, aus KOENEMANN et al. 2004); B = Uberflutete Karsthohle (Carwash Cenote Cave,

Yucatan-Halbinsel, Foto von Joerg Hess).

In Abbildung 1.2 B ist das Innere einer anchialinen Hohle dargestellt. Besonders
auffallig sind die Tropfsteinformationen (Stalagmiten und Stalaktiten), die in vielen
von Remipedien bewohnten Hohlensystemen vorkommen. Sie zeigen, dass der
Meeresspiegel Uber einen langeren Zeitraum so niedrig gewesen sein muss, dass
die Hohlen trocken fielen. Ein solch niedriger Meeresspiegel wurde im Pleistozan
erreicht. FAIRBANKS (1989) stellte mit Bohrungen und radiometrischen
Altersbestimmungen von Korallen vor Barbados fest, dass der Meeresspiegel vor ca.
17.000 Jahren zum Zeitpunkt der maximalen Gletscherbildung 121 + 5 m unter dem
heutigen gelegen hat. Es wird vermutet, dass die Hohlen nach der letzten Eiszeit, als
der Meeresspiegel anstieg, geflutet wurden und die Remipedia diese besiedelten
oder wiederbesiedelten. Die Schwankungen des Meeresspiegels der letzten 35.000
Jahre sind in Abb. 1.3 dargestellt.
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Abbildung 1.3 Tiefe und Alter von Indikatororganismen verschiedener Regionen der Welt. Die
durchgezogene Linie zeigt die Meeresspiegelschwankungen auf dem atlantischen Kontinentalshelf. Die
gepunktete Linie zeigt die Meeresspiegelschwankungen auf dem Texasshelf. Die y-Achse gibt die Tiefe in
Metern, die x-Achse das Alter in Jahrtausenden vor heute an. Die Symbole zeigen den Fundort und die
Buchstaben die Gruppe der Indikatororganismen (MiLLIMAN & EMERY 1968).

Das Oberflachenwasser anchialiner Hohlen bildet typischerweise eine Linse aus
Suf- oder Brackwasser auf dem darunterliegenden dichteren salzhaltigen
Hohlenwasser (s. Abb. 1.2 A). Letzteres steht Uber unterirdische Kanale und Risse
mit dem ozeanischen Wasserkorper in Verbindung und ist in Folge dessen auch den
Auswirkungen der Tide ausgesetzt (Stromung, Wasseraustausch, Nahrstoffeintrag,
etc.). Beide Wasserschichten sind durch die sogenannten Halokline

(Salzsprungschicht) von einander getrennt.

Nahezu alle Remipedien wurden bisher ausschliel3lich in den tiefen Regionen
unterhalb der Halokline im Salzwasser gefunden (NEIBER et al. 2011). In diesen
tieferen Regionen der Hohlen ist der Sauerstoffgehalt relativ gering (<1 ppm), die
Salinitat liegt meist bei 35 ppt, kann aber auch nur 18 ppt betragen und die
Temperatur liegt im Bereich von 22 bis 26°C (NEIBER et al. 2011; KOENEMANN & ILIFFE
in press). Die einzige Ausnahme ist Speleonectes epilimnius Yager & Carpenter,
1999. Diese Art wurde im sauerstoffreichen Oberflachenwasser einer anchialinen
Hohle auf San Salvador (sudostliche Bahamas) entdeckt (CARPENTER 1999; NEIBER
et al. 2011). Ein Beispiel fur die physikalischen Parameter innerhalb einer
anchialinen Hohle ist in Abb. 1.4 dargestellt.
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Abbildung 1.4 Physikalische Wasserparameter einer anchialinen Hohle. Old Blue Hill Cave, Providenciales,
vom 12. Juni 2003 (aus KOENEMANN et al. 2007b, verandert).

Remipedien zeigen ein disjunktes Verbreitungsmuster, welches typisch fur viele
marine, stygobiontische Invertebraten ist (KOENEMANN & ILIFFE in press.). Innerhalb
der Crustacea finden sich zahlreiche Beispiele disjunkter Verbreitung: Amphipoda
Latreille, 1816, Isopoda Latreille, 1817, Copepoda Milne-Edwards, 1840 und
Pancarida (z.B. BOTOSANEANU & HOLSINGER 1991; COINEAU 1994; KOENEMANN &
HOLSINGER 1999; StocKk 1984; WAGNER 1994; KOENEMANN & ILIFFE in press). Eine Art
Zentrum der Remipedienverbreitung stellt die Karibikregion dar, mit der Inselgruppe
der Bahamas, der Halbinsel Yucatan (Mexico), sowie Cuba und Hispaniola. Daneben
wurden noch zwei Arten in einem Lavatunnel auf der Kanareninsel Lanzarote und
eine Art in Westaustralien in einer Hohle der Cape Range Halbinsel entdeckt (s. Abb.
1.5).
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Abbildung 1.5 Weltweite Verteilung von anchialinen Hoéhlensystemen. Anchialine Hohlensysteme auf
kontinentalem Festland sind mit Kreisen gekennzeichnet, die auf isolierten Inseln vorkommenden mit Dreiecken.
Der Grofdteil der bekannten Remipedienarten kommt in der Karibikregion vor (hier mit A bezeichnet): der
Yucatan-Halbinsel, Kuba, der Dominikanische Republik, den Turks und Caicos Inseln und den Bahamas. Isolierte
Arten sind in Hohlen auf Lanzarote (B, Kanarische Inseln) und in Westaustralien (C) zu finden (aus NEIBER et al.
2011).

1.2 Morphologie

Der Korper der Remipedia lasst sich in zwei Bereiche unterteilen: die Kopfregion
(Cephalon) und den Rumpf. Die Kopfregion wird von einem chitindsen, dorsalen
Kopfschild geschutzt. Dieser uberdeckt sechs Extremitaten tragende Somiten.
Darunter liegen drei kraftige, einastige Fangbeinpaare (1. Maxillen, 2. Maxillen und
Maxillipeden, siehe Abb. 1.6 und 1.9 A). Remipedien besitzen keinen Carapax
(NEIBER et al. 2011).

Die ersten Maxillen tragen an ihren apikalen Segmenten eine Spitze, ahnlich einer
Kandule (s. Abb. 1.6 A). Von dieser wird vermutet, dass sie beim Beutegreifen ein Gift
in das Beutetier injiziert (VAN DER HAM & FELGENHAUER 2007). Auf den zweiten
Maxillen und den Maxillipeden tragen die Tiere komplexe Terminalklauen, welche
auch als Merkmal zur Artbestimmung dienen. Jede Art zeigt dabei auf beiden
Extremitatenpaaren den gleichen Typ von Klaue. Einzig Micropacter yagerae
Koenemann et al.,, 2007b und eine neue, noch unbeschriebene Art der Gattung
Godzillius Schram et al.,, 1986 zeigen unterschiedliche Klauentypen auf den 2.
Maxillen und den Maxillipeden. Eine Ubersicht liber verschiedene Klauentypen zeigt
Abb. 1.7.
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Abbildung 1.6 Darstellung verschiedener Extremitaten mit Bezeichnungen der Segmente. A = 1. Maxille

(S. tulumensis), B = 2. Maxille (S. lucayensis), C = Maxilliped (S. minnsi). Mit rémischen Zahlen sind die
Endite der Segmente gekennzeichnet (A: YAGER 1987b, B: SCHRAM et al. 1986, C: KOENEMANN ef al. 2003).

Abbildung 1.7 Ubersicht iiber Klauentypen der 2. Maxillen und Maxillipeden der Nectiopoda Schram, 1986.

A = Hufeisentypus von S. parabenjamini, B = Hufeisentypus von S. tanumekes, C= Haken-Typus von G. robustus

und D = Langfinger-Typus von P. apletocheles. Sternchen bezeichnen den jeweiligen Hauptzahn (KOENEMANN et

al. 2007c).
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Typischerweise zeigen alle rezenten Hauptgruppen der Crustacea am Rumpf
mindestens zwei zu funktionellen und morphologischen Einheiten verschmolzene
Korperregionen (Tagmata), z.B. Thorax und Pleon oder Thorax und Abdomen
(SCHRAM & KOENEMANN 2004). Im Gegensatz dazu zeigt der Rumpf der Remipedia
keinerlei Tagmosis (s. Abb. 1.8 A, 1.9 B). Besonders dieses Merkmal unterscheidet
Remipedien von allen anderen Krebstieren (NEIBER et al. 2011).

Als typische Stygobionten sind Remipedia pigmentlos und blind. Daher nutzen sie
unter anderem die zweiastigen 1. Antennen als sensorische Korperfortsatze (Abb.
1.8 B). Zwischen diesen 1. Antennen liegen am ventralen anterioren Rand des
Kopfschildes die Frontalfilamente. Sie stellen keine echten gegliederten Extremitaten
dar (NEIBER et al. 2011). Die Funktion der Frontalfilamente ist noch unbekannt,
allerdings wird vermutet, dass sie ebenfalls sensorische Aufgaben haben
(FANENBRUCK & HARzscH 2005; NEIBER et al. 2011). Die 2. Antennen sind hingegen
nicht sensorisch. Diese zweiastigen, paddelartigen und randstandig mit zahlreichen
Setae besetzten Extremitaten (s. Abb. 1.8 D) dienen vermutlich ausschlief3lich dem
Nahrungserwerb, indem sie als Filterorgan fungieren (KOENEMANN et al. 2007a).

Die homonomen Segmente des Rumpfes sind extern durch Sterniten
(Bauchplatten), Pleurotergiten (Ruckenplatten) und Sternalleisten charakterisiert. Die
Rumpfsegmente tragen zweiastige paddelformige Schwimmbeine, die mit
randstandigen Setae besetzt sind (s. Abb. 1.8 C). Hiervon leitet sich auch der Name
Remipedia ab, der “mit SchwimmfulRen ausgestattet” (im englischen Original “oar
footed”) bedeutet (YAGER 1981). Kaudal schlie3t der Rumpf mit dem Analsomiten ab,
dieser tragt paarig angeordnete Kaudalanhange.
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Kopf Rumpf

!
1. Antenne Pleurotergit Schwimmbein Analsomit
A
+—— Bulbus
Aesthetasken Pedunkel
\lé?ntre;:es dorsales
agefium Flagellum
/
B
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Abbildung 1.8 Ubersichtszeichnung eines Remipedia, sowie Beispiele fiir verschiedene Extremititen.
A = Habituszeichnung von S. gironensis (dorsale Ansicht), B = 1. Antenne (S. tanumekes), C = Schwimmbein (S.
tanumekes) D = 2. Antenne (S. lucayensis) A: YAGER 1994, B + C: KOENEMANN et al. 2003, D: SCHRAM et al.
1986).
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Abbildung 1.9 A= Zeichnung der Kopfregion von Speleonectes tulumensis (ventrale Ansicht)
FELGENHAUER et al. (1992), verandert, B = Photographie von Speleonectes tanumekes (dorsale Ansicht)
NEIBER et al. (2011), verdndert). Die drei Fangbeinpaare sind in grau dargestellt. A = 1. Maxilla, B = 2. Maxilla, C
= Makxilliped.

1.3 Systematik

Die Klasse Remipedia gliedert sich in zwei Ordnungen: Enantiopoda Birshstein,
1960 und Nectiopoda Schram, 1986. Die systematische Einordnung der Remipedia
als Klasse folgt in dieser Arbeit der englischen Literatur. Als Referenz dafur und alle
anderen Crustacea wird MARTIN & DAvis (2001) verwendet.

Die Ordnung Enantiopoda wurde von BIRSHSTEIN (1960) beschrieben. Sie basiert
auf dem Fossilfund Tesnusocaris goldichi Brooks, 1955 der im Jahr 1939 entdeckt
wurde (NEIBER et al. 2011). Es handelt sich dabei um ein Fossil aus dem Karbon, das
in der Tesnus-Formation (Oberes Mississippium / Unteres Pennsylvanium) im
westlichen Texas gefunden wurde (BROOKS 1955). Brooks schlug eine mogliche
Verwandtschaft von Tesnusocaris mit den Brachiopoda Latreille, 1817 vor (NEIBER et
al. 2011). Nachdem jedoch die Remipedia von YAGER (1981) beschrieben wurden,
haben ScHRAM & EMERSON (1986) das Typenmaterial von Tesnusocaris goldichi
sowie zusatzliche Neufunde erneut untersucht. Die Autoren kommen zu dem
Schluss, dass einige morphologische Merkmale mit denen der rezenten Remipedia
Ubereinstimmen. Dazu gehoren der homonom segmentierte Rumpf, ein einfacher

Kopfschild, groRe zweiastige 1. Antennen mit unterschiedlichen Segmentmustern auf
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den zwei Rami und grol3e, zum Beutegreifen geeignete Mundwerkzeuge. Insgesamt
sind fossile Funde von Remipedia selten (NEIBER et al. 2011). Neben Tesnusocaris
wurde nur noch eine zweite Art, Cryptocaris hootchi Schram, 1974, gefunden. Dieses
Fossil stammt aus der Mazon Creek Formation (Mittleres Pennsylvanium) in lllinois
und wurde von EMERSON & SCHRAM (1991) ebenfalls den Enantiopoda zugeordnet.
FUr eine genauere Betrachtung der Fossilfunde der Remipedia und der Enantiopoda
siehe NEIBER ef al. (2011) oder KOENEMANN & ILIFFE (in press).

Die Ordnung Nectiopoda Schram, 1986, bestehend aus drei Familien, umfasst alle
rezenten Arten. Die Familie der Speleonectidae Yager, 1981 ist mit 17 Arten die
grofte, gefolgt von den Godzillidae Schram et al., 1986 mit funf Arten. Die kleinste
Familie mit nur einem Vertreter ist die der Micropacteridae Koenemann et al., 2007.
Eine Ubersicht iber die Systematik der Remipedia zeigt Tab. 1.1. Eine Liste aller
derzeit bekannten Remipedia-Arten und deren Fundorte befindet sich im Anhang C
(Tab. 8.1).
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Tabelle 1.1 Ubersicht iiber das System der Remipedia, mit allen derzeit beschriebenen Arten.

Klasse Remipedia Yager, 1981
Ordnung Enantiopoda { Birshstein, 1960
Ordnung Nectiopoda Schram, 1986
Familie Speleonectidae Yager, 1981
Speleonectes Yager, 1981

Speleonectes atlantida Koenemann et al., 2010
Speleonectes benjamini Yager, 1987
Speleonectes emersoni Lorentzen et al., 2007
Speleonectes epilimnius Yager & Carpenter, 1999
Speleonectes gironensis Yager, 1994
Speleonectes kakuki Daenekas et al., 2009
Speleonectes lucayensis Yager, 1981
Speleonectes minnsi Koenemann et al., 2003
Speleonectes ondinae (Garcia-Valdecasas, 1984)
Speleonectes parabenjamini Koenemann et al., 2003
Speleonectes tanumekes Koenemann et al., 2003
Speleonectes tulumensis Yager, 1987
Speleonectes fuchscockburni n. sp.

Speleonectes williamsi n. sp.

Lasionectes Yager & Schram, 1986

Lasionectes entrichoma Yager & Schram, 1986
Lasionectes exleyi Yager & Humphreys, 1996

Cryptocorynetes Yager, 1987

Cryptocorynetes elmorei Hazerli et al., 2009
Cryptocorynetes haptodiscus Yager, 1987
Cryptocorynetes longulus Wollermann et al., 2007

Kaloketos Koenemann et al. 2004
Kaloketos pilosus Koenemann et al., 2004

Familie Godzilliildae Schram et al., 1986
Godzillius Schram et al., 1986
Godzillius robustus Schram et al., 1986

Godzilliognomus Yager, 1989

Godzilliognomus frondosus Yager, 1989
Godzilliognomus schrami lliffe et al., 2010.

Pleomothra Yager, 1989

Pleomothra apletocheles Yager, 1989
Pleomothra fragilis Koenemann et al., 2008

Familie Micropacteridae Koenemann et al., 2007
Micropacter Koenemann et al., 2007
Micropacter yagerae Koenemann et al., 2007

1.4 Stellung der Remipedia innerhalb der Crustacea
Aufgrund der homonomen Rumpfsegmente sah man die Remipedia in der
Vergangenheit als ursprungliche Crustacea an (s. Abb. 1.10). In frihen

phylogenetischen Analysen, durchgefuhrt anhand morphologischer Merkmale,
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wurden die Remipedia von Vornherein als Auldengruppe definiert oder erschienen
basal zu allen rezenten Crustacea (SCHRAM 1986; SCHRAM & HOF 1997; NEIBER et al.
2011).

Crustacea

Eucrustacea

Remipedia T |
—— Thoracopoda ——— Maxillopoda
Cephalocarida — Phyllopodomorpha ——

Anostraca —— Ostracoda ——

Phyllopoda Malacostraca

Abbildung 1.10 Die friihere Einordnung der Remipedia in das System der Crustacea (Ax 1999, modifiziert).

In den letzten Jahren haben verschiedene Untersuchungen zunehmend Zweifel an
der basalen Stellung der Remipedia innerhalb der Crustacea geweckt. So haben
FANENBRUCK & HARzscH (2005) in vergleichenden Untersuchungen der Hirn-
strukturen von Remipedia und anderen Crustacea ein Schwestergruppenverhaltnis
von Remipedia und Malacostraca nahegelegt. Ebenso hat eine phylogenetische
Rekonstruktion rezenter und fossiler crustaceenartiger Arthropoden Hinweise auf
eine Verwandtschaft der Remipedia mit den Malacostraca, den meisten Maxillopoda
und einigen Phyllopoda ergeben (SCHRAM & KOENEMANN 2004). SHULTZ & REGIER
(2000) haben zwei nukleare, proteinkodierende Marker (EF-1 alpha, Pol Il) fur eine
phylogenetische Untersuchung verwendet und ein Schwestergruppenverhaltnis
zwischen den Remipedia und den Insecta gefunden. STEMME et al. (2010) verglichen
serotonerge Neurone verschiedener Arthropoden miteinander und brachten diese in
einen phylogenetischen Zusammenhang. lhre Ergebnisse geben Hinweise auf eine
Verwandtschaft der Remipedia mit den Malacostraca und den Hexapoda. Eine
molekularbiologische Arbeit von ERTAS et al. (2009) zeigte, dass das Hamocyanin
der Remipedia sehr groe Ahnlichkeit mit dem der Hexapoda aufweist und beide
zusammen die Schwestergruppe der Malacostraca bilden. Eine phylogenetische
Analyse der Arthropoden, basierend auf den molekularen Markern Cytochrom c
Oxidase Untereinheit 1 (COI), 16S-rRNA und 18S-rRNA zeigte eine Verwandtschaft
von Remipedia und Cephalocarida Sanders, 1955, die zusammen ein

12



Einleitung

Schwestergruppenverhaltnis zu den Protura Silvestri, 1907 und Diplura Borner, 1904
aufweisen (KOENEMANN et al. 2010). REGIER et al. (2010) haben eine phylogenetische
Analyse mit 62 proteincodierenden nuklearen Genen von 75 Arthropodenarten
durchgefuhrt und fanden ein Schwestergruppenverhaltnis von Remipedia und
Cephalocarida. Sie nennen diese Klade Xenocarida. Zusammen mit den Hexapoda
bilden sie wiederum die neue, Ubergeordnete Klade Miracrustacea.

1.5 Strukturalinierungen in phylogenetischen Analysen

Der Abgleich von Sequenzen wird auch Alinierung genannt. Die Alinierung dient
laut WAGELE (2001) der Homologisierung der Nukleotidpositionen (Positions-
homologie). Da nach MORRISON (2006) das Alinierungsverfahren mindestens
genauso wichtig wie die Strategie fur die Baumsuche selbst ist, wird in diesem
Abschnitt auf die Besonderheiten der Alinierung von rRNAs in phylogenetischen
Untersuchungen eingegangen.

Typisch fur rRNAs ist ihre Sekundarstruktur. Einzelstrangige Nukleinsauren sind in
der Lage definierte Strukturen zu bilden. Kommen innerhalb eines Einzelstranges
zwei komplementare Sequenzen zusammen, bildet sich eine Doppelhelix aus.
Enthalt diese Doppelhelix Abschnitte in denen es zu einer falschen Paarbildung
kommt, fuhrt dies zu einer lokalen Destabilisierung. Jedoch werden damit innerhalb
der Doppelhelix Unregelmafigkeiten geschaffen, die fur eine Ubergeordnete Faltung
oder andere Aspekte der Funktion von Bedeutung sein konnen (BERG et al. 2003).
Die Fahigkeit der RNAs zur Bildung von Sekundarstrukturen ermoglicht es ihnen mit
Proteinen und DNA zu interagieren.

Das 18S-rRNA-Gen ist Bestandteil des eukaryotischen Kerngenoms. Bei seinem
Produkt handelt es sich ebenfalls um eine funktionelle rRNA. Das 18S-rRNA-Gen
kommt in Transkriptionseinheiten gemeinsam mit dem 28S-rRNA-Gen und dem
5,8S-rRNA-Gen vor. Diese Transkriptionseinheiten sind wiederum in Tandem-
replikaten angeordnet (siehe Abbildung 1.11). Die Anzahl der Replikate im Genom
kann bis zu 5000 betragen (HWANG & KiM 1999). SPEARS & ABELE (1997) konnten flr
Speleonectes tulumensis zahlreiche 18S-rRNA Pseudogene nachweisen.
Pseudogene wurden friher als DNA Sequenzen definiert, welche strukturell ahnlich
zu funktionierenden Genen sind, allerdings entscheidende Defekte aufweisen die es
ihnen unmoglich machen funktionierende Proteine zu bilden (D'ERRICO et al. 2004).
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Jedoch muss diese Definition erweitert werden, da es maoglich ist, dass Pseudogene
wahrend der Evolution neue Eigenschaften erwerben (D ERRICO et al. 2004).

Wie bereits oben erlautert sind rRNAs in der Lage Sekundarstrukturen zu bilden.
Eine solche Sekundarstruktur ist durch verschiedene Einheiten gekennzeichnet.
Neben doppelstrangigen Helices, welche stems genannt werden, finden sich auch
einzelstrangige Bereiche. Diese lassen sich nach ihrer Lage in buldge loops
(einfache Verbindungen zwischen zwei stems) und hairpin loops (bei endstandiger
Lage) einteilen (siehe Abb. 1.12).

28S

AN

ETS ITS1 ITS2 ETS

28S

Abbildung 1.11 Schematische Darstellung der Anordnung der rRNA-Gene in Replikaten. (ITS = internal

transcribed spacer, ETS = external transcribed spacer, NTS = non-transcribed spacer, |GS = intergenic spacer)
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Abbildung 1.12 Strukturelle Einheiten einer rRNA am Beispiel eines Abschnitts der 16S-rRNA von A.

salina. A = hairpin loop, B = geschlossener stem, C = interner stem, D = buldge loop.
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Einige Regionen der RNA-Gene sind sehr stark konserviert und sind sogar in
verschiedenen Domanen vorhanden, deren gemeinsame Vorfahren Milliarden von
Jahren zuruckliegen (GUTELL 1996). Dies bedeutet, dass jede Mutation in diesen
Regionen erhebliche Auswirkungen auf die Funktion des Ribosoms haben muss
(KJER et al. 2009). Andere Regionen weisen auch bei nahe verwandten Taxa eine
hohe Variabilitat auf, was auf eine groRere Toleranz von Sequenzveranderungen in
diesen Abschnitten hinweist (SCHNARE 1996). Diese Bereiche liegen auf der
Oberflache des Ribosoms und sind daher wenig kritisch fur dessen Funktion (BAN
2000, CATE 1999, SCHLUEZEN 2000). Abbildung 1.13 zeigt eine Ubersicht tber die
Variabilitat der verschiedenen Regionen einer kleinen Untereinheit der rRNA von
Saccharomyces cervisiae Meyen ex E.C. Hansen, 1883.

Aufgrund dieser starken Konservierung der Sekundarstruktur von rRNAs haben
einige Autoren (z.B. KJER et al. 1994; KJER 1995, 2009; HOLZENTHAL et al. 2007,
WHITFIELD & KJER 2007; STocsITs et al. 2009; v. REUMONT et al. 2009) Konzepte zum
Alinieren von rRNAs in phylogenetischen Analysen entwickelt. Sie stellen
Alternativen zu dem haufig verwendeten Verfahren der Alinierung durch
Computerprogramme dar, welche eine Minimierung der Nukleotidveranderungen als
Optimalitatskriterium verwenden. Diese alternativen Konzepte basieren auf der
Annahme, dass alle Sequenzen einer multiplen Alinierung (d.h. zwei oder mehr
Sequenzen, die abgeglichen werden sollen) in dieselbe angenommene konservierte
Struktur gefaltet werden konnen. Die Sekundarstruktur ist starker konserviert als die
Primarstruktur (Nukleotide) oder in anderen Worten, die Struktur einer rRNA
verandert sich deutlich langsamer als die Nukleotide aus denen sie gebildet wird.
,Daher macht die Minimierung der Veranderungen der Nukleotide als
Optimalitatskriterium fur eine Alinierung keinen biologischen Sinn, wenn die Struktur
zwischen Organismen stark konserviert ist, die Nukleotide innerhalb dieser Struktur
aber relativ variabel sind. Aus diesem Grund erscheint es sinnvoll zunachst die
strukturelle Veranderung zu optimieren und dann erst die Minimierung der
Nukleotidveranderung“ (aus KJER et al. 2009, Ubersetzung des Autors).
Entscheidend ist in diesem Zusammenhang die Tatsache, dass Nukleotide in
paarigen Abschnitten (Helices) keine unabhangigen Merkmale sind. Wenn es eine
Substitution von einem Nukleotid in einem mdglichen Stamm gibt, wird auch eine
Substitution an der Position seines Bindungspartners begunstigt (KJER et al. (2009).
Diese Eigenschaft kann man sich auch zur Uberpriifung der Sequenzen zu Nutze
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machen. Findet sich in einem hochkonservierten stem-Bereich eine Substitution bei
einem der beiden Bindungspartner, mit der eine korrekte Bindung nicht maoglich ist,
kann man mit groRer Wahrscheinlichkeit von einem Sequenzierfehler ausgehen.
Daher ist es sinnvoll die Daten erneut zu uberprufen. Auf die Bedeutung von
Sekundarstrukturalinierungen fur die Fehlerkorrektur der Daten haben bereits
GILLESPIE et al. (2005) hingewiesen.
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Abbildung 1.13: Variabilitidtskarte der kleinen Untereinheit der rRNA von Saccharomyces cervisiae. Die
Farbskala gibt die Variabilitdt der einzelnen Nukleotidpositionen an. Lila markierte Positionen sind bei den
Eukaryoten hoch konserviert, graue Positionen sind wenig oder kaum konservierte Bereiche

(http://bioinformatics.psb.ugent.be/webtools/rRNA/varmaps/Scer_ssu.html).

16



Einleitung

1.6 Grundlagen der Arbeit

,Die Taxonomie jeder neu anerkannten Gruppe ist gezwungenermalien blof3 ein
Katalogsystem. Um eine Ordnung der Biodiversitat zu erzwingen, werden Namen

lose gruppiert.“ (KOENEMANN et al. 2007¢, Ubersetzung des Autors).

Dieses Zitat trifft auch auf die Klasse Remipedia zu. lhre taxonomische Einteilung
basiert hauptsachlich auf morphologischen Beschreibungen aus der Zeit als nur
wenige Arten bekannt waren. Seit 2002 hat sich die Anzahl der Arten verdoppelt und
mit dem Hinzuflgen von neuen Arten erscheinen die morphologischen Definitionen
der Familien und einiger Gattungen unsicher (NEIBER et al. 2011)(s. Abb. 9.1). Die
Diagnosis der Familie Speleonectidae beispielsweise stammt von YAGER (1981) und
wurde von SCHRAM et al. (1986) bei der Neubeschreibung von Speleonectes ondinae
und Speleonectes lucayensis verbessert. Die Autoren weisen darauf hin, dass neu
beschriebene Arten und die Einfuhrung von zwei neuen Gattungen diese ohnehin
schon labile Diagnosis weiter geschwacht haben (KOENEMANN et al. 2007b). YAGER
(1994) diskutiert in der Neubeschreibung von S. gironensis bereits die Notwendigkeit
einer taxonomischen Neubewertung von Speleonectes benjamini. Und KOENEMANN
et al. (2007c) empfehlen Cryptocorynetes eine eigene Familie zuzuweisen. Eine
umfassende phylogenetische Analyse der Klasse Remipedia ware daher sinnvoll um

die bereits beschriebenen Taxa zu bestatigen oder neu einzuordnen.

Es existiert bereits eine phylogenetische Analyse der Remipedia aus dem Jahr
2007 (KOENEMANN et al. 2007c). In dieser Analyse wurden alle bis dahin bekannten
Remipedia-Arten eingeschlossen. Diese ausschlieBlich auf morphologischen
Merkmalen basierende phylogenetische Untersuchung gab ebenfalls Anlass zum
Zweifel an der korrekten Einordnung der neuen Arten in das bestehende System der
Remipedia. Die Analyse ergab zwei sich widersprechende Phylogenien im Bezug auf
die Position der Micropacteridae innerhalb der Klasse (KOENEMANN et al. 2007c¢). Seit
der Veroffentlichung dieser Arbeit sind sieben neue Arten beschrieben worden:
Cryptocorynetes  longulus,  Speleonectes  emersoni,  Pleomothra fragilis,
Cryptocorynetes elmorei, Speleonectes kakuki, Speleonectes atlantida und
Godzilliognomus schrami. Zusatzlich sind gerade zwei neue Artbeschreibungen
(Speleonectes williamsi n. sp. und Speleonectes fuchscockburni n. sp.) in Arbeit
(pers. Mitteilung S. Koenemann). Daher stellt diese phylogenetische Analyse von

2007 nicht mehr den aktuellen Stand der Forschung dar. Zudem haben bereits
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KOENEMANN et al. (2007c) geschrieben, dass eine Klarung der
Verwandtschaftsverhaltnisse  innerhalb der Gruppe durch ausschliel3lich
morphologische Merkmale nicht moglich ist. Eine neue phylogenetische Analyse der
Klasse Remipedia alternativ zu klassischen morphologischen Methoden scheint
daher nétig. Phylogenetische Analysen, die auf molekularen Markern basieren, sind
ein vielversprechender Ansatz. Die Vorgehensweise hat sich bereits bei der
Untersuchung verschiedenster Crustacea-Gruppen bewahrt (z.B. GIRIBET et al. 2001,
STENDERUP et al. 2006, KLAUS et al. 2009, KOENEMANN et al. 2010).

Schon fruher wurden genetische Untersuchungen bei Remipedien durchgefuhrt.
So konnten KOENEMANN et al. (2009a) mit Hilfe des COI-Markers den Nachweis
erbringen, dass es sich bei der von ihnen in einer anchialinen Hohle gefundenen
Larve um die eines Remipedia handelte. Und KOENEMANN et al. (2009b) konnten das
Vorkommen einer neuen sympatrisch lebenden Art im Corona-Lavatunnel auf
Lanzarote durch genetische Vergleiche bestatigen. Bei keiner dieser
Untersuchungen handelt es sich um eine phylogenetische Analyse. Jedoch wurden
bereits fruher Sequenzdaten von Remipedia auch in phylogenetischen Analysen
verwendet. So haben SPEARS & ABELE (1997) das 18S-rRNA-Gen von Speleonectes
tulumensis sequenziert und als Marker verwendet. Ebenso haben KOENEMANN et al.
(2010) Sequenzdaten von Speleonectes tulumensis und Pleomothra apletocheles fur
eine phylogenetische Analyse verwendet. In beiden Fallen allerdings waren nur ein
oder zwei Vertreter der Remipedia vorhanden, da es sich um Untersuchungen zur
Klarung der Crustacea-Phylogenie auf hdoherer taxonomischer Ebene handelte.

Es ist relativ einfach geworden DNA-Sequenzen von Genen zu bestimmen
(HUELSENBECK & RoONaQuisT 2001). Bei molekularen phylogenetischen Analysen
entstehen daher oft Datensatze mit einer grolen Menge an Merkmalen. LARGET &
SIMON (1999) haben gezeigt, dass im Vergleich Bayesische Analysen deutlich
rechnereffizienter als die zu der Zeit ublichen Ansatze mit Maximum-Likelihood-
Verfahren inklusive Bootstrap-Analyse sind. HUELSENBECK & RONQUIST (2001) haben
mit MrBayes ein Programm zur Baumsuche entwickelt das Bayesische Analysen
durchfuhrt und so den Einsatz grol3er Datenmengen und vieler Taxa ermoglicht.
Zudem gestattet der Anstieg der Computereffizienz zusammen mit dem Ansatz der
bayesischen Marcov Chain Monte Carlo (MCMC) Analyse die Nutzung komplexerer
und evolutionar realistischerer Modelle. MrBayes 3 verfugt zudem uber eine parallele
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Version fur Computercluster oder Multikern-Rechner (RoNQuisT & HUELSENBECK
2003). NEIBER et al. (2011) haben die erste molekulare Phylogenie der Remipedia,
bei der auch Bayesische Analysen verwendet wurden, veroffentlicht. Ihre Analyse
basiert jedoch nur auf einem Marker (COIl) und stellt nur ein vorlaufiges Ergebnis dar.

1.7 Ziele der Arbeit

In der hier vorliegenden Arbeit wird erstmalig eine umfassende phylogenetische
Analyse der Klasse Remipedia anhand mehrerer molekularer Marker (einzeln und als
kombinierte Datenmatrix) mittels einer Bayesischen Analyse durchgefuhrt. Dazu soll
von allen bisher bekannten Arten DNA isoliert und spezielle Abschnitte des
mitochondrialen und des nukledren Genoms sequenziert werden. Erganzt werden
diese Daten durch bereits bestehende Sequenzen internationaler Gendatenbanken
(The European Molecular Biology Laboratory (EMBL) und Genbank). Als Zielgene im
Mitochondrium werden zum einen die grofe ribosomale Untereinheit (16S-rRNA),
zum anderen die erste Untereinheit der Cytochrom ¢ Oxidase (COIl) untersucht. Im
Kerngenom wird ein Gen des Histon-Komplexes 3 (Histon 3) sowie die kleine,
ribosomale Untereinheit (18S-rRNA) verwendet. Erstmalig werden neben
computerbasierten Verfahren auch handoptimierte Strukturalinierungen bei der
Untersuchung der Phylogenie der Remipedia eingesetzt. Die Ergebnisse der
phylogenetischen Untersuchung werden ausfuhrlich im morphologischen Kontext
diskutiert um gegebenenfalls eine damit verbundene Revision der Systematik dieser
Gruppe durchzufuhren. Eine phylogenetische Analyse der Remipedia ist auch
besonders vor dem Hintergrund der disjunkten Verbreitung wiinschenswert, um neue

Einblicke in die phylogeographische Geschichte dieser Gruppe zu erhalten.
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2 Material und Methoden
2.1 Markergene

Die hier verwendeten Markergene lassen sich in zwei Gruppen unterteilen. Die der
proteinkodierenden Gene (Histon 3 und Cytochrom c Oxidase Untereinheit 1 (COl))
und die der rRNAs (16S-rRNA und 18S-rRNA). Diese haben unterschiedliche
Eigenschaften in Bezug auf Bau und Funktion und insbesondere ihrer Alinierbarkeit
(siehe Abschnitt Alinierung). Des Weiteren kann man die Gene bezuglich ihrer
Herkunft in Kerngene (18S-rRNA und Histon 3) und mitochondriale Gene (COI und
16S-rRNA) einteilen. Wegen der unterschiedlichen Substitutionsraten der
verschiedenen Gene ist eine generelle Unterscheidung, welches Gen oder welche
Genregion fur die Untersuchung der jeweiligen Fragestellung bzw. taxonomischen
Ebene geeignet ist und welches nicht, schwierig. Abbildung. 2.1 zeigt eine Einteilung,
die auf verschiedenen Erfahrungswerten beruht (HWANG & Kim 1999).

Reich  Stamm Klasse Ordnung Familie Gattung Art Population

Nukledre rDNA
SSU (16 - 18S)  ————————————————— =
LSU (23-288)  —m—
58S e —————
IGS
ITS
MtDNA
rDNA
128 ————
16S ———
Protein codierende Gene

NDT e ————————— = —
ND2 e —————————
COl e ———————————————
con o e - ——————————
Cytb e ————————————— - — —
Kontrollregion
Genanordnung = - - - - — =

Abbildung 2.1 Mégliche Anwendungsbereiche einer Auswahl von molekularen Markern und Genregionen
fiir phylogenetische Studien (HWANG & Kim 1999, verdndert). SSU = small subunit (Kleine Untereinheit), LSU
= large subunit (GroRe Untereinheit), IGS = intergenic spacer, |TS = internal transcribed spacer, ND1 = NADH
Dehydrogenase Untereinheit 1, ND2 = NADH Dehydrogenase Untereinheit 2, COl = Cytochrom c Oxidase
Untereinheit 1, COIl = Cytochrom c Oxidase Untereinheit 2, und Cytb = Cytochrom b Oxidoreduktase.
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Neben den Markern, die sich speziell fur Untersuchungen auf Art- und
Familienebene eignen (COI, 16S-rRNA und 18S-rRNA), wird zusatzlich noch Histon
3 als Markergen in die Untersuchung einbezogen. Histon 3 ist relativ stark
konserviert und eignet sich daher fur die Betrachtung hoherer taxonomischer
Einheiten (GIRIBET et al. 2001; KLAuUS et al. 2009).

2.2 Probenmaterial

Das fur die Untersuchungen benutzte Material wurde von Prof. Thomas M. lliffe
(Texas A&M University, Galveston, U.S.A) im Rahmen von Forschungsreisen in der
Karibik und auf der Yucatan Halbinsel gesammelt. Samtliche Proben wurden mit der
Genehmigung der Regierungen oder zustandigen Ministerien der jeweiligen Lander
gesammelt. Weitere Proben wurden von Museen und Kollegen freundlicherweise zur
Verfugung gestellt. So konnten Proben fur fast alle bekannten Remipedia-Taxa
verwendet werden. In der Analyse fehlen lediglich Speleonectes tanumekes,
Speleonectes minnsi und Speleonectes epilimnius. Fur diese Arten stand kein
Material bei Museen und Sammlungen zur Verfugung, auch war es den Tauchern

nicht moglich neue Proben zu sammeln.

Nicht bei allen Proben war eindeutig festzustellen unter welchen Bedingungen die
Tiere fixiert und gelagert wurden. Beispielsweise sind nahezu alle wahrend der
Exkursion im Jahre 2006 auf Great Abaco Island gesammelten Proben vom Autor
dieser Arbeit in 4°C kaltem 96%-igem Ethanol fixiert worden. Zudem wurden die
Tiere zuvor auf 4°C heruntergekunhlt. Einige kleinere Tiere wurden in RNAlater RNA
Stabilization Reagent (Qiagen) fixiert. Die Proben wurden nach Ankunft in
Deutschland bei -20°C gelagert. Die Vorgehensweise wahrend anderer Exkursionen
ist jedoch nicht bekannt. So wurden Proben anscheinend teils in Ethanol, teils in
Formol fixiert und bei Raumtemperatur gelagert.

2.3 Wahl der AuBengruppe

Erst kdrzlich ist eine umfassende phylogenetische Studie erschienen, die die
Stellung der Remipedia im System der Crustacea untersucht hat (KOENEMANN et al.
2010). Sie hat eine nahe Verwandtschaft zwischen Remipedia, Diplura,
Cephalocarida und Malacostraca gezeigt. Daher wird in dieser Arbeit die Zahl der
AuBengruppentaxa auf diese drei Gruppen reduziert. Die Auswahl der Arten
innerhalb der einzelnen GrolRgruppen erfolgte nach einem Vergleich der
Verfugbarkeit der entsprechenden COI-, 16S-rRNA- und H3-Sequenzen in Genbank.
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Als AulRengruppenspezies wurden Campodea fillyardi Silvestri, 1931 (Diplura) als
Vertreter der Insekten, Hutchinsoniella macracantha Sanders, 1955 (Cephalocarida),
Penaeus monodon Fabricius, 1798 (Malacostraca) und Branchinella occidentalis
Dakin, 1914 (Branchiopoda) als Vertreter der Crustacea gewahilt.

2.4 Vorbereitung der Proben

Fir die DNA-Extraktion wurden zwischen vier und acht Schwimmbeine verwendet.
Zur Sektion der Schwimmbeine wurden die Tiere in eine alkoholgeflllte Petrischale
uberfuhrt und mit Hilfe zweier steriler DuMont-Pinzetten prapariert. Dabei wurde
darauf geachtet, die Extremitaten mdoglichst nahe am Rumpf abzutrennen, um
zumindest Teile des dorsalen Beinmuskels (siehe KOENEMANN & ILIFFE in press) mit
aus dem Rumpf herauszuziehen. Hierbei wurde behutsam gearbeitet um den Darm
nicht zu beschadigen, damit Kontaminationen durch Fremd-DNA aus der Nahrung
ausgeschlossen werden konnten. Die Beinmuskeln wurden nach Maoglichkeit mit aus
dem Rumpf gezogen, da diese leicht zu lysieren sind und so die Ausbeute der DNA
erhoht werden konnte.

Konnte mit Hilfe dieser Methode keine ausreichende Menge DNA gewonnen
werden und brachte auch die Erhohung der Anzahl der eingesetzten Beine kein
positives Ergebnis, wurden in Ausnahmefallen Rumpfsegmente oder ganze Tiere
eingesetzt. Dabei wurde das Risiko der Verunreinigung mit Fremd-DNA bewusst in
Kauf genommen. Auch die Rumpfteile mit Extremitaten wurden in alkoholgefullten
Petrischalen mittels zweier Pinzetten vom Rest des Korpers getrennt. Kleine Tiere
wurden ganz zur DNA-Extraktion herangezogen.

AnschlielRend wurden die Gewebeteile in ein 1,5 ml Reaktionsgefaly uberfuhrt und
mit einer Tischzentrifuge kurz zentrifugiert um alle Gewebeteile und vor allem den
Alkohol am GefalRboden zu sammeln. Bei allen Proben wurde anschlieRend mit einer
Pipette moglichst viel von dem am Boden des Gefales befindlichen Alkohol
abgesaugt.

2.5 DNA-Extraktion

Die DNA-Extraktionen erfolgten mit dem Micro-, dem Mini- oder dem Blood and
Tissue DNA-Extraktionskit (Qiagen) nach den Anweisungen des Herstellers. Es
wurde das Protokoll fur tierische Gewebe verwendet. Als zusatzlicher Schritt wurden
die Schwimmbeine jeweils nach Zugabe des Lysepuffers mit Hilfe einer sterilen
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Pipettenspitze am Boden des Reaktionsgefalles zerdruckt und zerrieben um den
Zugang des Lysepuffers und der Enzyme zum Gewebe zu erleichtern. Aufgrund des
Exoskeletts kdnnen die Schwimmbeine als einseitig geschlossene Rohren aufgefasst
werden, in die der Lysepuffer und die Proteinkinase nur von der offenen Seite her
eindringen kann. Die Lyse lauft dann sehr langsam und/oder unvollstandig ab. Daher
ist die DNA-Extraktion erschwert und die Ausbeute ggf. gering. Ein Aufbrechen der
Cuticula ist zur Erhdhung der Ausbeute der DNA-Extraktion winschenswert.

Der Erfolg der Extraktion wurde jeweils durch Gelelektrophorese mit einem
Ethidiumbromid-gefarbten 0,8 % (w/v) high pure low-melting Agarosegel Uberpruft
und digital dokumentiert.

2.6 Amplifikation

FuUr jede Probe wurde zunachst eine Verdunnungsreihe (1:10, 1:100, 1:1000 und
1:10.000) erstellt um die optimale Konzentration fur die PCR zu ermitteln. Dabei
wurden die verschiedenen Verdunnungen durch eine Standard-PCR mit den Primern
LCO1-1490 und HCO1-2198 amplifiziert. Die so ermittelte optimale Konzentration flr
jede Probe wurde anschlieBend in den verschiedenen PCRs verwendet. In den
Tabellen 7.1 und 7.2 sind die fur die unterschiedlichen Gene verwendeten
Reagenzien aufgelistet, in den Tabellen 7.3 und 7.4 die PCR Parameter. Eine
Ubersicht der verwendeten Primer findet sich in Tabelle 7.5. Zur Aufreinigung der
PCR-Produkte wurde das NucleoSpin Extract Il Kit von Macherey-Nagel
entsprechend der Richtlinien des Herstellers verwendet.

2.7 Sequenzierung

Die aufgereinigten PCR-Produkte wurden zum Teil vom Autor mit einem
MegaBACE-1000™-Kapillarsequenzierer analysiert. Die bei der Sequenzierreaktion
verwendeten Primer entsprachen denen in der jeweiligen zugehdrigen PCR. Das
Protokoll der Sequenzierreaktion befindet sich in Anhang A. Die Aufreinigung der
Sequenzierreaktionen geschah im dem Fall mit Sephadex G-50 Superfine (Sigma) in
HTS Multiscreenplatten. Das Protokoll findet sich im ebenfalls im Anhang A (s.
Aufreinigung Sequenzierreaktion). Die Ergebnisse der jeweiligen Sequenzierungen
wurden als anotierte Elektropherogramme vom Gerat ausgegeben.
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Der grofdte Teil der Proben wurde jedoch bei der Firma Macrogen Inc. in Sudkorea
sequenziert. Die Ergebnisse wurden als annotierte Elektropherogramme von dem

firmeneigenen Server heruntergeladen.

2.8 Sequenzaufbereitung

Zunachst wurden die einzelnen Elektropherogramme mit dem Programm SegMan
Il (DNAstar Lasergene) auf Unregelmaligkeiten und Auffalligkeiten kontrolliert. Bei
schlechten Sequenzierergebnissen (kurze Sequenzen, unregelmallige Elektro-
pherogramme oder Artefakte, etc.) hat Macrogen selbstandig eine erneute Analyse
mit veranderten Parametern durchgefuhrt. In einigen Fallen wurde eine
Resequenzierung bei Macrogen Inc. angefordert. Fuhrte auch dies nicht zu
zufriedenstellenden Ergebnissen, wurden die Amplifikation und ggf. auch die DNA-
Extraktion wiederholt. In einigen Fallen musste von alternativen Proben DNA
extrahiert und die Amplifikation und Sequenzierung durchgefuhrt werden. Gleiches
gilt auch fur die Sequenzen, die mit dem MegaBACE-1000™-Kapillarsequenzierer

erstellt wurden.

Wurden bei einem Taxon mehrere Fragmente vom selben Marker amplifiziert und
sequenziert wurde anschlieRend daraus eine Konsensussequenz erstellt. Alle
gewonnenen Sequenzen wurden mit Hilfe des Basic Local Alignment Search Tool
(BLAST) (ALTSCHUL et al. 1997) des National Center for Biotechnology Information
untersucht, um mogliche Kontaminationen der Proben sowie Fremd-DNA oder
Pseudo-Gene zu erkennen (siehe auch die Abschnitte Kontaminationen in der
Diskussion). Eindeutig als falsch erkannte Sequenzen wurden aus dem weiteren
Verfahren ausgeschlossen; in diesen Fallen wurden die PCR sowie die
Sequenzierung wiederholt (ggf. auch mit Alternativmaterial).

2.9 Alinierung

Aufgrund ihrer Eigenschaften gibt es einige grundlegende Unterschiede zwischen
den verwendeten Markern im Bezug auf ihre Alinierbarkeit. Zwischen den hier
verwendeten Markern kann man proteinkodierende (H3 und COIl) und nicht-
proteinkodierende Gene (16S-rRNA) unterscheiden. In dieser Arbeit wurde fur die
proteinkodierenden Gene (H3 und COI) ein computerbasiertes Verfahren, fur die
16S-rRNA Sequenzen ein computerbasiertes Verfahren mit anschlielRender
manueller Optimierung gewahlt (siehe unten).
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2.9.1 Alinierung der proteinkodierenden Gene

Zunachst wurden alle Datensatze mit MUSCLE (EDGAR 2004) aliniert. Es wurden
dabei die voreingestellten Parameter verwendet. Diese Alinierungen wurden auf
Auffalligkeiten untersucht, welche ggf. in den Elektropherogrammen kontrolliert und
korrigiert wurden. Diese veranderten Sequenzen wurden in die Matrix eingefugt und
das Verfahren wiederholt. Bei der endgultigen, alinierten Matrix wurden per Hand die
Enden getrimmt, d.h. die Uberhdnge, die zum groRten Teil keine
Sequenzinformationen trugen wurden geloscht. Dabei wurde versucht einen
Kompromiss zwischen maximaler Lange des fur die Analysen angestrebten Bereichs
und der Minimierung von Sequenzbereichen ohne Information zu erreichen. Eine
Ubersicht der durchgefiihrten Schritte findet sich in Abbildung 2.2.

Zur Uberpriifung der Sequenzen der proteinkodierenden Gene wurden die DNA-
Sequenzen in Aminosaure-Sequenzen ubersetzt. Da Insertionen oder Deletionen
von ein oder zwei Nukleotiden zu Leserasterverschiebungen (frame shifts) fuhren,
konnten diese anschliefend leicht identifiziert werden, da sich die gesamte
Aminosaure-Sequenz nach den Insertionen und Deletionen komplett verandert.
Insertionen oder Deletionen von drei Nukleotiden fuhren zwar nicht zu einer
Leserasterverschiebung, jedoch ist auch eine solche Veranderung anhand einer
zusatzlichen oder fehlenden Aminosaure leicht zu erkennen. Waren entsprechende
Auffalligkeiten sichtbar, wurde das bzw. die entsprechenden Elektropherogramme
erneut untersucht und gegebenenfalls korrigiert. Die dadurch entstandene neue
Sequenz wurde statt der alten eingesetzt und das gesamte Verfahren wiederholt
(siehe Abb. 2.2). Konnten keine offensichtlichen Fehler in den Elektropherogrammen
festgestellt werden, wurden die Sequenzierung oder sogar die PCR und die

Sequenzierung wiederholt.
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Abbildung 2.2 FlieBschema Labor / Daten.

2.9.2Manuelle Alinierung

Die Alinierungen der rRNA-Gene in dieser Arbeit wurden in folgender Art und
Weise durchgefuhrt: Dem ungekurzten 16S-rRNA-Datensatz wurde zunachst die
Sequenz von Artemia franciscana Kelloggs, 1906 (GenBank: X69067.1) als erstes
Taxon in der Matrix zugefugt. Mit diesem Datensatz wurde dann eine
computergestutzte Alinierung mit dem Programm MUSCLE (EDGAR 2004) erstellt.
Diese Alinierung wurde anschlielend als Nexus-Datei mit der Darstellungsoption
interleaved (120 Zeichen pro Zeile) exportiert.

Die Alinierung wurde mit Microsoft Word 2003 gedffnet und die Schriftart Courier
New + Fett gewahlt. Mit Hilfe der Suchen-und-Ersetzen-Funktion konnten die
Buchstaben, welche die Basen darstellen, umgefarbt werden: A in Grun, C in Blau, T
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wurde in U umgewandelt und Rot gefarbt. G blieb Schwarz. Dieser Schritt
erleichterte die Erkennung von Gemeinsamkeiten der verschiedenen Sequenzen,
Muster und Motive. Als nachster Schritt wurden die graphischen Darstellungen der
16S-rRNA von Artemia salina Linnaeus, 1758 (d.233.m.A.salina.pdf und
d.235.m.A.salina.pdf, s. Abb. 7.1 und 7.2) von der Internetseite The Comparative
RNA Web Site heruntergeladen. Diese dienten als Grundlage fur die manuelle
Alinierung. Fur die in die Alinierung eingebaute Sequenz von Artemia franciscana
war keine graphische Darstellung der Sekundarstruktur verfugbar. Es wurde daher
eine Darstellung der Sekundarstruktur der Schwesterart Artemia salina verwendet.

Mit der Such-Funktion von Microsoft Word 2003 wurde nach Motiven gesucht,
insbesondere nach stems. War das entsprechende Motiv in der Artemia-Sequenz
gefunden, wurde es markiert und das Gegenstlck dazu gesucht. Es wurde zwischen
drei Arten unterschieden: geschlossener stem, gekennzeichnet durch runde
Klammern (), der dazugehorige loop gekennzeichnet durch eckige Klammern [ ], und
interne stems, gekennzeichnet durch senkrechte Striche | |. Sonstige einzelstrangige
Bereiche wurden nicht speziell gekennzeichnet. Die hier erlaubten Basenpaarungen
waren: A-U,U-A G-C,C-G,U-GundG - U. Diese Festlegung geschah vom
Autor in Anlehnung an KJER (1995).

Als ein einfaches Beispiel soll die stem/loop-Region 65 der 16S-rRNA dienen
(siehe Abb. 2.3 A). Der 5°-Teil von stem 65 besteht aus UGU, das Gegenstlck dazu
aus ACA. Es befindet sich 9 Basen entfernt in Richtung 3". Also wurden alle von der
Suchfunktion gefundenen Motive mit UGU darauf Uberprift, ob sich auch ein ACA-
Motiv nach 9 Basen Richtung 3" findet. War dies der Fall, wurde 5" von UCU eine
runde Klammer eingefugt und 3" eine Eckige. 5" von ACA wurde die eckige Klammer
geschlossen und 3" von ACA die Runde. Darlber wurde als Bezeichnung die
Nummer 65 geschrieben. Auf diese Weise wurde die Sequenz in zwei Teile unterteilt,
die Sequenz 5" und die Sequenz 3" von Region 65 (s. Abb. 2.3 B). Fanden sich
mehrere solche Kombinationen, wurde eine benachbarte Struktur (z.B. stem 66)

gesucht um die korrekte Zuordnung von stem 65 zu verifizieren.
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65 J_
Artemia CC (UGU [UUAACAAAG]ACA) UC
Hutchinsoniella CC (UGU [UUAAUAAAA]ACA) UG
Branchinella 2?2 (?22?2[?222222?22?]2??2?)?G
Campodea CC (UGU [UUAUCAAAA]ACA) UG
Penaeus CC (UGU [UUAUCAAAA]ACA) UG
Speleonectes gironensis 2?2 (??2?2[?22222?2?2?2?2]?2?27?)?G
Godzillius robustus CC (UGU [UUAUCAAAA]ACA) UG
Godzilliognomus frondosus CA (UGU [UUAUCAAAA]ACA) UG C
Cryptocrynetes haptodiscus CC (UGU [UUAUCAAAA]ACA) UG A A G J
Cryptocrynetes macropodus CC (UGU [UUAACAAAA]ACA) UG A AC A
Speleonectes atlantida CC (UGU [UUAUUAAAA]ACA) UG C T 11
Speleonectes ondinae CC (UGU [UUAAUAAAA]ACA) UG
Speleonectes nsp CC (UGU [UUAUCAAAA]ACA) UG A U @C
Lasionectes exleyi CC (UGU [UUAUCAAAA]ACA) UG A U C
Speleonectes tulumensis CC (UGU [UUAUUAAAA]ACA) UG
Speleonectes emersoni CC (UGU [UUAAUAAAA]ACA) UG
Pleomothra apletocheles CC (UGU [UUAUCAAAA]ACA) UG
Speleonectes benjamini CC (UGU [UUAUCAAAA]ACA) UG
Lasionectes entrichoma CC (UGU [UUAUCAAAA]ACA) UG
Speleonectes lucayensis ??(??? [??AUCAAAA]ACA) UG
Micropacter yagerae CC (UGU [UUAUCAAAA]ACA) UG
Speleonectes kakuki CC (UGU [UUAAUAAAA]ACA) UG
T
A
5 3’
65
5 () 565
5 3
65 68
<65 Q 66 + 67 Q >68
5 3’

B

Abbildung 2.3 Prinzip der Handalinierung. A = Umsetzung von graphischen Information der RNA-Karte von
Artemia auf die Strukturalinierung in Word. B = Die Sequenzen der Alinierung werden mit jeder neuen Zuordnung
von Strukturen in Teilbereiche zerlegt, die die Zuordnung neuer Strukturen erleichtern. So muss zwischen stem

65 und stem 68 die stems 66 und 67 liegen.

Auf diese Weise wurden immer neue Motive gesucht und die Gesamtsequenz in
immer kleinere Einheiten unterteilt. Konnte ein Motiv nicht gefunden werden, wurde
ein anderes herangezogen, solange bis alle stem-Bereiche getestet waren. Mit der
Zunahme der zugeordneten Region wurden die Zwischenregionen immer weiter
differenziert.
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Im nachsten Schritt wurde geprift ob sich die der Arfemia-rRNA zugeordneten
Motive auch in den anderen Sequenzen (Remipedia und Aullengruppe) der
voralinierten 16S-Matrix finden. Waren die Sequenzen identisch, konnte die
Strukturinformation einfach Ubertragen werden, waren sie nicht identisch mussten die

Strukturinformationen neu zugeordnet werden. Dies geschah auf zwei Arten:

1. Mit dem webbasierten Programm Mfold (ZUKER 2003). Der entsprechende
Abschnitt der Sequenz aus der Alinierung wurde in das Programm kopiert.
Mfold schlug eine oder mehrere verschiedene Faltungen vor. Diese wurden
mit den Faltungen der gleichen Abschnitte der anderen Remipedia
verglichen. Die Faltung mit den gréRten Ubereinstimmungen wurde
ausgewahilt.

2. Per Hand. Dabei wurde eine Zuordnung angestrebt, deren Struktur eine
moglichst groke Ubereinstimmung mit der von Artemia salina aufweist.

Auf diese Art wurde jedes Nukleotid der gesamten Alinierung Uberpruft. Zur
Uberprifung der Zuordnungen der Sequenzabschnitte zu den Strukturen wurde die
Alinierung anschlieBend in eine bestehende Strukturalinierung integriert, die
freundlicherweise von Karl Kjer (Rutgers University, Dept. Entomology, New
Brunswick, USA) zur Verfugung gestellt wurde. Es handelt sich um eine Matrix aus
12S, 16S und einer transfer-RNA mit 123 Taxa, darunter auch Crustacea wie
Pagurus Fabricius, 1775 und Artemia Leach, 1819, aber auch Insekten wie
Campodea (Diplura).

Abschnitte, die keiner Struktur (stem/loop) zugeordnet werden konnten, wurden in
der Alinierung markiert. Diese wurden per Hand optimiert, indem nach gemeinsamen
Motiven aller Remipedia-Sequenzen gesucht und diese geordnet wurden. Diese
Arbeit wurde unabhangig voneinander von drei verschiedenen Mitarbeitern der
Arbeitsgruppe Konemann (Institut fur Tierokologie und Zellbiologie, Stiftung
Tierarztliche Hochschule Hannover) durchgefuhrt und die Ergebnisse in einer finalen

Alinierung zusammengetragen.
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Zum Schluss wurde die Alinierung in ein Nexus-Format Ubertragen und die
Strukturinformation in der Punkt-Klammer-Schreibweise zugefligt. Die Leerzeichen,
Klammern und Striche, die wahrend des manuellen Bearbeitens eingefugt worden
sind, wurden geldscht und die Bindestriche (gaps) die sich aullerhalb der
sequenzierten Abschnitte befanden, durch Fragezeichen ersetzt. Fragezeichen
stehen fur unbekannte Nukleotide, Bindestriche fur Deletionen. Die am Anfang
eingefugte Artemia-Sequenz wurde wieder entfernt, da sie nur als Leitsequenz fur

die manuelle Alinierung diente.

Die Alinierung der 18S-rRNA-Sequenzen geschah nach dem gleichen Prinzip wie
bei den 16S-rRNA-Sequenzen. Zur Vereinfachung wurde fur die grobe Einteilung
eine bereits bestehende Strukturalinierung von Karl Kjer (Insect 18S alignment_.rtf,
http://www.mosquito.rutgers.edu/pdata.htm) eingesetzt. Als graphische Darstellung
wurde die Sekundarstruktur von Daphnia pulex (Genbank Nummer AF014011) der
European Ribosomal RNA Database verwendet (s. Abb. 7.3) verwendet. Die fur die
Strukturalinierung verwendeten Sequenzen aus Genbank sind in Tab 2.1 aufgelistet.

Tabelle 2.1 Liste der in der 18S-rRNA-Strukturalinierung eingesetzten Genbank-Sequenzen

Artname Genbank Nummer
Campodea tillyardi AF173234.1
Semibalanus balanoides EU370426.1
Calanus finmarchicus AF367719.1
Penaeus semisulcatus DQ079766.1
Paranebalia longipes EF189630.1
Argulus nobilis M27187.1
Hutchinsoniella macrocantha L81935.1
Branchinella occidentalis AY744888.1
Speleonectes tulumensis L81936.1
Speleonectes gironensis AF370794.1
Pleomothra apletocheles GU067681
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2.10 Analysen

Es wurden funf verschiedene Analysen durchgefuhrt (s. Tabelle 2.2). Die Gene
wurden zunachst einzeln analysiert. Dazu wurden Matrizen der einzelnen Marker
erstellt und die Enden getrimmt. Diese Matrizen wurden mit Modeltest v2 (NYLANDER
2004) analysiert und das nach dem ,Akaike Information Criterion“ AlIC (AKAIKE 1974)
empfohlene Substitutionsmodell ausgewahlt. Parallel dazu wurden weitere
Substitutionsmodelle erstellt (s. Abb. 2.4). Die verwendeten Substitutionsmodelle
finden sich in den MrBayes-Blocken im Anhang A. Die Bayesischen Analysen
wurden mit dem Programm MrBayes 3.1.2 (HUELSENBECK & RoONauisT 2001)
durchgefuhrt.

Tabelle 2.2 Unterschiede der MrBayes-Parameter der verschiedenen Analysen (ntax = Anzahl Taxa, nchar =

Anzahl Merkmale, ngen = Anzahl Generationen, nchain = Anzahl der Marcov-Ketten).

Analyse Gen(e) ntax nchar ngen (Mio.) nchains
Lauf 1 COl 27 657 20 10
Lauf 2 16S 25 694 20 10
Lauf 3 H3 27 328 20 10
Lauf 4 COl, 16S, H3 30 1679 20 10
Lauf 5 COl 43 657 10 4
Lauf 6 COl, 16S, H3 30 1679 20 10
Lauf 7 COl, 16S, H3 30 1679 20 10

[ Matrix erstellen }
|

i

I

Baumevaluation

[ Baumevaluation }
| * |
[Erstellen Gesamtmatrix ]

Abbildung 2.4 FlieBschema Erstellung Gesamtmatrix

( ) 4 Auswahl )
Modeltest Substituti dell
9 )\ Substitutionsmodelle
3 ——
MrBayes Analyse MrBayes Analyse
(& _J - _J
[ )
J
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Die so erhaltenen Baume wurden hinsichtlich ihrer Auflosung und Stabilitat
bewertet. Die besten Kombinationen von Matrix und Substitutionsmodell wurden fir

die einzelnen Gene ausgewahlt, in eine Gesamtmatrix integriert und analysiert.

Die BLAST-Ergebnisse der 16S-rRNA-Sequenz von Speleonectes gironensis
waren nicht eindeutig. Daher wurden zwei alternative Laufe durchgefuhrt. In der
Matrix von Lauf 4 ist die 16S-rRNA-Sequenz von S. gironensis enthalten, in der
Matrix von Lauf 6 wurde sie ausgeschlossen. Da es ebenso Zweifel an der
Korrektheit der COI-Sequenz von Pleomothra fragilis gab (siehe Diskussion
Genetische Distanzen, Kapitel 4.3), wurde diese gemeinsam mit der 16S-rRNA-
Sequenz von Speleonectes gironensis aus der Gesamtmatrix von Lauf 7 entfernt
(Lauf 7). Samtliche Parameter der beiden Analysen entsprachen dabei denen von
Lauf 4. Die in allen Analysen verwendeten Parameter sind in der Tabelle 2.3
dargestellt. Die Substitutionsmodelle und charactersets finden sich in den MrBayes-
Blocken im Anhang A.

Tabelle 2.3 Gemeinsamer MrBayes-Block

seed=1234 temp=0.20 relburnin=yes
swapseed=1234 reweight=(0,0) burnin=0
printfreq=1000 printall=yes burninfrac=0.25
samplefreq=1000 printmax=8 stoprule=no
nruns=2 mcmcdiagn=yes stopval=0.01
swapfreq=1 diagnfreq=10000 startingtree=random
nswaps=1 minpartfreq=0.1 nperts=0
savebrlens=yes allchains=yes ordertaxa=no;
allcomps=no

2.11 Genetische Distanz

Die genetischen Distanzen des umfassenderen COIl-Datensatzes wurden mit dem
Programm MEGA 4.0.2 (TAMURA et al. 2007) ermittelt. Die Zusammenfassung der
Parameter ist in Tabelle 2.4 dargestellt.

Tabelle 2.4 Zusammenfassung der Analysenparameter der genetischen Distanz.

Data Type: Nucleotide (Coding)
Analysis: Pairwise distance calculation
Compute: Distance only

Include Sites

Gap/Missing Data: Complete Deletion

Codon Positions: 1%+2"+3+Noncoding
Substitution Model

Model: Nucleotide: p-distance
Substitution to Include: d: Transitions + Transversion
Pattern among Lineages: = Same (Homogeneous)
Rates among Sites: Uniform rates
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3 Ergebnisse

3.1 Sequenzen
Im Rahmen dieses Projekts konnten fur eine Vielzahl von Arten der Remipedia

zahlreiche neue Sequenzen der Gene Cytochrom Oxidase Untereinheit 1 (COl),
16S-rRNA und Histon Komplex 3) generiert werden (siehe Tab. 3.1).

Tabelle 3.1 Generierte Remipedia-Sequenzen nach Arten aufgelistet. Die Zahlen bezeichnen den
sequenzierten Abschnitt im Bezug auf die jeweilige Referenzsequenz (COIl und 16S = S. tulumensis (Genbank
Nummer NC_005938), H3 = Homo sapiens NM_003493 (Genbank Nummer). In Klammern neben dem Gen-

Namen ist die Gesamtlange (in Basenpaaren) der Referenzsequenz angegeben.

Art Probennummer  COI (1539) H3 (411) 16S (1333)
G. robustus 03-19 58 638 24 351 152 1216
AB-06-RS1 4 702 - - - -
Gn. frondosus 06-048-4 63 656 - - 232 119
06-047-8 - - 24 351 - -
06-50 - - 24 351 - -
AB06-SS-4.1 - - - - 609 1196
Gn. schrami 07-048-2 85 702 - - 662 1246
07-49 - - 24 351 - -

BH-1 Eleuthera 85 702 - - - -

P. apletocheles AB06-DC-5.1 20 1121 24 351 - -
ABO06-RS-2 101 702 - - 638 1250
AB06-SS-2 90 661 - - 697 1113
AB-06-L2 88 681 - - - -
P. fragilis BH_EC 126 702 - - - -
P. n. sp. 07-038 44 702 24 351 662 1158
C. elmorei 07-035B 44 702 24 351 231 1196
C. haptodiscus AB06-SS-1.1 20 674 24 351 130 1230
C. longulus C3-04-23 69 667 24 351 - -
04-20 - - 24 351 - -
L. entrichoma 03-16 223 684 24 351 648 1229
L. exleyi BES-10169 44 1066 24 351 136 1241
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Fortsetzung Tabelle 3.1

Art Probennummer COI (1539) H3 (411) 16S (1333)
S. atlantida Lz 2.3 95 702 - - 169 1173
LZ 2.1 - - 24 351 169 1132
Dzul 9999-GBIF - - - - 334 1132
LZ 1.1 - - - - 294 1123
S. benjamini 06-047-2 88 702 24 351 133 1209
06-046-1 44 702 24 351 - -
04-23 606 1209
AB06-SS-3 46 702 - - 620 1209
ABO06-TM-1 44 1313 - - 619 1209
S. emersoni 05-020-01 85 702 - - - -
05-020-02 44 702 - - - -
05-022-01 66 702 24 351 153 1229
05-022-02 44 702 - - - -
05-022-03 88 702 - - - -
S. fuchscockburni 09-005 85 702 24 351 - -
S. gironensis - - 24 351 668 1210
S. kakuki 04-021-1 44 702 - - 604 1234
04-021-2 44 637 - - - -
BH-330 - - 24 351 136 1234
S. lucayensis ABO06-LR-1 44 702 24 351 657 1215
S.n.sp.2 AB-06-047-6 85 702 - - 659 1082
S.n.sp. 4 AB06-DC-1.1 217 943 - - 649 1235
S. ondinae Lz1.2 36 707 24 351 165 1171
S. parabenjamini 04-023_SK - - 24 351 661 1068
S. tulumensis - - 24 351 - -
S. cf. tulumensis YUC-04-4C 63 1266 - - - -
28 VIII 03 63 1266 - - - -
CC-044B2 62 1266 - - - -
06-41H - - 24 351 661 1084
S. williamsi 08-033-4 44 702 24 351 713 1196
M. yagerae 03-18 - - 24 351 - -

Zusatzlich konnten

im Rahmen dieses Projekts fur einige Remipedienarten

Abschnitte des 18S-rRNA-Gens (Godzillius robustus, Cryptocorynetes elmorei,

Cryptocorynetes haptodiscus, Lasionectes exleyi) oder sogar das gesamte Gen

(Pleomothra

apletocheles,

Genbank-Nummer

GU067681)
sequenziert werden (s. Strukturalinierung 18S-rRNA, Kapitel 7.6).

amplifiziert

und
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3.2 Phylogenetische Topologien

3.2.1Lauf 1 (COI)

In Lauf 1 wurde nur COI als Marker verwendet und dabei fur jede Codonposition
ein individuelles Substitutionsmodell definiert (siehe Anhang A Genetik). Das
Ergebnis zeigt einen Konsensusbaum mit hoher Auflosung (siehe Abb. 3.1 A).
Lediglich an der Basis findet man eine Polytomie bestehend aus einer Klade mit allen
Remipedia (pp-Wert = 1,00), Campodea tillyardi (als Vertreter der Hexapoda) und
einer Klade bestehend aus weiteren Vertretern der Aulengruppe [(Penaeus
monodon + Hutchinsoniella macracantha) + Branchinella occidentalis]. Eine zweite
Polytomie findet sich an der Basis der Speleonectes-Klade. Die Remipedia selbst
erscheinen monophyletisch. Sie teilen sich in zwei Gruppen. An der Basis befindet
sich eine kleinere Gruppe bestehend aus [Godzillius robustus + (Godzilliognomus
frondosus + GodZzilliognomus schrami)] (Abb. 3.1 AA). Die Unterstutzungswerte sind
mit 0,91 und 1,00 sehr hoch.

Die groRere Klade umfasst die Speleonectiden sowie Pleomothra apletocheles
und Pleomothra fragilis Koenemann et al., 2008. Fast alle Knoten in dieser Klade
zeigen hohe Unterstutzungswerte zwischen 0,83 und 1,00. An der Basis dieser
grofRen Klade steht einzeln Lasionectes exleyi.

Anschliellend zeigt sich die bereits oben erwahnte Polytomie. Sie besteht aus
Speleonectes benjamini, der Klade der Cryptocorynetes-Arten und einer grol3en
Gruppe von Speleonectiden, inklusive der Pleomothra-Arten. Die Gattung
Cryptocorynetes ist monophyletisch (Abb. 3.1 AF). An der Basis der gro3en Gruppe
steht eine Klade bestehend aus [(S. atlantida + S. ondinae) + (S. emersoni + S.
williamsi)] (Abb. 3.1 AE). Weiter verzweigt sich die grole Gruppe in zwei
Hauptkladen (Kladen C und D, Abb. 3.1). Dieser Knoten hat nur einen geringen
Unterstitzungswert von 0,63. In Klade C bilden die Vertreter von der Yucatan-
Halbinsel [(Speleonectes tulumensis + Speleonectes cf. tulumensis) + Speleonectes
fuchscockburni] eine eigene Gruppe (Abb. 3.1 AC). Klade D beinhaltet [L. entrichoma
+ (S. kakuki + S. lucayensis)]. An deren Basis steht S. gironensis (Abb. 3.1 AD).
Daneben befinden sich die beiden unbeschriebenen Arten gemeinsam im

Schwestergruppenverhaltnis zu der monophyletischen Gattung Pleomothra (Abb.
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3.1 AB). Micropacter yagerae sowie Speleonectes parabenjamini sind in dieser

Analyse nicht vertreten, da fur diese Arten keine Sequenz generiert werden konnte.

— C. tillyardi
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Abbildung 3.1 A = Konsensusbaum Lauf 1 (COIl) und B = Konsensusbaum Lauf 2 (16S). An den Knoten sind

jeweils die pp-Werte angegeben.
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3.2.2Lauf 2 (16S)

In Lauf 2 wurde nur ein Marker (16S) mit einem GTR+G+| Modell verwendet. Bei
dem resultierenden Konsensusbaum fallt als erstes die polytomische Aul3engruppe
auf. Innerhalb der Klade der Remipedia stehen erneut die Godzillidae (ohne
Pleomothra) an der Basis (Abb. 3.1 BA). Die Gattung Pleomothra ist wieder
monophyletisch. Auch die Klade B, bestehend aus [L. entfrichoma + (S. kakuki + S.
lucayensis)], ist vorhanden (Abb. 3.1 BB), ebenso die Klade D (S. atlantida + S.
ondinae), die wiederum im Schwestergruppenverhaltnis zu (S. emersoni + S.

williamsi) (Abb. 3.1 BD). Folgende Punkte unterscheiden sich von Lauf 1:

* Die Unterstutzungswerte sind niedriger.

* Lasionectes exleyi steht nicht mehr allein an der Basis der Speleonectidae
(plus Pleomothra), sondern ist nun das Schwestertaxon der Gattung
Cryptocorynetes. Allerdings ist die Unterstutzung fur diesen Knoten mit 0,54
nur sehr gering. Dieser Klade stehen (S. benjamini + S. parabenjamini)
gegenuber, deren gemeinsamer Knoten auch nur mit 0,54 unterstutzt wird.
Insgesamt sind die pp-Werte relativ gering (Abb. 3.1 BF).

» Speleonectes fuchscockburni, S. gironensis und Cryptocorynetes longulus
fehlen in dieser Analyse, da fur diese Arten keine Sequenz generiert

werden konnte.

3.2.3Lauf 3 (H3)

Es handelt sich bei Lauf 3 um eine Analyse mit nur einem Marker (H3). Der
Konsensusbaum ist relativ schlecht aufgelost. Es finden sich mehrere Polytomien,
die Unterstitzungswerte sind relativ niedrig. Die Remipedia sind nicht
monophyletisch. Die Godzillidae (ohne Pleomothra) (Abb. 3.2 A) stehen nicht mehr
an der Basis der Remipedia, sondern bilden eine Polytomie mit den Vertretern der
monophyletischen Gattung Cryptocorynetes (Abb. 3.2 B) sowie den morphologisch
sehr ahnlichen Arten S. benjamini und S. parabenjamini (Abb. 3.2 C). Die
monophyletischen Pleomothra-Arten bilden mit der Gruppe [L. entrichoma + (S.
kakuki + S. lucayensis)] sowie den Arten der Yucatan-Halbinsel eine Polytomie (Abb.
3.2 D). Speleonectes ondinae und S. atlantida sind Schwestertaxa. Speleonectes
gironensis bildet zusammen mit Hutchinsoniella macracantha und einer grof3en
Klade mit allen Ubrigen Remipedia eine Polytomie. Micropacter yagerae befindet sich
als Schwestertaxon von Branchinella occidentalis in der Aul3engruppe.
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Abbildung 3.2 Konsensusbaum Lauf 3 (H3). An den Knoten sind jeweils die pp-Werte angegeben.
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3.2.4Lauf 4 (COI, 16S und H3)

In Lauf 4 wurden die drei Marker COIl, H3 und 16S in einer Matrix
zusammengefasst und analysiert. Das Ergebnis ist ein Baum mit hoher Auflésung
(siehe Abb. 3.3). Lediglich an der Basis befindet sich eine Polytomie bestehend aus
einer Klade mit Remipedia, Campodea fillyardi (als Vertreter der Hexapoda), und
einer Klade bestehend aus den Vertretern der AulRengruppe [(Penaeus monodon +
Hutchinsoniella macracantha) + Branchinella occidentalis]. Die Remipedia selbst
erscheinen monophyletisch. An ihrer Basis steht einzeln als Schwestertaxon zu allen
ubrigen Remipedia Micropacter yagerae. Diese Position von M. yagerae wird jedoch
durch einen pp-Wert von 0,61 nur gering unterstutzt. Danach folgt eine Aufteilung in
zwei Hauptgruppen (Klade A, sowie Kladen B-F), der pp-Wert hierbei ist 1,00. Eine
der beiden Hauptgruppen ist eine kleinere Klade (Abb. 3.3 A) bestehend aus
[Godzillius robustus + (Godzilliognomus frondosus + Godzilliognomus schrami)]. Fast
alle Knoten dieser Gruppe zeigen maximale Unterstitzung. Die grof3e Klade auf der
anderen Seite umfasst alle Speleonectiden sowie Pleomothra apletocheles und
Pleomothra fragilis. Alle Knoten in dieser Klade zeigen hohe Unterstutzungswerte
zwischen 0,91 und 1,00. An der Basis dieser grof3en Klade steht einzeln Lasionectes
exleyi. Im Folgenden findet man zunachst eine Aufspaltung in eine kleinere Gruppe
(Abb. 3.3 F), die (Speleonectes benjamini + Speleonectes parabenjamini) als
Schwestergruppe zu den Vertretern der Gattung Cryptocorynetes beinhaltet und eine
groBRere Gruppe, die sich wiederum in zwei Hauptgruppen teilt. In der ersten
Hauptgruppe erscheinen basal als Klade die beiden noch nicht beschriebenen
Speleonectes-Arten. |hre Schwestergruppe bilden einerseits die monophyletische
Gruppe der Pleomothra-Arten (Abb. 3.3 B), andererseits eine Klade mit [Lasionectes
entrichoma + (Speleonectes kakuki + Speleonectes lucayensis)] (Abb. 3.3 C). In der
anderen Hauptgruppe bilden die Vertreter von der Yucatan Halbinsel [(Speleonectes
tulumensis + Speleonectes cf. tulumensis) + Speleonectes fuchscockburni] eine
eigene Klade (Abb. 3.3 E). Diese hat einen pp-Wert von 1,00. Allerdings ist der Wert
am Knoten von (S. tulumensis + S. cf. tulumensis) nur 0,63. Ihnen gegenuber steht
eine Klade bestehend aus [Speleonectes gironensis + ((Speleonectes atlantida +
Speleonectes ondinae) + (Speleonectes emersoni + Speleonectes williamsi)] (siehe
Abb. 3.3 D).
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Abbildung 3.3 Konsensusbaum Lauf 4, 6 und 7. Da sich die Badume der drei Laufe (bis auf die Auengruppe

und das Fehlen von P. fragilis in Lauf 7) nur in ihren pp-Werten unterscheiden, wurden sie in einer Abbildung

zusammengefasst. An den Knoten sind jeweils die pp-Werte in folgender Reihenfolge: Lauf 4/Lauf 6/Lauf 7

angegeben. Waren bei allen drei Analysen die Werte gleich, ist nur ein Wert angegeben. Das X bei Pleomothra

signalisiert, dass dieser Knoten in der Analyse Lauf 7 nicht existierte. Die polytomische AulRengruppe von Lauf 6

und 7 wurde aus Griinden der Ubersichtlichkeit weggelassen.
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3.2.5Lauf 5 (COI)

In Lauf 5 wurde ebenfalls nur COI als Marker verwendet, im Unterschied zu Lauf 1
sind hier jedoch alle im Rahmen dieser Arbeit generierten COl Sequenzen der
Remipedia eingesetzt worden. Daher sind manche Taxa mit mehreren Sequenzen
vertreten, manche aber auch nur mit einer Sequenz. Das Ziel war, fur moglichst viele
Arten Proben mehrerer Standorte zu analysieren, um ggf. Hinweise auf die
Verbreitung und / oder das Vorkommen kryptischer Arten zu finden. Es wurde das

Codonmodell fiir Invertebratenmitochondrien verwendet.

Die Topologien der Konsensusbdaume von Lauf 1 und Lauf § sind nahezu
identisch. Lediglich in der Aul3engruppe bilden Penaeus monodon und Branchinella
occidentalis eine Schwestergruppe, bei Lauf 1 sind es Penaeus monodon und
Hutchinsoniella macracantha. AulRerdem ist die Polytomie von Lauf 1, die unter
anderem Cryptocorynetes-Arten und S. benjamini beinhaltet, in Lauf 5 aufgelost
(siehe Abbildung 3.4). Hier bilden S. benjamini und die Cryptocorynetes-Vertreter
eine eigene Klade (E), allerdings ist der Unterstutzungswert sehr gering (0,59).
Deutlich gestiegen hingegen ist der pp-Wert fur den Knoten der Klade, die sich aus
den Kladen B, C und D zusammensetzt. In Lauf 5 ist er 0,92 gegenuber 0,63 von
Lauf 1. Auch der Wert der Pleomothra-Speleonectes n. sp.-Klade steigt von 0,83
(Lauf 1) auf 0,96 (Lauf 5). Insgesamt sind die Unterstutzungswerte fur den
Konsensusbaum sehr hoch.

Der Baum von Lauf 5 ist dem aus Lauf 4 sehr ahnlich. Auch hier sind die
Remipedia monophyletisch und genau wie in Lauf 4 spalten sich die Remipedia in
die Godzilliden (ohne Pleomothra) und die Uubrigen Speleonectiden (sowie
Pleomothra). An der Basis dieser Klade steht ebenfalls L. exleyi als einzelne Art.

Folgende Unterschiede zeigen sich im Vergleich zum Lauf 4:

* Innerhalb der Aullengruppe gibt es einen Wechsel: war zuvor Penaeus
naher mit Hutchinsoniella verwandt, bildet er nun eine Klade mit
Branchinella.

* Micropacter yagerae und S. parabenjamini sind nicht vertreten.

* Die Pleomothra-Arten (Abb. 3.4 B) haben hier als Schwestergruppe die
bisher nicht beschriebenen Speleonectes-Arten (S. n. sp. 2 + S. n. sp. 4).
Ihnen gegenuber stehen nun die S. tulumensis-Vertreter sowie S.
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fuchscockburni, die sich zuvor auf dem Ast der zweiten grofen
Speleonectidengruppe (Abb. 3.4 E und D) befanden.

Speleonectes gironensis ist nicht mehr in der Klade [(S. ondinae
+ S. atlantida) + (S. emersoni + S. williamsi)] vertreten, sondern ist jetzt das
Schwestertaxon zur Gruppe [L. entrichoma + (S. kakuki + S. lucayensis)].
Diese bilden eine eigene Klade innerhalb der Speleonectiden (Abb. 3.4 D).
Die Klade aus den Cryptocorynetes-Arten und Speleonectes benjamini
findet sich auch hier. Allerdings fehlt im Vergleich zu Lauf 4 S.

parabenjamini und der Knoten wird mit 0,59 nur wenig unterstutzt.
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Campodea tillyardi Hexapoda
Penaeus monodon Malacostraca
0,73 i Branchinella occidentalis Branchiopoda
Hutchinsoniella macracantha Cephalocarida

— Godzillius robustus 03-19 -
1

| A Godzillius robustus AB 06-RS-1

1
— GodZzilliognomus frondosus F)527839 A
.

[1Godzilliognomus schrami BH-1
Godzilliognomus schrami BH-2 —

Pleomothra apletocheles FJ527838 —

Pleomothra apletocheles F1527840
- ™ pleomothra apletocheles GU067682
Pleomothra apletocheles AB 06-DC5.1

Pleomothra fragilis

0,96 '————— Pleomothra n. sp. 07-038 —
Speleonectes n. sp. 2 AB 06-047-6
4' 1
Speleonectes n. sp. 4 AB 06-DC-1-1

1 Speleonectes tulumensis NC_005938 —

0,8
0,92 Speleonectes cf. tulumensis 28 VIl 03
Speleonectes cf. tulumensis YUC-04-4C C
1 L Speleonectes cf. tulumensis CC-04-4b2

092 Speleonectes fuchscockburni 09-005 —

Lasionects entrichoma —

1 Speleonectes kakuki 04-021-1
4' 1
Speleonectes kakuki 04-021-2 D

—1

Speleonectes lucayensis AB 06-LR-1

Speleonectes gironensis AF370851 —

Speleonectes atlantida F1905040 -

Speleonectes ondinae F)905037

Speleonectes emersoni 05-020-1

Speleonectes emersoni 05-020-2
Speleonectes emersoni 05-022-1
Speleonectes emersoni 05-022-2

Speleonectes emersoni 05-022-3

Speleonectes williamsi 08-33-4 —
Cryptocorynetes elmorei 07-35B —
Cryptocorynetes longulus 04-23

Cryptocorynetes haptodiscus F)527837

Speleonectes benjamini F)527841 F
1Speleonectes benjamini AB 06-TM-1
Speleonectes benjamini AB 06-SS-3

Speleonectes benjamini 06-046-1 —

Lasionectes exleyi

0,2

Abbildung 3.4 Konsensusbaum Lauf 5. An den Knoten sind jeweils die pp-Werte angegeben.
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3.2.6Laufe 6 +7

Fir einen besseren, direkten Vergleich wurden die Abbildungen der
Konsensusbaume von den Laufen 4, 6 und 7 zusammengelegt (siehe Abb. 3.3).

Das Ergebnis von Lauf 6 (ohne 16S-rRNA-Sequenz von S. gironensis) entsprach
in der Topologie genau dem vorangegangenen Baum aus Lauf 4, jedoch kollabierte
hier die AulRengruppe. Bezuglich der Unterstutzungswerte zeigt sich in den meisten
Fallen eine Verbesserung, allerdings sind auch einige wenige Knoten schlechter
unterstutzt (siehe Abb. 3.3).

Der Konsensusbaum von Lauf 7 (ohne die 16S-rRNA-Sequenz von Speleonectes
gironensis und die COI-Sequenz von Pleomothra fragilis) entsprach dem von Lauf 6
(jedoch fehlte der Ast von P. fragilis). Nur ein pp-Wert stieg bei der S. tulumensis-
Klade von 0,64 auf 0,65 (siehe Abb. 3.3).

3.3 Genetische Distanzen

Fur den COl-Datensatz von Lauf 5 wurden die p-Distanzen ermittelt. Die
Hochstwerte innerhalb der Remipedia liegen bei 0,29 (z.B. zwischen Speleonectes
benjamini und Pleomothra apletocheles), der niedrigste interspezifische Wert bei
0,13 zwischen Cryptocorynetes haptodiscus und Cryptocorynetes longulus. Die
intraspezifischen p-Distanzen liegen meist bei 0,00 und 0,01. Lediglich bei den
beiden Proben von G. robustus lasst sich hohere p-Distanz von 0,12 feststellen.
Auffallig ist aullerdem die Distanz von 0,00 zwischen den Proben von P.
apletocheles und der von P. fragilis. Samtliche Werte sind in Tabelle 3.2 dargestellt.
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Tabelle 3.2 Genetische Distanzen (p-distances) des COIl-Datensatzes von Lauf 5.
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Diskussion

4 Diskussion

In der vorliegenden Arbeit wurde die Phylogenie der Remipedia mit Hilfe
verschiedener molekularer Marker untersucht. Um eine Ubersicht (iber die
Ergebnisse der Laufe zu geben sind die wichtigsten Kladen der einzelnen Analysen
noch einmal graphisch in Form eines sogenannten Navajo-Rug-Diagramms
dargestellt (s. Abb. 4.1).

Lauf 1
Lauf 2
Lauf 3
Lauf 4
Lauf 5

Remipedia

Speleonectidae

Godzilliidae

Speleonectes
Cryptocorynetes

Lasionectes

Godzillidae (ohne Pleomothra)

Pleomothra

L. entrichoma + S. kakuki + S. lucayensis
Cryptocorynetes + S. benjamini

S. tulumensis + S. cf tulumensis + S. fuchscockburni

S. atlantida + S. ondinae + S. williamsi + S. emersoni

Abbildung 4.1 Navajo Rug-Diagramm mit den wichtigsten Kladen aller Laufe. Schwarze Felder bedeuten,
dass die Klade / Gruppe monophyletisch ist, weilRe Felder bedeuten eine nicht monophyletische Klade / Gruppe.

1 = plus S. parabenjamini, 2 = ohne S. fuchscockburni.
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4.1 Definitionen von morphologischen Begriffen

Da die Ergebnisse im Zusammenhang mit morphologischen Merkmalen diskutiert

werden, ist es notig zunachst einige Begriffe zu definieren.

Brachium

Dorn

Ellenbogen

Heteromorph

Isomorph

Lacertus

Aus dem Lateinischen, bedeutet ,Unterarm®. Der Terminus
bezieht sich auf alle Segmente distal des Ellenbogens, inklusive
der Terminalklaue (KOENEMANN et al. 2007b).

Kraftige, massive Seta (WOLLERMANN et al. 2007).

Der Punkt der die gro3te Beugung bei 1. Maxille, 2. Maxille und
Maxilliped erlaubt. Er trennt den proximalen, meist stabilen Teil
von dem distalen, eher schlanken Teil (KOENEMANN et al. 2007b).
Dieser Ausdruck bezieht sich auf Sternalleisten die auf
verschiedenen Rumpfsterniten des selben Tieres unterschiedlich
geformt sind. Zum Beispiel ist bei einigen Taxa die Sternalleiste
auf dem 14. Rumpfsegment (hier befinden sich die mannlichen
Gonoporen) als vergrolderte, lobenahnliche Struktur ausgebildet
(KOENEMANN et al. 2007c). Die Veranderungen konnen sich aber
auch uber eine Anzahl von Rumpfsegmenten erstrecken (s. Tab.
4.2).

Dieser Ausdruck bezieht sich auf Falle in denen die
Sternalleisten gleich oder sehr einheitlich auf dem ganzen Tier
sind, d.h. keine besonderen Strukturen auf Rumpfsegment 14
oder anderswo ausgebildet sind (KOENEMANN et al. 2007c).

Aus dem Lateinischen, bedeutet ,Oberarm®. Dieser Terminus
bezieht sich auf das Segment von 1. Maxilla, 2. Maxilla und
Maxiliped das proximal des Ellenbogens liegt und
typischerweise stark vergrofdert ist (KOENEMANN et al. 2007Db).

Rumpfsegmente Werden nach dem ersten Segment nach den Maxillipeden

Setae

gezahlt (KOENEMANN et al. 2007b).

In dieser Arbeit wird nach WOLLERMANN et al. (2007) jede
cuticulare gegliederte Erweiterung (d.h. die Uuber eine
Gelenkpfanne verfugt) als Seta bezeichnet.
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4.2 Diskussion der Topologien / Systematik

Zunachst lasst sich feststellen, dass die Ergebnisse der in dieser Arbeit
durchgefuhrten  phylogenetischen  Analysen grundlegend der derzeitigen
taxonomischen Struktur widersprechen. Daher werden im folgenden Abschnitt
alternative Moglichkeiten (AM) diskutiert. Soweit nicht anders kenntlich gemacht
beziehen sich alle Kladen-Bezeichnungen im Folgenden auf den Konsensusbaum
von Lauf 4 (siehe Ergebnisteil, Abbildung 3.3).

4.2.1 Alternative Moglichkeit 1 (AM1)

Bei diesem Konzept werden alle bisherigen Taxa nach Moglichkeit erhalten und
bei Bedarf neu definiert.

Micropacteridae

Lauf 4 (mit den Markern COI, 16S und H3) unterstutzt den Status der Familie
Micropacteridae. Micropacter yagerae bildet dort das basale Taxon innerhalb der
Remipedia. Allerdings ist die Unterstitzung dieses Knotens mit einem pp-Wert von
0,61 relativ gering. Auch stand fur M. yagerae als Marker fur die phylogenetische
Analyse nur eine H3-Sequenz zur Verfugung.

In dem Konsensusbaum der Analyse des H3-Datensatzes hingegen erscheint
Hutchinsoniella macracantha innerhalb der Remipedia, Micropacter yagerae jedoch
in der Aufengruppe. Damit drangt sich der Verdacht auf, dass es sich um eine
Verwechselung der Sequenzen der beiden Taxa handeln konnte. Eine erneute
Uberprifung der H3-Sequenzen beider Datensatze mittels des Basic Local
Alignment Search Tool (BLAST) ergab jedoch fur H. macracantha die Bestatigung,
dass es sich tatsachlich um die in Genbank eingetragene H3-Sequenz von
Hutchinsoniella (AF110867.1) handelt. Es sollte hierbei jedoch berucksichtigt
werden, dass auch nur diese eine H3-Sequenz fur Cephalocariden zur Verfugung
steht. Die BLAST-Analyse zeigt in der Ergebnisliste nach H. macracantha eine Reihe
von Anneliden, sowie mehrere Nemertea und einen Mollusken. Der einzige Vertreter
der Crustacea ist ein Maxillopode: Lepas pectinata Spengler, 1793 (s. Tab. 7.6).
Dieses Ergebnis nahrt Zweifel an der Korrektheit der Cephalocarida-Sequenz in
Genbank.

Das BLAST-Ergebnis fur Micropacter yagerae ergibt als beste Treffer
uberwiegend Insekten (Ephemerida Huang et al., 2011 und Ensifera Chopard, 1920),
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sowie mit Raphitoma sp. einen Mollusken. Auch Kinorhyncha Reinhard, 1887
(Hakenrussler) sind in der Liste vertreten, aber keine Crustaceen-Arten (s. Abb. 7.7).
Es ist nicht auszuschliel3en, dass eine Kontamination der Micropacter-Probe zu dem
abweichenden Ergebnis der H3-Analyse gefuhrt hat. Zusammenfassend lasst sich
sagen, dass es sich bei einer der beiden oder sogar beiden H3-Sequenzen fur

Micropacter und Hutchinsoniella um Kontaminationen handeln konnte.

Micropacter yagerae ist der einzige bisher bekannte Vertreter der Familie
Speleonectidae. Trotzdem haben KOENEMANN et al. (2007c), in einer
phylogenetischen Untersuchung basierend auf morphologischen Merkmalen, den
Status der Micropacteridae als Familie bestatigt. Obwohl hier nur eine einzige
Micropacter-Sequenz fur die phylogenetische Analyse zur Verfugung stand und die
BLAST-Ergebnisse dafur kritisch zu bewerten sind, wird im Bezug auf den Status der
Micropacteridae der Argumentation von KOENEMANN et al. (2007b) gefolgt. Sie
weisen darauf hin, dass M. yagerae sich durch eine Reihe von Besonderheiten von
allen anderen Nectiopoda unterscheidet. Diese Autapomorphien sind nach
KOENEMANN et al. (2007b):

* Korperende: oval mit verschmolzenen Segmenten

2. Maxilla und Maxilliped: ungleiche terminale Klauenkomplexe
* Sternalleisten und Pleurotergiten: nahezu vollstandig reduziert
* Molare Fortsatze: mit relativ wenigen, aber massiven Dornen

* Frontalfilamente: mit dichotom verzweigtem subapikalem Fortsatz

Nach KOENEMANN et al. (2007b) ist eine Zuordnung von Micropacter zu den
Godzillidae problematisch, da deren Diagnose geschwacht wurde. Da Micropacter
nur einige wenige Symplesiomorphien mit den Speleonectidae teilt, erschiene auch
eine Zuordnung zu den Speleonectidae nicht sinnvoll. Der Status der Familie
Micropacteridae bleibt auch in der hier diskutierten Alternativen Moglichkeit 1
erhalten.
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Godzilliidae

Im Falle der Godzilliidae wird Pleomothra aus der Familie ausgeschlossen. Dieser
Ausschluss tragt zu einer deutlich stabileren Diagnose der Godzillidae bei. Denn
gleich mehrere Autapomorphien von Pleomothra, die mit den Synapomorphien von
Godzillius und Godzilliognomus nicht vereinbar sind, entfallen. Dabei handelt es sich

um:

* 1. Antenne: ventraler Ast aus 7 Segmenten bestehend

* 1. Maxille: 3. Endit fehlt vollstandig; 4. Endit ist distal gerichtet

* 2. Maxille und Maxilliped: 3. Segment, Behaarung aus blattartigen (P.
fragilis) oder kerzenformigen (P. apletocheles) Setae bestehend;
Klauenkomplex aus einem langen apikalen Dorn und kurzeren und
kleineren subapikalen Dornen

* Kopfschild: mit zwei posterolateralen Fortsatzen

* 1. Maxille: zweiter funktioneller Ellenbogen zwischen Segment 3 und 4;
Segment 4 massiv vergrol3ert, distal angeordneter Endit (bildet Greifeinheit

gemeinsam mit Segment 5 und terminalem Fangzahn)

Die Godzillidae ohne Pleomothra bleiben weiter bestehen.

Speleonectidae

Die Familie Speleonectidae bleibt erhalten. In diesem Falle muss aber Pleomothra
aufgrund der Topologien der phylogenetischen Analysen den Speleonectidae als
Gattung zugefugt werden. Pleomothra teilt folgende Synapomorphien der
Speleonectidae (bezogen auf die Diagnose von KOENEMANN et al. 2003):

* Sternalleisten: isomorph

1. Antenne: ventraler Ast mit 7 — 15 Segmenten

Mandibel: asymmetrisch

1. Maxille: Ellenbogen zwischen dem 3. und 4. Segment; Segment 2 mit

gelappten Enditen; Segment 4 medialer Rand erweitert

2. Maxille: Ellenbogen zwischen Segment 3 und 4

2. Maxille und Maxilliped: Segmente distal des Ellenbogens annahernd
gleich, bei 2. Maxille kurzer
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Hierzu sind jedoch einige Dinge anzumerken:

1.) YAGER (1989) beschreibt Pleomothra apletocheles mit einer 1. Maxille die aus
sechs Segmenten besteht. Auch KOENEMANN et al. (2008) fuhren bei P. fragilis sechs
Segmente in der Beschreibung der 1. Maxille auf. Das Segment proximal des
Terminalklauenkomplexes ist demnach nicht vorhanden. Sie diskutieren jedoch die
Moglichkeit, dass dieses Sechste der ursprunglichen sieben Segmente der 1. Maxille
nicht verloren gegangen, sondern stark modifiziert erhalten geblieben ist. Es ist also
nicht ausgeschlossen, dass Pleomothra auch das Kriterium der sieben Segmente der
1. Maxille erfillt.

2.) Bei dem Merkmal ,1. Maxille: Segment 4 medialer Rand erweitert” unterscheidet
sich die Auspragung des Enditen von Pleomothra von der bei allen anderen
Remipedia (siehe Autapomorphien in der Diskussion der Godzillidae im vorherigen
Absatz).

3.) Folgt man der Diagnose fur die Speleonectidae von KOENEMANN et al. (2003) trifft
das Merkmal ,Ellenbogen der 1. Maxille zwischen dem 3. und 4. Segment® flur
Pleomothra zu. Jedoch ergeben sich dabei drei Probleme:

* Im Falle von Pleomothra handelt es sich um ein zweites funktionelles
Gelenk das nicht homolog zu dem eigentlichen Ellenbogen der Ubrigen
Remipedia ist.

* Dieses Merkmal ist in der Diagnose der Familie Speleonectidae von
KOENEMANN et al. (2007b) nicht mehr aufgefuhrt.

* In der Veroffentlichung von KOENEMANN et al. (2003) scheint ein Fehler
vorzuliegen. Nach der Diagnose der Familie Speleonectidae in KOENEMANN
et al. (2003) befindet sich der Ellenbogen der 1. Maxille zwischen dem 3.
und 4. Segment. Nach dem Wortlaut der Beschreibung der 1. Maxille von
S. parabenjamini in eben dieser Veroffentlichung musste die Nummerierung
der Segmente wie in Abbildung 4.2 sein. Demnach ware der Ellenbogen
aber tatsachlich zwischen Segment 4 und 5 lokalisiert. Eventuell handelt es
sich dabei aber auch nur um einen Schreibfehler.
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Abbildung 4.2 Zeichnung der 1. Maxille von Speleonectes parabenjamini (aus KOENEMANN et al. 2003). Die

Nummerierung der Segmente erfolgte nach den Angaben im Text. Der Pfeil deutet auf den Ellenbogen.

Die Diagnose der Familie Speleonectidae grindet auf der Beschreibung von S.
lucayensis von YAGER 1981 und wurde von SCHRAM et al. (1986) und KOENEMANN et
al. (2003) uberarbeitet. KOENEMANN et al. (2007c) stellen fest, dass die ohnehin
schon instabile Diagnose der Speleonectidae durch das Hinzufigen von neu
beschriebenen Arten seit 1986 weiter geschwacht wurde.

Eine Einordnung von Pleomothra als Gattung in die Speleonectidae wurde auch
Autapomorphien mit einbringen, die im Widerspruch zu den Synapomorphien von
Cryptocorynetes, Lasionectes und Speleonectes stehen. Bezogen auf die Diagnose
von KOENEMANN et al. (2003) sind dies:

Kopfschild: trapezférmig, mit posterolateralen Fortsatzen

1. Antenne: ventraler Ast, kurz

1. Maxille: aus 6 Segmenten bestehend (siehe Anmerkungen im vorherigen
Absatz); Segment 3, Endit fehlt
2. Maxille und Maxilliped: Segmente distal vom Ellenbogen kirzer oder

gleichlang als die Segmente proximal des Ellenbogens.

Diese Autapomorphien weichen die ohnehin geschwachte Diagnose der
Speleonectidae weiter auf, daher ist die Alternative Moglichkeit 1 nicht sinnvoll und

wird verworfen.
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4.2.2 Alternative Méglichkeit 2 (AM2)

In diesem alternativen Konzept wird das bestehende taxonomische System innerhalb
der Nectiopoda vollstandig verworfen und anhand der Kladen der phylogenetischen
Analyse neu konstruiert.

Klade A
Die Godzillidae bleiben erhalten, jedoch wird Pleomothra aus der Familie
ausgeschlossen (s. Diskussion AM1 Godzillidae).

Klade B
Pleomothra erhalt den Status einer Familie. Damit wird die bereits diskutierte
Schwachung der Diagnose der Speleonectidae vermieden. Eine mogliche Diagnose

fur diese neue Familie ist:

Kopfschild: trapezformig, mit posterolateralen Fortsatzen

1. Antenne: ventraler Ast, kurz

1. Maxille: mit 6 Segmenten, Endit an Segment 3 nicht ausgebildet

2. Maxille und Maxilliped: Segmente distal vom Ellenbogen kurzer oder
gleichlang, als Segmente proximal des Ellenbogens

Klade C

Die paraphyletischen Speleonectidae werden aufgespalten, so dass die
ursprungliche Familie nunmehr auf die drei Arten S. lucayensis, S. kakuki und L.
entrichoma reduziert und neu definiert wird. Als Diagnose fur diese Uberarbeitete
Familie Speleonectidae kommen folgende Synapomorphien in Frage:

» Kopfschild: annahernd rechteckig bis leicht trapezformig

* 1. Antenne: Anzahl Segmente dorsaler Ast 12, ventraler Ast 8 — 10 (s. Abb.
43A)

* 2. Maxille: Setae entlang des distomedialen Randes in langen Reihen (s. Abb.
4.3 Bc)

* Maxilliped: mit vielen Setae besetzt, Rand durchgehend oder fast
durchgehend behaart (s. Abb. 10.3 Cg), Segment 4 verlangert bis stark
verlangert, bauchig/birnenformig erweitert (siehe Abbildung 4.3 Df)

* 2. Maxille und Maxilliped: Segment proximal vom Ellenbogen langer als
Segment distal vom Ellenbogen (s. Abb. 4.3 Ca>b;d>e)
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* Kaudalanhange: gleich lang oder kurzer als das Abdominalsegment (s. Abb.
43Dh<i)

8 - 10 Segmente

\ 12 Segmente

Abbildung 4.3 Erkldrung zu diagnostischen Merkmalen der Klade C am Beispiel von S. kakuki. A = 1.
Antenne, B = 1. Maxille, C = 2. Maxille, D = Maxilliped, E = Abdominalsegment und Kaudalanhdnge (aus
DAENEKAS et al. 2009, verandert).

Diese neue Familie Iasst sich in zwei Gattungen unterteilen. Die Erste besteht aus
Speleonectes kakuki und Speleonectes Ilucayensis, die andere bildet Lasionectes
entrichoma. Merkmale zur Unterscheidung sind in Tabelle 4.1 aufgefuhrt.

Tabelle 4.1 Morphologische Unterschiede zwischen den beiden neuen Gattungen von Klade C. (Seg. =
Segment, Mx1 = 1. Maxille, Mx2 = 2. Maxille, Mxp = Maxilliped). Zeichnungen der 1. Maxillen, 2. Maxillen und der
Maxillipeden aller beschriebenen Arten finden sich im Anhang B Morphologie)

L. entrichoma S. kakuki / S. lucayensis
Endit auf Seg. 4 Mx1 extrem ausgewolbt asymmetrisch, distal flach
auslaufend
Setae auf Mx2 und Mxp gleich lang unterschiedlich lang
Klauenkomplexe Mx2 und Mxp Langfinger-Typ Hufeisen-Typ
Verhaltnis von Seg. 4 zu 5 (Mxp) 1,18:1 1,49:1/1,47:1
Frontalfilamente (s. Abb. 4.4) segmentiert unsegmentiert
Fortsatz relativ lang Fortsatz relativ kurz
Ansatzstelle des Fortsatzes Ansatzstelle des
in der unteren Halfte des Fortsatzes in der oberen
Frontalfilaments Halfte des Frontalfilaments
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Erganzend zu der Tabelle zeigen beide Gattungen unterschiedliche
Sternalleistenmuster (s. Diskussion der Sternalleisten Klade C) und aulerdem
besitzt L. entrichoma im Gegensatz zu den beiden anderen Arten abgerundete
Sternalplatten.

Diese Reduzierung der Familie Speleonectidae macht die Einfuhrung zahlreicher
neuer Familien und Gattungen notig, um die ehemaligen Mitglieder der Familie zu
ordnen. Die Kladen (D+E), F und L. exleyi werden in den Status einer Familie

erhoben.

A B c

Abbildung 4.4 Darstellung der Frontalfilamente von A = L. entrichoma (YAGER & ScHRAM 1986), B = S.
lucayensis (SCHRAM et al. 1986) und C = S. kakuki (DAENEKAS et al. 2009).
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Klade D und E

Die Analysen zeigen unterschiedliche Ergebnisse im Bezug auf die Yucatan-Arten
S. tulumensis, S. cf. tulumensis und S. fuchscockburni. In zwei Analysen bilden sie
mit hohen Unterstutzungswerten (Lauf 1: 0,96 bzw. Lauf 5: 1) die Schwestergruppe
zu einer Klade bestehend aus den Pleomothra-Arten und S. n. sp. 2 sowie S. n. sp.
4. In Lauf 3 sind sie Teil einer polyphyletischen Gruppe mit Pleomothra und [L.
entrichoma + (S. kakuki + S. lucayensis)]. In den Laufen 4, 6 und 7 bilden sie die
Schwestergruppe zu der Kladen D bestehend aus [(S. ondinae + S. atlantida) + (S.
emersoni + S. williamsi)]. Aufgrund der molekularen Phylogenien lasst sich diese
Gruppe nicht eindeutig zuordnen.

Jedoch gibt es aus morphologischer Sicht einige Synapomorphien die sich die
Kladen D [(S. ondinae + S. atlantida) + (S. emersoni + S. williamsi)] und E [(S.

tulumensis + S. cf. tulumensis) + S. fuchscockburni] teilen:

* 1. Maxille: Segment 4, Endit klein und konisch (s. Abb. 4.5 Aa)
2. Maxille: Segment 3, Endit schmal, wenig bauchig (s. Abb. 4.5 Bd)
2. Maxille und Maxilliped: medialer Rand von Lacertus und Brachium mit

wenigen vereinzelten Setae oder kleinen Buscheln aus wenigen Setae (s.
Abb. 4.5 Be und Ch); Segment proximal und distal vom Ellenbogen etwa
gleichlang (s. Abb. 4.5 B b=cund Cf=gQ)

* Sternalleisten: isomorph

* Kaudalanhange: langer als Abdominalsegment (s. Abb. 4.5 D i <))

Aufgrund dieser Synapomorphien werden die Vertreter der Kladen D und E zu
einer neuen Familie zusammengefasst. Speleonectes gironensis wird wegen der
widerspruchlichen Topologien an dieser Stelle von der Diskussion ausgeschlossen.
Eine Besprechung der moglichen Zuordnung von S. gironensis findet sich im
Anschluss an diesen Abschnitt.
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Abbildung 4.5 Erkldrung zu diagnostischen Merkmalen der Kladen D und E am Beispiel von S. emersoni.
A = 1. Maxille, B = 2. Maxille, C = Maxilliped, D = Abdominalsegment und Kaudalanhange (aus LORENTZEN et al.
2007, verandert).

Die Topologien der phylogenetischen Analysen legen es nahe fur jede der beiden
Kladen eine Gattung zu definieren. Allerdings sind die morphologischen
Unterschiede zwischen den beiden Gruppen sehr gering. Es lassen sich nur zwei
wesentliche Synapomorphien feststellen: Alle Vertreter der Klade E verfugen uber
eine relativ grole Anzahl von Rumpfsegmenten (z.B. 30 - 35 bei S. fuchscockburni,
35 - 42 bei S. cf. tulumensis). Die Vertreter der Klade D zeigen im Gegensatz dazu
deutlich weniger Rumpfsegmente (z.B. S. emersoni 19 - 21 und S. ondinae 19 - 25).
Zudem besitzen die Arten von Klade E sehr lange Setae auf den Maxillipeden,
wahrend diese bei den Arten der Klade D mittel lang sind (s. Abb. 8.4 und 8.5).

Speleonectes ondinae wurde ursprunglich als Morlockia ondinae Garcia-
Valdecasas, 1984 beschrieben und eine eigene Familie Morlockiidae Garcia-
Valdecasas, 1984 daflr eingefuhrt. Jedoch verwarfen SCHRAM et al. diese 1986
wieder. Die Bildung einer neuen Familie aus den Kladen D und E bietet die
Moglichkeit den Namen Morlockiidae wieder einzufuhren.
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Klade F

YAGER (1994) weist bereits darauf hin, dass eine Neubewertung der
taxonomischen Zuordnung von Speleonectes benjamini notig ist. Die Autorin sieht in
S. benjamini den am wenigsten typischen Vertreter der Gattung Speleonectes. Als
Grunde fuhrt sie folgende morphologische Unterschiede an: 1.) die sehr langen 1.
Antennen, 2.) die gut ausgebildeten Sternalleisten mit posterolateralen Fortsatzen,
3.) weitere Unterschiede, die jedoch nicht weiter erlautert werden. Zu diesem
Zeitpunkt waren neben Speleonectes benjamini noch S. ondinae, S. epilimnius, S.
lucayensis und S. tulumensis als Vertreter der Gattung Speleonectes bekannt. Erst
spater wurden die weiteren Vertreter der Klade F, Cryptocorynetes elmorei, C.
longulus und S. parabenjamini, beschrieben (siehe Abb. 9.1). KOENEMANN et al.
(2007c) haben die Empfehlung ausgesprochen, Cryptocorynetes eine eigene Familie
zuzuweisen. Dieser Vorschlag wird hier unterstutzt, jedoch wird diese neue Familie

um die Arten S. benjamini und S. parabenjamini erweitert.
Als Diagnose ist vorstellbar:

* Kopfschild: annahernd rechteckig, sich anterior verjingend

* 1. Antenne: gut entwickelt, ventraler Ast lang (mindestens 50% der
Korperlange), aus mindestens 14 Segmenten bestehend

* 2. Maxille und Maxilliped: Terminalklauenkomplex Hufeisentyp

* Sternalplatten: mit spitzen posterior gerichteten Ecken

» Sternalleisten: Rumpfsegmente (RS) 1 bis 13 konkav, RS 14 grof3 und
konvex (bzw. dreieckig), RS 15 bis Rumpfende konvexe Loben (S.
benjamini und S. parabenjamini) oder RS 15 konkav, danach gerade, RS
19 konvexer Lobus (Cryptocorynetes) (siehe Tabelle 4.2)

Es ware sinnvoll diese Familie in zwei Gattungen zu teilen. Die Gattung
Cryptocorynetes, die im Wesentlichen durch die keulenartig verdickten Segmente der
2. Maxille und des Maxillipeden gekennzeichnet ist. Diese beiden Fangbeine sind mit
discoiden Organen besetzt (s. Abb. 8.3 und 8.4). Bei der anderen Gattung, welche S.
benjamini und S. parabenjamini umfasst, bestehen die 2. Maxille und der Maxilliped
hingegen aus schlanken Segmenten. Die Segmente proximal und distal des
Ellenbogens sind dabei deutlich verlangert. Discoide Organe sind hier nicht
vorhanden (s. Abb. 8.2, 8.3, 8.4 und 8.5).
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Tabelle 4.2 Vergleich der Sternalleisten und Sternalplatten der rezenten Remipedia (Quelle S.

Koenemann).

Taxa Sternalleisten 1 -13 Sternalleiste 14 Sternalleisten 15 - Kérperende Sternalplatten
Godzilliidae

Godzilliognomus isomorph isomorph isomorph

Godzillius isomorph isomorph isomorph

Pleomothra isomorph isomorph isomorph

Micropacteridae

Micropacter stark reduziert konvexer Lobus nicht vorhanden

Speleonectidae

grofB, konvex 15: konkav, danach gerade, 19: . .
Cryptocorynetes konkav (dreieckig) Konvexer Lobus mit Spitzen
S. benjamini lang, leicht konkav grofB, konvex konvexe Loben mit Spitzen
S. parabenjamini lang, leicht konkav grofB, konvex konvexe Loben mit Spitzen
Kaloketos konkav grofB, konvex konkav mit Spitzen
L. entrichoma klein, leicht konkav grof3, konkav deutlich konkav abgerundet
. L 15+16 leicht konvex, dann
L. exleyi lang, gerade grof3, dreieckig zunehmen dreieckig
S. atlantida isomorph isomorph isomorph
S. ondinae isomorph isomorph isomorph
S. williamsi isomorph isomorph isomorph
S. emersoni isomorph isomorph isomorph
S. epilimnius isomorph isomorph isomorph
S, kakuki klein, annahernd groB, konkav 15-20 anngherpd gerade, 21-30
gerade dreieckige Loben
, klein, annahernd 15-23 leicht konkav, 24-konvexer
S. lucayensis grof3, konkav
gerade Lobus
S. minnsi isomorph isomorph isomorph
S. tanumekes isomorph isomorph isomorph
S. gironensis isomorph isomorph isomorph
S. cf. tulumensis isomorph isomorph isomorph
S. fuchscockburni isomorph isomorph isomorph
S. tulumensis isomorph isomorph isomorph

Taxa mit heteromorphen Sternalleisten sind neben den Vertretern der oben
genannten Klade folgende Arten: Micropacter yagerae, Kaloketos pilosus,
Lasionectes entrichoma, Lasionectes exleyi, sowie Speleonectes kakuki und
Speleonectes lucayensis. Jedoch unterscheiden sich auller bei Kaloketos die Muster
aller dieser Arten. Zwar ist bei Micropacter yagerae die Sternalleiste auf
Rumpfsegment 14 konvex, jedoch auf den Rumpfsegmenten 1 bis 13 stark reduziert
und ab Rumpfsegment 15 nicht vorhanden. Es ist zu beachten, dass Micropacter nur
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uber 16 Rumpfsegmente verfugt, wobei die letzten beiden Segmente verschmolzen
sind. Micropacter besitzt keine spitzen Ecken an den Sternalplatten.

Bei Speleonectes kakuki und Speleonectes Iucayensis sind die ersten 13
Rumpfsegmente klein und annahernd gerade, die von Rumpfsegment 14 grol3 und
konkav. Bei S. kakuki sind die Sternalleisten der Rumpfsegmente 15 bis 20
annahernd gerade und die der Rumpfsegmente 21 bis 30 bilden dreieckige Loben.
Speleonectes lucayensis besitzt auf den Rumpfsegmenten 15 bis 23 leicht konkave
Sternalleisten, ab Rumpfsegment 24 sind sie als konvexe Loben ausgebildet. Beide
Arten haben keine eckigen Spitzen an den Sternalplatten.

Auch das Sternalleistenmuster von der ursprunglichen Gattung Lasionectes
unterscheidet sich von dem der in der oben genannten Klade vertretenen Arten.
Lasionectes exleyi besitzt lange, gerade Sternalleisten auf den Rumpfsegmenten
1bis 13 und einen groRen, dreieckigen Lobus auf Rumpfsegment 14. Auf
Rumpfsegment 15 und 16 sind die Sternalleisten leicht konvex und werden dann
zunehmend dreieckig. Lasionectes exleyi und L. entrichoma verfugen auch nicht
Uber spitze Ecken der Sternalplatten. Hier sind die Sternalplatten abgerundet und die
Sternalleisten auf den Rumpfsegmenten 1 bis 13 sind konkav, jedoch nur leicht. Die
Sternalleiste auf Rumpfsegment 13 ist grol3 und konkav, die der Rumpfsegmente 15
bis zum Rumpfende sind deutlich konkav.

Einzig das Sternalleistenmuster von Kaloketos pilosus zeigt Ubereinstimmungen
mit den Vertretern der Klade F und kann daher als diagnostisches Merkmal fur die
Zuordnung von K. pilosus zu dieser neuen Familie dienen (siehe Abschnitt
,=Einordnung fehlender Taxa“).
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Lasionectes exleyi

Die Ergebnisse der in dieser Arbeit durchgefihrten Analysen werfen Zweifel an
der Zusammengehorigkeit der beiden Lasionectes-Arten auf. Die isolierte Stellung
von L. exleyi in den hier vorliegenden Topologien legt eine eigene taxonomische
Einheit fur L. exleyi nahe. Zudem bleibt durch die Zuordnung von L. entrichoma zu
der Uberarbeiteten Familie Speleonectidae L. exleyi alleine ubrig. Eine mogliche
Diagnose fur diese dann nur aus L. exleyi bestehende neue Familie ist:

* 1. Maxille: Segment 2, Endit apikal mit dichtem Buschel von langen Setae
besetzt; Segment 3, Endit mit einer Seta mit breiter Basis und 5
mittellangen dornenahnlichen Setae besetzt; Segment 4, Endit dicht mit
langen Setae besetzt

* 2. Maxille: Segment 3 bauchig, sehr stark erweitert, Endit stark vergrof3ert

* 2. Maxille und Maxilliped: Brachium langer als Lacertus, mit langen bis
mittellangen Setae besetzt

* Kaudalanhange: langer als Abdominalsegment

KOENEMANN et al. (2007c) haben in der Diskussion darauf hingewiesen, dass es per
Definition nicht moglich ist ein hoheres Taxon aufgrund einer einzelnen Art, die als
monotypische Klade erscheint, zu grunden. Schliet man die Moglichkeit einer
grolRen, um die Gattung Pleomothra erweiterten, Familie Speleonectidae aus (siehe
Diskussion Alternative Maoglichkeit 1), bleibt jedoch nur diese Mdoglichkeit far
Lasionectes exleyi. Zum einen kann argumentiert werden, dass mit der Einfuhrung
der Familie Micropacteridae durch KOENEMANN et al. (2007b), welche nur auf der Art
Micropacter yagerae basiert, in KOENEMANN et al. (2007c) ein Prazedenzfall
geschaffen wurde. Zum anderen legt die basale Stellung von L. exleyi in den hier
vorliegenden Topologien die Vermutung nahe, dass die Remipedia in der
Vergangenheit deutlich weiter verbreitet waren, als es die Betrachtung der
atlantischen Arten allein vermuten lasst. Es ist daher mit Entdeckungen von neuen
Remipedien zwischen Australien und der karibischen Region zu rechnen (pers.
Mitteilung F. R. Schram). Es ist zu erwarten, dass diese neuen Arten den Status der

neuen Familie von L. exleyi weiter stutzen.

61



Diskussion

Speleonectes gironensis

Die Zuordnung von S. gironensis ist schwierig, da sich die Topologien der
einzelnen Analysen in diesem Punkt widersprechen. Speleonectes gironensis
erscheint in Lauf 4 in der Klade [(S. atlantida + S. ondinae) + (S. emersoni + S.
williamsi)], in Lauf 1 und Lauf 5 allerdings in der Klade [(S. kakuki + S. lucayensis) +
L. entrichomal). Es gibt daher zwei Moglichkeiten S. gironensis einzuordnen:

1.) Speleonectes gironensis wird der Klade C zugeordnet, welche nach AM2 den
Status einer neuen Familie erhalt. Fur diese Moglichkeit sprechen die
folgenden Synapomorphien, die S. gironensis mit den Vertretern dieser Klade
teilt: Die Lacerti von der 2. Maxille und dem Maxillipeden sind fast
durchgehend mit Setae besetzt, zudem sind sie langer als das Segment distal
des Ellenbogens. Die Enditen der Lacerti von der 2. Maxille und dem
Maxillipeden sind erweitert und besitzen eine Birnenform.

2.) Speleonectes gironensis wird der neuen Familie bestehend aus den Kladen D
und E zugeordnet. Auch mit den Vertretern dieser Familie teilt sich S.
gironensis Synapomorphien: Die Anzahl der Segmente des ventralen Astes
der 1. Antenne ist 10, die Sternalleisten sind isomorph, die Kaudalanhange
sind langer als das Abdominalsegment.

Der Endit des 4. Segments der 1. Maxille tragt Merkmale von beiden neuen
Familien. Er ist konisch, jedoch nicht klein, sondern lang ausgezogen.

Speleonectes gironensis kann in dieser Arbeit weder aufgrund der molekularen
Phylogenie noch der Morphologie eindeutig einer Klade/Gruppe zugeordnet werden.
Es ware notig, wenigstens eine der Diagnosen der beiden neuen Familien zu
schwachen. Aber selbst dann musste noch ein bisher nicht bertcksichtigtes Merkmal
den Ausschlag fur die eine oder andere neue Familie geben. Eine detaillierte
morphologische Untersuchung mittels Rasterelektronenmikroskopie der
Terminalklauenkomplexe und / oder der Gonoporen kdnnte das Problem losen.
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Speleonectes n. sp. 2 und Speleonectes n. sp. 4

Die beiden in den molekularen Analysen vertretenen bisher unbeschriebenen
Arten S. n. sp. 2 und S. n. sp. 4 kdnnen morphologisch nicht diskutiert werden, da
zur Zeit keine Beschreibungen oder Zeichnungen vorliegen. Der Zugang zu dem
Material zur personlichen Betrachtung der Morphologie war nicht moglich. Die derzeit
vorliegenden Topologien legen jedoch nahe, dass es sich um eine eigene Familie
handelt. Hier mussen zunachst die Artbeschreibungen abgewartet werden.

4.2.3 Weitere alternative Moglichkeiten

Neben diesen beiden Moglichkeiten AM1 (die bereits bestehenden Familien
bleiben erhalten) und AM2 (eine komplette Neuordnung) waren zahlreiche Varianten
denkbar. Eine Alternative ware, den Kladen D und E jeweils eine eigene Familie
zuzuordnen und den Rest von AM2 zu Ubernehmen. Da jedoch, wie bereits
beschrieben, die morphologischen Unterschiede zwischen den beiden Gruppen
relativ gering sind, ergabe sich keine stabile Diagnose fur diese beiden Familien.
Anderen alternative Moglichkeiten wie zum Beispiel die EinfUhrung neuer Familien
fur die Kladen (B + C und die Arten S. n. sp. 2/ S. n. sp. 4), sowie fur die Kladen (D +
E) und fur Klade F oder eine neue grol3e Familie bestehend aus den Kladen B bis E,
sowie einer neuen Familie fur Klade F, waren morphologisch unsinnig oder wirden in

schwachen Diagnosen munden.

4.2.4Einordnung von fehlenden Taxa

Fir folgende Arten stand kein Material fur die genetische Untersuchung zur
Verfugung: Speleonectes minnsi, S. tanumekes, S. epilimnius und Kaloketos pilosus.
Sie mussen daher aufgrund morphologischer Merkmale zugeordnet werden.

Kaloketos pilosus

Kaloketos pilosus verfugt Uber ein Muster der Sternalleisten, das mit dem der
Vertreter der Klade F vergleichbar ist. Wie die Taxa dieser Klade besitzt auch K.
pilosus eckige Spitzen der Sternalplatten (s. Abb. 4.6) und ein sehr langes dorsales
Flagellum der 1. Antenne (das mehr als 50 % der Korperlange erreichen kann).
AuRerdem besteht der ventrale Ast der 1. Antenne aus 18 Segmenten. Aufgrund
dieser Synapomorphien kann diese Art der Gruppe bestehend aus Cryptocorynetes
elmorei, Cryptocorynetes longulus, Cryptocorynetes haptodiscus, Speleonectes

benjamini und Speleonectes parabenjamini zugeordnet werden.
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K. pilosus S. parabenjamini C. longulus

Abbildung 4.6 Zeichnung einer Auswahl von Sternalleisten und Sternalplatten von K. pilosus, S.
parabenjamini und C. longulus. Die Zahlen geben das jeweilige Rumpfsegment an. (A = KOENEMANN et al.
2003, B = KOENEMANN et al. 2004 und C = WOLLERMANN et al. 2007).

Speleonectes minnsi

Speleonectes minnsi lasst sich der Familie Speleonectidae (nach AM2) zuordnen,
da diese Art alle diagnostischen Merkmale der Familie teilt. Weiterhin Iasst sich S.
minnsi der Gattung bestehend aus S. kakuki und S. lucayensis zuordnen, da S.
minnsi alle Synapomorphien dieser neuen Gattung teilt.

Speleonectes epilimnius und Speleonectes tanumekes

LORENTZEN et al. (2007) haben festgestellt, dass S. epilimnius und S. tanumekes
von allen Speleonectiden der von ihnen neu beschriebenen Art S. emersoni am
ahnlichsten sind. Tatsachlich teilen S. tanumekes und S. epilimnius alle
diagnostischen Merkmale der (nach AM2) neuen Familie (Kladen D und E) und
werden dieser zugeordnet. Weiter wird S. epilimnius der neuen Gattung bestehend
aus den Vertretern der Klade D zugeordnet, da auch S. epilimnius Uber mittellange
Setae auf den Segmenten des Maxillipeden verfugt und nur eine geringe Anzahl (21)
von Rumpfsegmenten besitzt. Speleonectes tanumekes hingegen besitzt lange
Setae auf den Segmenten des Maxillipeden und verfugt mit 38 - 40 Uber eine hohe

Anzahl von Rumpfsegmenten.
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4.2.5Fazit der Diskussion der Topologien / Systematik

Eine vollstandige Revision der Klasse ist derzeit nicht sinnvoll, da in naher Zukunft
zahlreiche neue Arten beschrieben werden. Dazu gehdren neben einem Vertreter
der Gattung Godzillius (pers. Mitteilung S. Koenemann) auch die in dieser Arbeit
verwendeten Proben S. n. sp. 2 und 4. Zudem konnte Speleonectes gironensis
weder anhand der Morphologie noch der molekularen Phylogenetik zugeordnet
werden. Aus diesen Grunden wird auf eine vollstandige Revision verzichtet, da diese
wahrscheinlich nicht von langer Dauer ware. Es konnte jedoch ein Vorschlag fur eine
mogliche Revision erarbeitet werden, in dem trotz fehlenden genetischen Materials
die Taxa S. epilimnius, S. tanumekes und S. minnsi eingeordnet werden. Dieser
Vorschlag ist in Tabelle 4.3 dargestellt und kann als Gerust fur kunftige

Untersuchungen dienen.
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Tabelle 4.3 Neuordnung der Nectiopoda nach AM2, mit Einordnung der fehlenden Taxa. Die Namen der

Familien und Gattungen die bestehen geblieben sind, sowie alle Arten sind beibehalten. Namensvorschlage sind

in runde Klammern geschrieben, die neuen Familien und Gattungen mit X und einer Zahlenfolge gekennzeichnet.

Familie Gattung Art
Micropacteridae Micropacter M. yagerae
Godzillidae Godzillius G. robustus
Godzilliognomus Gn. frondosus
Gn. schrami
X1 X1.1 (Pleomothra) P. apletocheles
P. fragilis
P.n. sp.
X2 (Speleonectidae) X2.1 (Speleonectes) S. kakuki
S. lucayensis
S. minnsi
X2.2 L. entrichoma
X3 X3.1 S.n.sp.2
S.n.sp. 4
X4 (Morlockiidae) X4.1 (Morlockia) S. atlantida
S. ondinae
S. emersoni
S. williamsi
S. epilimnius
X4.2 S. tulumensis
S. cf. tulumensis
S. fuchscockburni
S. tanumekes
X5 X5.1 (Cryptocorynetes) C. haptodiscus
C. longulus
C. elmorei
X5.2 S. benjamini
S. parabenjamini
X6 X6.1 L. exleyi

[S. gironensis]
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4.3 Genetische Distanzen

Auffallig ist die genetische Distanz zwischen den beiden Godzillius-Vertretern (s.
Tab 3.2). Vergleicht man diese mit der intraspezifischen Variation anderer Arten von
Remipedia, zum Beispiel mit der von den beiden Godzilliognomus schrami Proben
(0,01) oder mit der von den Speleonectes emersoni Proben (0,00 / 0,01), so ist sie
mit 0,12 relativ gro3. Zumindest liegt sie deutlich Uber dem Durchschnitt der
intraspezifischen Variation. Sie erreicht sogar annahernd die Distanz, die zwischen
S. ondinae und S. atlantida (0,14) oder Gn. frondosus und Gn. schrami (0,17)
besteht. Speleonectes atlantida wurde von KOENEMANN et al. erst 2009 als kryptische
Art beschrieben, die sympatrisch mit S. ondinae in einem Lavatunnel auf Lanzarote
vorkommt. Godzilliognomus schrami wurde 2010 von ILIFFE et al. als kryptische Art
beschrieben. Godzilliognomus schrami kommt auf Eleuthera vor wahrend Gn.
frondosus auf Grand Bahama Island, Abaco Island und den Exuma Cays gefunden

wurde.

Es ist daher sehr wahrscheinlich, dass es sich bei der Godzillius-Probe (im
Folgenden als G. cf. robustus bezeichnet) aus Ralphs Sink auf Abaco Island um eine
kryptische Art handelt, insbesondere vor dem Hintergrund der relativ grof3en
geographischen Entfernung von Uber 700 km. Jedoch musste diese Annahme mit
der Analyse einer groReren Probenzahl von beiden Standorten gepruft werden.

Auffallig ist aulRerdem noch die fehlende genetische Distanz zwischen der P.
fragilis Probe und denen von P. apletocheles. Die P. fragilis Sequenz hat zwar eine
andere Lange als die P. apletocheles Sequenzen, die Sequenz selbst ist jedoch
komplett identisch. Es ist daher von einer Falschbestimmung auszugehen, ein junges
Tier von P. apletocheles konnte vielleicht mit dem zierlichen P. fragilis-Exemplar

verwechselt worden sein.

4.4 Eignung der Marker

Cytochrom ¢ Oxidase Untereinheit 1 zeigt den am besten aufgelosten Baum. Auch
erfolgte die Amplifikation dieses Markers zumeist ohne grolRere Komplikationen,
genauso wie die Sequenzierung der Amplifikate. Cytochrom ¢ Oxidase Untereinheit 1
eignet sich daher gut um die Phylogenie der Remipedia zu untersuchen.

Bei der Analyse der 16S-rRNA ist die Klade der Remipedia gut gelost, teilweise
zeigen sich aber sehr geringe Unterstutzungswerte (0,54 bei Speleonectes
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benjamini | Speleonectes parabenjamini und Cryptocorynetes und Lasionectes
exleyi). Aulderdem stellt sich die AuRengruppe polyphyletisch dar. Dennoch scheint
auch das 16S-rRNA-Gen ein geeigneter Marker fur die Untersuchung der Phylogenie
der Remipedia zu sein.

Histon 3 hingegen scheint der falsche Marker fur eine phylogenetische Analyse mit
dieser Taxaauswahl zu sein. Der H3-Baum zeigt Gruppen, die bei COIl und 16S gut
aufgeldst sind, als Polytomien oder an anderer Stelle im Baum. Aullerdem ist der
Wechsel von M. yagerae in die Auldengruppe und der von H. macracantha in die
Klade der Remipedia ungewohnlich. Betrachtet man die H3-Alinierung, finden sich
relativ wenige Unterschiede in den Sequenzen untereinander. Dies kann ein Hinweis

darauf sein, dass H3 zu stark konserviert fur eine Analyse mit dieser Taxaauswahl.

Fur den 18S-rRNA-Marker sind in Genbank nur wenige Remipedia-Sequenzen
verfugbar:

* Eine fast vollstandige Sequenz von Speleonectes tulumensis (Genbank-
Nummer L81936). Uber diese schreiben KOENEMANN et al. (2010), dass
ihnen wahrend der Alinierung ihres 18S-rRNA-Datensatzes die
ungewohnliche Lange und Struktur dieser S. tulumensis-Sequenz
aufgefallen ist. Sie vermuten ebenso wie schon SPEARS & ABELE (1997),
dass es sich hierbei um ein Pseudogen handelt.

* Fur Speleonectes gironensis sind mehrere kurze Fragmente verfugbar.

* AuRerdem existiert eine ebenfalls fast vollstandige Sequenz fur P.
apletocheles (Genbank-Nummer GU067681).

In der hier vorliegenden Arbeit konnten von funf Proben komplette 18S-rRNA-
Sequenzen amplifiziert und sequenziert werden, diese stellten sich jedoch als
Kontaminationen heraus. Statt des 18S-rRNA-Gens von Remipedia wurden
wahrscheinlich 18S-rRNA-Sequenzen von potentiell symbiontischen Eukaryoten
gewonnen (siehe Abschnitt Kontaminationen). 18S-rRNA-Sequenzen von Remipedia
konnten nur als Teilstucke fur folgende Taxa sequenziert werden: Lasionectes exleyi,
Godzillius robustus, Cryptocorynetes elmorei und Cryptocorynetes haptodiscus.
Diese wurden einer Strukturalinierung unterzogen, diese befindet sich im Anhang A.
Aufgrund der Kurze der Sequenzen und der geringen Anzahl von Taxa, sowie dem
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Mangel an Vergleichssequenzen wurde jedoch von einer phylogenetischen Analyse
abgesehen.

4.5 Kontaminationen

Die BLAST-Analyse der vermeintlichen 18S-rRNA-Sequenzen der Proben
Cryptocorynetes elmorei 07-35B, P. apletocheles AB06-DC-5.1, S. benjamini ABO6-
SS-3 und C. haptodiscus AB06-SS-1.1 zeigte, dass es sich dabei nicht um
Sequenzen von Remipedia handelt. Tatsachlich handelt es sich vermutlich um
Sequenzen von exuviotrophischen Apostomen. Die Sequenzen ahneln z.B. denen
von Hyalophysa Bradbury, 1966 oder Gymnodinioides pitelkae Bradbury, 2005.
Hyalophysa ist entlang der Kisten der Vereinigten Staaten von Amerika weit
verbreitet und kommt bei Decapoden vor. Gymnodinioides pitelkae ist von dem im
Litoral verbreiteten Amphipoden Gammarus obtusatus Dahl, 1938 bekannt. Vertreter
der Gattung Gymnodinioides sind als Ciliaten beschrieben, die z.B. auf den Setae
der Extremitaten, des Telson und der 1. Antennen enzystieren und dann in das
Exoskelett des Wirts eindringen, um sich dort von Gewebeflissigkeit zu ernahren
(LANDERS et al. 2006).

KOENEMANN et al. (2007a) fanden bei toten Remipedia Ciliaten, von denen sie
annehmen, dass es sich um die Art Euplotes iliffei Hill et al., 1986 handelt. Sie
vermuten, dass diese Ciliaten mit dem urspruanglichen Hohlenwasser in die Aquarien
gelangten. Ob es sich dabei um Parasiten oder Kommensalen handelt, konnten sie
nicht aufklaren. Auch FELGENHAUER et al. (1992) haben Protisten, Ciliaten und
Suctorien gefunden und vermuten, dass es sich dabei um exuviotrophische oder
parasitische Epibionten handelt, welche sich von Gewebsflussigkeit der Remipedia
ernahren. Mit gro3er Wahrscheinlichkeit handelt es sich bei den von KOENEMANN et
al. (2007a) beschriebenen Ciliaten um exuviotrophische Apostomen. Es ware sogar
denkbar, dass eine massenhafte Vermehrung dieser Ciliaten aufgrund der
Aquarienhaltung (geringes Wasservolumen und nur geringer Wasseraustausch) zum
Tod der Remipedien gefuhrt hat. Eine solche Zunahme wirde auch zu dem erhdhten
Putzverhalten passen, welches KOENEMANN et al. (2007a) beschrieben haben. Sie
konnten beobachten, dass das Putzverhaltens von selten und kurz bis exzessiv kurz
vor dem Tod zunahm. Ahnliches konnte auch CARPENTER (1999) beobachten, jedoch

mit zusatzlichem Sezernieren von Mucus.
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4.6 Probenmaterial

Die Qualitat und das Alter des Probenmaterials unterscheiden sich zum Teil
erheblich. Einige Proben stammen noch aus den 1980er Jahren, wahrend andere
zum Beginn der Untersuchung frisch gesammelt wurden. Auch die GroRRe der Tiere
variiert erheblich. Das kleinste Tier, das beprobt wurde, war eine Larve von
Pleomothra apletocheles mit einer GroRe von 1,6 mm. Das grolte Tier war
Speleonectes cf. tulumensis (Yuc-04-4b2) mit 40 mm Gesamtlange. Wahrend einige
Proben augenscheinlich bereits Abbauprozessen unterlegen waren (Tiere
erschienen gelblich bis braun gefarbt oder komplett durchsichtig, wahrend frisches
alkohol-fixiertes Material normalerweise weil} ist), waren insbesondere die frisch
gesammelten Proben der Abaco Island Exkursion von 2006 in sehr gutem Zustand.
Dies zeigte sich auch bei der DNA-Extraktion. Die Qualitat und Ausbeute von Proben
dieser Exkursion war deutlich grof3er als von anderen Proben. Insbesondere bei L.
exleyi und S. gironensis war die Ausbeute sehr gering. Die Art und Weise der
Probennahmen, deren Fixierung und Lagerung scheint erhebliche Auswirkungen auf
die Qualitat der Sequenzen und damit auf die gesamten Analysen zu haben. Es wird
geraten, bei weiterfUhrenden Untersuchungen neues Material zu sammeln und die
Proben, in Hinblick auf die Erhaltung der Menge und Qualitat der DNA, moglichst
zeitnah und mit reichlich vorgekuhltem 96%-igen Ethanol zu fixieren. Zudem sollte
eine Unterbrechung der Kuhlkette vermieden werden.

Ein weiteres Problem ist die Verfugbarkeit von Proben. Von den Arten
Speleonectes minnsi, Speleonectes tanumekes und Kaloketos pilosus konnte kein
Material besorgt werden. Das Bild das wir sehen ist daher nur unvollstandig.
Insbesondere Material von K. pilosus ware von gro3em Interesse, um die Annahme
zu bestatigen, dass K. pilosus gemeinsam mit der Gattung Cryptocorynetes und den
Arten S. benjamini und S. parabenjamini eine neue Familie bildet. Fur eine
weitergehende  Untersuchung der Biogeographie wird eine  moglichst
flachendeckende Probennahme (alle bekannten Hohlen sollten vertreten sein) und
eine Mehrfachbeprobung (aus jeder Hohle sollten fur jedes Taxon mehrere

Exemplare gesammelt werden) empfohlen.
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4.7 Fazit

Es wurden zahlreiche neue Sequenzen fur 20 der 24 derzeit beschriebenen
Remipedien-Arten generiert, ebenso fur vier neue bisher noch nicht beschriebene
Arten. Fur die folgenden Marker konnten Sequenzen erstellt werden: 16S-rRNA,
18S-rRNA, COIl und H3. Damit konnte eine in diesem Male bisher einmalige
phylogenetische Analyse dieser Klasse durchgefuhrt werden. Erstmalig wurde dabei
ein Verfahren zur Alinierung von rRNA-Sequenzen bei Remipedien angewendet, das
zunachst die strukturelle Veranderung und erst dann die Minimierung der
Nukleotidveranderung optimiert (Strukturalinierung). Das Ergebnis sind Topologien
die zeigen, dass die derzeitige taxonomische Einteilung der Nectiopoda fehlerhaft ist.
Neben der Familie Speleonectidae ist auch die Familie Godzillidae paraphyletisch,
ebenso wie die Gattungen Speleonectes und Lasionectes. Die basale Stellung von L.
exleyi in den hier vorliegenden Topologien legt die Vermutung nahe, dass die
Remipedia in der Vergangenheit deutlich weiter verbreitet waren, als es die
Betrachtung der atlantischen Arten allein vermuten lasst. Es ist daher mit
Entdeckungen von neuen Remipedien zwischen Australien und der karibischen
Region zu rechnen.

Aufgrund der phylogenetischen Analyse und einer detaillierten Besprechung
morphologischer Merkmale wurde ein Vorschlag fur eine Revision des
taxonomischen Systems der Remipedia erarbeitet, in den sich Speleonectes
epilimnius, Speleonectes tanumekes und Speleonectes minnsi trotzt fehlenden
genetischen Materials einordnen lassen. Einzig Speleonectes gironensis lasst sich
nicht eindeutig nach dem hier entwickelten Konzept zuordnen.

Unbeabsichtig konnten durch kontaminierte Proben exuviotrophe Apostomen
nachgewiesen werden, welche Hinweise auf das Verhalten oder gar die
Todesursache von Remipedien in kiunstlicher Umgebung liefern konnten.

Zusatzlich konnte der Vergleich der zahlreichen COI-Sequenzen von Vertretern
verschiedener Arten und Fundorten ein Hinweis auf das Vorhandensein einer
kryptische Art (GodZzillius cf. robustus) liefern.
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7 Anhang A Genetik
7.1 PCR-Parameter

Alle PCRs und Sequenzierreaktionen wurden mit einem Mastercycler ep Gradient
(Eppendorf) und Mastercycler personal (Eppendorf) durchgefuhrt.

Tabelle 7.1 Chemikalien und Enzyme der PCR fiir 16S, COIl und H3.

Reagenzien Konzentration Volumen
10 x PCR Puffer’ (Bioline) 2,5 ul
MgCl; (Bioline) 2mM 1l
dNTPs (Bioline) 0.4 mM 1ul
Vorwartsprimer (Biomers) 10 mM 1ul
Ruckwartsprimer (Biomers) 10 mM 1ul
Taq Polymerase (Bioline) 1 u/pl 0,2 pl
HPLC-H,0 17,3 yl
DNA Vorlage 1ul
Gesamtvolumen 25yl
"= ohne MgCl,

Tabelle 7.2 Chemikalien und Enzyme der PCR fiir 18S.

Reagenzien Konzentration Volumen
5 x KAPA2G Puffer A’ (Peqlab) 5 ul
MgCl, (Peqlab) 50 mM 0,5 pl
dNTPs (Peglab) 10 mM 0,5 pl
Vorwartsprimer (Biomers) 10 mM 1ul
Ruckwartsprimer (Biomers) 10 mM 1ul
KAPA2G robust DNA Polymerase (Peqlab) 5 u/pl 0,1 pl
HPLC-H,0 15,9 ul
DNA Vorlage 1ul
Gesamtvolumen 25yl

" =beinhaltet MgCl,

Tabelle 7.3 PCR-Profil fiir 16S, COIl und H3.

16S + COIl + H3 Temperatur Zeit

Initial denaturation 94°C 3:00 min
Denaturation 94°C 0:30 min

Annealing 50°C 0:50 min (40 Zyklen
Elongation 72°C 1:00 min

Final elongation 72°C 5:00 min
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Tabelle 7.4 PCR Profil fiir 18S.

18S Temperatur  Zeit

Initial denaturation  95°C 3:00 min
Denaturation 94°C 0:30 min

Annealing 55°C 0:30 min |40 Zyklen
Elongation 72°C 2:00 min

Final elongation 72°C 2:00 min

7.2 Primerliste

Tabelle 7.5 Liste der in dieser Arbeit verwendeten Primer.

Name Orientierung Sequenz 5- 3~ Quelle
col

LCO1-1490 (MH50) fw GGTCAACAAATCATAAAGATATTG 1
HCO1-2198 (MH51) rev TAAACTTCAGGGTGACCAAAAAATCA 1
T7MH51 TAATACGACTCACTATAGGGTAAACTTCAGGGTGACCAAAAAATCA
Sp6MH50 ATTTAGGTGACACTATAGAATGGTCAACAAATCATAAAGATATTG

COl as rev CGTCG(AT)GG(CT)AT(AT)CC

COls fw T(AGT)AT(CT)GGAGGATT(CT)GG

16S

CRUST16SF fw TAATTCAACATCGAGGTCGCAA 2
CRUST16SR rev TTTGTACCTTKTGTATTAGG 2
Sp6MH11 ATTTAGGTGACACTATAGAATCGCCTGTTTATCAAAAACAT

T7MH14 TAATACGACTCACTATAGGGCCGGTCTGAACTCAGATCACGT

mt16S-ar (MH11) rev CGCCTGTTTATCAAAAACAT 3
mt16S-br (MH14) fw CCGGTCTGAACTCAGATCACGT 3
H3

H3 AF fw ATG GCT CGT ACC AAG CAG ACV GC 1
H3 AR rev ATATCC TTR GGC ATR ATR GTG AC 1
Universal

Sp6 ATTTAGGTGACACTATAGAAT

T7 TAATACGACTCACTATAGGG

1 = FOLMER et al. (1994), 2 = IVEY & SANTOS (2006), 3 = Trisha Spears, 4 = http://crandalllab.byu.edu/PrimerDatabase.aspx

Der Vorwartsprimer T7MHS51 besteht aus einer Kombination von LCOI-1490 und
einem Universalprimer T7, der Ruckwartsprimer SP6MH50 aus einer Kombination
von HCOI-2198 und Sp6. Auch die Primer T7MH14 und Sp6MH11 sind eine
Kombination aus genspezifischem Primer und Universalprimer. Der genspezifische
Anteil dient der Amplifikation des Zielfragments. Wahrend der PCR wird der
Universalprimersequenz in die entstehenden Amplifikate mit eingebaut.
AnschlieBend konnen die Universalprimer T7 und Sp6 zu sequenzieren genutzt
werden. Dies fuhrt zu qualitativ hochwertigere Sequenzen.
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7.3 Sequenzierreaktion

Die Sequenzierreaktionen wurde mit DYEnamic™ ET Dye Terminator Kit der Firma

Amersham Biosciences durchgefuhrt. Sie fanden in Ansatzen von 10 pl statt, welche

sich aus 1,5 yl ET-Mix, 0,5 ul Dilutionspuffer, 0,75 pl 10 pmol Primer, sowie

aufgereinigtem PCR-Produkt und HPLC-Wasser zusammensetzten. Das

Temperaturprogramm fur die Sequenzierreaktion lautete:

Denaturierung: 20 s bei 95°C
Annealing: 15 s bei 52°C
Elongation: 2 min bei 60°C
30 Zyklen.

7.4 Aufreinigung der Sequenzierreaktion

Sephadex G-50 superfine (Sigma) wird mit der Maldplatte (Platte mit 96
Vertiefungen a 50 pl) portioniert. Die befullte Malplatte wird auf die
Aufreinigungsplatte (HTS-Multiscreen-Platte) gelegt, so das die jeweiligen
Offnungen der MalRplatte und der Aufreinigungsplatte bereinander liegen.
Durch drehen beider Platten wir das Sephadex von der Maldplatte in die
Aufreinigungsplatte Gberfuhrt.

280 pl HPLC-H20O werden jeweils zum Sephadex zu gegeben. Die Platte
wird Uber Nacht bei COCA oder 3 Std. bei Raumtemperatur inkubiert.

Die Aufreinigungsplatte wird auf Raumtemperatur gebracht und zentrifugiert
bei 910 x g fur 5 Minuten, das Eluat wird verworfen.

Die Platte wird zweimal mit je 200 pl HPLC-H,O gewaschen und
zentrifugiert fir 5 Minuten bei 910 x g.

Die Sequenzierreaktion wird mit 10 pl HPLC-H,O aufgefullt und gemischt.
Der Mix wird auf die Mitte Sephadex-Saule gegeben.

Die Aufreinigungsplatte wird auf eine PCR-Platte mit 96 Vertiefungen
aufgesetzt beide zusammen werden 5 Minuten bei 910 x g zentrifugiert.
Das Eluat wird zum sequenzieren eingesetzt, ggf. wird mit HPLC-H,O auf
15 pl aufgefulit.
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Abbildung 7.1 Sekundarstrukturmodell 16S-rRNA (5°-Teil) von Artemia salina (Genbank Nummer X12965).

Quelle: The Comparative RNA Web Site, http://www.rna.icmb.utexas.edu.
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-Teil) von Artemia salina (Genbank Nummer X12965).

Quelle: The Comparative RNA Web Site, http://www.rna.icmb.utexas.edu.

Abbildung 7.2 Sekundarstrukturmodell 16S-rRNA (3°
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Abbildung 7.3 Sekundarstrukturmodell 18S-rRNA von Daphnia pulex (Genbank Nummer AF014011).

Quelle: The European Ribosomal RNA Database, http://rrna.uia.ac.be. Die Zahlen geben die Nummerierung der

Regionen an.
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7.5 Datenmatrix

#NEXUS
[Remipedia COI,

begin data;

H3, 16S rDNA]

dimensions ntax=30 nchar=1679;
format datatype=dna missing=? gap=- interleave=yes;

matrix

[CcOI, 657 nt, codonstart=1l]

Campodea
Penaeus
Branchinella
Hutchinsoniella
G_robustus
Gn_frondosus
Gn_schrami
P_apletocheles
P_fragilis
P_nsp

M yagerae
C_elmorei
C_haptodiscus
C_longulus
L_entrichoma

L _exleyi
S_atlantida
S_benjamini
S_emersoni
S_gironensis
S_kakuki
S_lucayensis
S_nsp2

S_nsp4
S_ondinae
S_parabenjamini
S_tulumensis
S_williamsi
S_xibalba
S_cf_tulumensis

Campodea
Penaeus
Branchinella
Hutchinsoniella
G_robustus
Gn_frondosus
Gn_schrami
P_apletocheles
P_fragilis
P_nsp

M yagerae
C_elmorei
C_haptodiscus
C_longulus
L_entrichoma

L _exleyi
S_atlantida
S_benjamini
S_emersoni
S_gironensis
S_kakuki
S_lucayensis
S_nsp2

S_nsp4
S_ondinae
S_parabenjamini
S_tulumensis
S_williamsi
S_xibalba
S_cf_tulumensis

Campodea
Penaeus
Branchinella
Hutchinsoniella
G_robustus
Gn_frondosus
Gn_schrami
P_apletocheles
P_fragilis
P_nsp

M yagerae
C_elmorei
C_haptodiscus
C_longulus
L_entrichoma
L _exleyi
S_atlantida
S_benjamini
S_emersoni
S_gironensis
S_kakuki
S_lucayensis
S_nsp2

S_nsp4
S_ondinae
S_parabenjamini
S_tulumensis
S_williamsi
S_xibalba

ACGTTATATATAATTTTTGGATCTTGAAGAGCTCTTGTCGGGACAGCCCTTAGAATACTTATTCGTACTGAGTTAGGTCAGCCGGGGAGTTTAATTGGTG
ACTCTATATTTTATTTTCGGAGCTTGAGCTGGAATAGTAGGTACAGCCCTTAGTCTTATTATTCGTGCTGAATTAGGTCAACCAGGAAGCCTTATTGGAG

? ?7 2222?22 ?AGGATTTTGAGGAGGAATATTAGGAATAAGATTAAGACTATTAATTCGATTAGAACTTGGAACTCCAGGAAGCCTTATTGGAA
22222222222°222222222222°22°2222222?22222 2 ?GGTACAAGTCTTAGACTATTAATTCGATTAGAACTAGGAACACCAGGAAGATTAATTGGAA
ACCCTCTATTTACTTCTAGGATTCTGAAGAGGATTTGTAGGTTTGGCCCTAAGATTCCTCATTCGTCTAGAACTAGGTACCCCCGGTCCAGTCATTGGCC

ACCCTATATATTCTCCTAGCATTCTGAAGAGGATTTGTAGGCCTAGCACTTAGTTTCCTAATTCGCCTAGAAATAGGTACCCCAGGCCCAGTAATTGGCC
2272272222222222227222222222222222222222222222222222222222222222222222222222222222222222222222222222727

ACACTCTATATAATTATGGGTTTCT GA TTCGTAGGACTAGGACTAAGAATACTAATTCGAGCCGAACTCGGGTCGCCGGGAACAATAATCGGAG
ACCCTGTACATAATTACAGGATTTTGAAGTGGATTCATTGGACTAGGACTAAGAATACTGATCCGAGCTGAGCTCGGATCACCAGGCACAATAATTGGAG

ACACTTTATATTATTTTAGGATTTTGAAGCGGATTTATTGGACTTGGATTAAGTACAATTATCCGAATAGAATTAGGTTCTCCAGGAACAGTAATTGGTG
ACACTATATATTATTCTAGGTTTCTGAAGCGGATTCGTAGGATTAGGATTAAGCAGAATCATCCGAATAGAGCTAGGATCACCTGGATCAGTAATCGGAG

ACCCTATATCTAATTCTAGGGTTCTGAGGAGGATTCATTGGCATAGGTCTAAGAACAATCATCCGAATAGAAATAGGAACAACCGGATCACTAATTGGTG
227227222222222222222222222222222222222222222222222222222222222222222222222222222222222222222222222727

ACACTATATATAATCCTAGGGTTCTGAAGA( TTCGTAGGATTAGGACTTAGTGTCATTATTCGCATAGAACTAGGATCACCGGGGACAGTAATTGGGG
ACCCTATACCTAATCACAGGCTTCTGAAGAGGCTTTATCGGACTAGGCTTAAGAACCATCATCCGATTAGAATTAGGCACAACAGGAACTATAATTGGAG

ATGACCAAATTTATAATGTTGTAGTCACTGCCCATGCTTTCGTAATAATTTTTTTTGTGGTAATACCTATTATAATTGGAGGATTCGGAAATTGATTAGT
ATGACCAAATTTACAATGTAGTAGTTACAGCTCACGCTTTCGTTATAATTTTCTTTATAGTTATGCCTATTATAATTGGAGGTTTCGGGAATTGGCTTGT
ATGAGCAGTTATATAATGTAATTGTTACAGCCCATGCTTTTATTATAATTTTTTTCATAGTAATACCTATTCTAATTGGTGGATTTGGTAATTGGTTAGT
ATGATCAAATTTTTAATGTAATTATTACTGCTCATGCTTTTTTAATAATTTTTTTTATGGTAATGCCTGTTACTATAGGGGGTTTTGGTAATTGATTAGT
ACGACCATCTGTACAACGTAATTGTTACCGCACACGGATTAATTATAATCTTCTTTATAGTAATACCAATTCTTATTGGAGGTCTAGGAAATTGAATATT
ACGATCATATTTACAACACAATTGTTACAGCTCATGCTTTTATTATAATCTTCTTCATAGTTATGCCAATTCTAATTGGGGGTTTAGGAAACTGAATACT
ACGACCATATTTACAATACAATCGTTACAGCACACGCTCTAATTATAATCTTCTTTATAGTTATACCAATTTTAATTGGAGGAATAGGAAACTGATTATT
AAAACCATCTATTTAATGTAATCATCACTGCCCACGCATTAATTATAATTTTCTTTATAGTAATACCTATACTTATTGGAGGCTTCGGCAACTGAATACT
AAAACCATCTATTTAATGTAATCATCACTGCCCACGCATTAATTATAATTTTCTTTATAGTAATACCTATACTTATTGGAGGCTTCGGCAACTGAATACT
ACCCCCACACATACAACGTAATCGTCACAGCCCACGCACTAATTATAATCTTCTTTATAGTAATACCTATACTAATTGGCGGATTCGGTAACTGAATAAT
2R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R PR R R PR R RO
ACGACCAAACATATAATGTAATTGTTACAGCCCACGCTCTCATCATAATCTTCTTCATGGTAATACCAATACTTATTGGGGGATTCGGAAACTGAATACT
ACGATCAAACATACAACGTAATCGTTACAGCCCACGCCCTAATTATAATCTTCTTCATGGTTATACCCATGCTAATTGGAGGATTTGGAAACTGAATACT
ACGACCAAACATACAACGTAATCGTAACAGCCCACGCCCTAATCATGATCTTCTTCATAGTCATGCCAATACTAATCGGGGGATTCGGAAACTGAATACT

ATGACCAAACCTATAATATCATAGTAACAGCCCACGCTCTAATCATAATCTTCTTCATAGTTATACCCATACTAATCGGAGGATTCGGAAATTGAATAGT
ATGACCAAACCTACAACGTTATTGTTACTGCACACGCACTAATCATGATTTTCTTCATAGTTATACCCATACTGATCGGAGGATTCGGAAACTGAATATT
ACGATCAAACATACAACGTAATCGTAACAGCTCACGCCCTAATTATAATTTTCTTCATAGTTATACCAATACTAATTGGAGGATTTGGTAATTGAATAAT
ACGACCAAACATACAACGTAATCGTCACAGCACACGCTCTAATTATAATCTTCTTTATAGTAATACCAATATTAATTGGAGGATTCGGAAACTGAATACT
ACGACCAAATCTACAATGTAGTAGTAACAGCACATGCACTTATTATAATCTTCTTTATAGTTATACCAATACTTATTGGGGGACTAGGTAACTGAATACT
AAGATCATCTATATAACGTAATTGTTACAGCACACGCATTTATTATAATCTTCTTTATAGTTATACCTATACTTATCGGCGGTTTCGGAAACTGAATACT
AAGACCATTTATATAACGTAATCGTAACAGCACATGCATTCATTATAATCTTCTTTATAGTTATACCAATACTTATTGGTGGATTCGGAAACTGAATACT
AAGATCATACATATAATGTAATTGTCACAGCACACGCATTAATTATAATCTTCTTTATAGTTATACCTATACTAATCGGAGGCTTTGGAAACTGAATAAT
ATGACCAAACCTACAATGTAATTGTTACTGCACACGCACTCATCATAATCTTCTTCATAGTTATACCTATACTTATTGGGGGATTCGGAAATTGAATACT
22 R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R PR PR R RO
AAGACCACACCTATAACGTAATCGTAACAGCACACGCCCTAATTATAATCTTCTTTATAGTAATACCAATACTTATCGGAGGATTCGGAAATTGAATATT
ACGACCAAACATATAATGTAATTGTTACCGCCCACGCCTTCATTATAATCTTTTTCATAGTTATACCCATACTAATTGGAGGATTCGGAAACTGAATACT
AAGACCACACTGATAATGTAATCGTAACAGCACATGCCCTAATTATAATCTTCTTTATAGTTATACCAGTATTAATTGGAGGATTTGGAAGTTGAATACT
AAGACCACACCTATAACGTAATCGTAACAGCACACGCCCTAATTATAATCTTCTTTATAGTAATACCAATACTTATCGGAGGATTCGGAAATTGAATATT

ACCATTAATACTA( TCCAGATATAGCTTTCCCTCGAATAAATAATATAAGATTCTGGCTTCTTCCCCCATCCCTTATTCTTCTTCTCTCAAGTAGA
CCCTTTAATGTTAGGTGCTCCAGATATGGCATTTCCCCGAATAAATAATATAAGTTTCTGACTTTTACCCCCTTCGCTAACTTTACTTTTATCTAGAGGT
CCCTATTATGTTA( TCCTGATATAGCTTTCCCTCGATTAAACAATTTAAGTTTTTGAATACTCCCACCTTCACTTACCCTTTTGGTAGCTAGTTCT

TCCTTTGATATTAGGTGCTCCTGATATAGCTTTTCCTCGTATAAATAATATAAGTTTTTGGTTATTATTACCATCTCTTTCTTTATTATTGTTTAGAGGT
ACCACTCATAATCGGAGCACCAGATATAGCATTCCCACGATTAAACAACCTTAGCTTCTGATTATTACCACCATCAGCCCTCTTATTAACTATAAGCAGC
ACCATTAATAATCGGTTCCCCAGATATAGCATTTCCACGACTTAACAACCTAAGATTCTGACTATTACCCCCATCTCTCCTACTTTTAGTATCAAGCAAT
ACCATTGATAATTGGATCTCCAGACATAGCATTCCCGCGTCTTAATAATTTAAGATTTTGATTACTACCTCCATCAATATTATTACTTATTTCAAGAAAT
TCCACTAATACTAGGCTCACCAGACATAGCCTTTCCACGAATAAATAATTTAAGATTCTGATTACTACCACCATCCCTTTTCCTATTACTTATAAGAACT
TCCACTAATACTAGGCTCACCAGACATAGCCTTTCCACGAATAAATAATTTAAGATTCTGATTACTACCACCATCCCTTTTCCTATTACTTATAAGAACT
CCCACTAATATTAGGTTCACCAGATATAGCATTCCCACGAATAAACAACCTAAGATTTTGACTCCTACCTCCATCACTCACATTACTACTATCGAGAAGC
22 R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R PR R R PR R ROV
CCCTCTAATACTGGGAGCACCAGACATAGCATTCCCACGAATAAATAACCTTAGATTCTGACTCCTACCACCATCTCTAACCCTCCTCCTAACAAGAAGC
ACCACTAATATTAGGTGCACCAGATATAGCATTCCCACGAATGAACAACCTAAGATTCTGACTACTACCCCCATCCCTAACACTACTACTAATAAGAGGC
ACCACTCATACTAGGTGCACCAGACATAGCATTCCCACGAATAAACAACCTAAGATTCTGACTCCTACCCCCATCCCTCACACTCTTACTAATAAGAGGG
TCCATTAATACTAGGAACACCAGACATAGCATTCCCACGAATAAACAACCTAAGATTCTGACTATTACCACCATCACTTACACTCCTCCTTATAAGAGGC
CCCCCTTATATTAGGAGCACCAGAYATAGCMTTYCCACGAATAAACAACCTAAGCTTCTGACTTCTACCCCCATCACTAACCCTATTACTAATAAGCAGT
ACCAATCATACTAGGCTCACCAGATATGGCTTTCCCACGAATAAACAACCTAAGATTTTGACTATTACCACCATCACTTTCACTATTACTAATAAGAGGC
CCCCCTAATACTAGGAGCACCAGATATAGCATTCCCACGTATAAATAACCTAAGATTCTGACTCCTTCCACCATCCTTACTCCTACTTCTAACAAGAGGA
TCCAATTATATTAGGGTCCCCAGATATAGCATTCCCACGATTAAATAACCTAAGATTTTGACTACTTCCTCCATCATTATTACTTCTCCTAACAAGAGGA
ACCAATTATACTAGGCACACCAGACATAGCATTCCCACGAATAAATAACCTAAGATTCTGATTACTACCCCCATCACTAACCCTGCTACTCATAAGAGGA
TCCTATAATATTAGGTACACCAGATATAGCATTTCCACGTATAAATAATCTAAGATTCTGGTTACTTCCTCCATCTCTAACCCTACTACTTATAAGAGGT
ACCAATAATATTAGGTACACCAGACATAGCATTCCCACGAATAAATAACCTAAGATTCTGACTACTTCCACCATCATTAACACTACTACTAATAAGAGGA
CCCACTAATATTAGGAACACCAGATATAGCATTCCCACGAATAAACAACTTAAGATTTTGACTTTTACCTCCCTCTCTCACGTTATTATTAATAAGAGGC
CCCACTAATATTAGGAACACCAGATATAGCATTCCCACGAATAAACAACTTAAGATTTTGACTTTTACCTCCCTCTCTCACGTTATTATTAATAAGAGGC
CCCAATCATACTAGGAGCACCAGATATGGCCTTCCCACGAATAAACAACCTAAGATTCTGACTACTACCACCATCACTTTCACTACTCCTAATAAGAGGC
22 R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R PR PR R RO
ACCAATTATATTAGGATCACCAGATATAGCATTTCCACGAATAAACAACCTAAGATTTTGACTTCTCCCGCCATCACTACTATTATTATTAATAAGTGGA
TCCCATCATATTAGGATCTCCAGATATAGCATTTCCACGAATAAACAACCTAAGATTCTGACTCCTACCACCATCCCTAATACTCCTACTCACAAGAGGA
TCCTATCATATTAGGATCACCTGATATAGCATTTCCACAAATGAATAATTTAAAATTTTGACTCCTACCTCCATCACTTCTATTA---ATAATAAGAGGA
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S_cf_tulumensis ACCAATTATATTAGGATCACCAGATATAGCATTTCCACGAATAAACAACCTAAGATTTTGACTTCTCCCGCCATCACTACTATTATTACTAATAAGTGGA

Campodea TTAGTTGAAAGA( AGGAACAGGTTGAACTGTCTACCCCCCTCTCTCTTCTAATATTGCTCATATAGGAGCCTCTGTTGATTTAACTATTTTTTCAT
Penaeus ATAGTCGAAAGAGGAGTGGGAACTGGATGAACAGTATACCCTCCTTTATCAGCCAGAATTGCTCACGCAGGTGCTTCAGTTGATCTAGGTATTTTTTCAT
Branchinella ATAGTAGAAAGAGGAGTAGGGACCGGATGAACTGTCTACCCCCCTCTCTCTTCTGCTATCGCACACGCAGGACCCTCAGTAGATTTAGCTATTTTTTCGC
Hutchinsoniella TTTGTAGAAGTTGGAGTGGGTACAGGTTGGACGGTTTATCCCCCTCTTTCGGGGGTTTTAGGACATCCTGGTCCTTCTGTTGATTTAGCTATTTTTTCTT

G_robustus TTAATAGAAAGTGGAGTAGGAGCAGGTTGAACAATCTATCCACCACTTTCATCAAACATAGCTCACTCGGGACCATCCGTTGATTTAGCAATCTTCTCAT
Gn_frondosus ATAATTGAGAGAGGAGTAGGAACAGGATGAACAATTTACCCACCATTATCATCAAATATTACACATTCAGGACCATCTGTAGATATAGCAATCTTTTCAC
Gn_schrami ATAATTGAAAGAGGAGTAGGCACAGGATGAACAATTTATCCTCCATTATCATCAAACATTACACACTCAGGACCATCAGTAGATATAGCAATCTTTTCAC
P_apletocheles CTTATTGAAGGTGGAGTGGGAACCGGATGAACCCTTTACCCACCACTTTCCTCATCACTCTCCCATTCAAGAGCTTCAGTTGATATGGTTATCTTCTCCC
P_fragilis CTTATTGAAGGTGGAGTGGGAACCGGATGAACCCTTTACCCACCACTTTCCTCATCACTCTCCCATTCAAGAGCTTCAGTTGATATGGTTATCTTCTCCC
P_nsp ATAGTTGAAGGCGGTGTGGGTACAGGATGAACACTCTACCCCCCATTATCCTCCACTTTATCACATCCTAGAGCTTCAGTCGACCTAGCAATCTTTTCAC
M yagerae 22 R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R PR R R PR R RO
C_elmorei ATAGTAGAAAGAGGGGTAGGGACGGGATGAACAATCTACCCCCCCCTATCGTCTAACATATCACACCCAGGGCCGTCCGTAGACATAGCGATCTTCTCCC
C_haptodiscus CTAGTAGAAAGAGGCGTAGGAACAGGCTGAACAATCTACCCGCCACTATCATCAAACACATCACACCCAGGCCCATCAGTAGATATAGCAATCTTCTCTC
C_longulus CTAGTAGAAAGAGGCGTAGGAACAGGCTGAACAATTTACCCCACACTATCATCGAACATATCTCACCCAGGCCCATCAGTAGACATGGCAATCTTCTCCC
L_entrichoma CTATTTGAAAGAGGAGTAGGAACAGGCTGAACAGTATATCCACCATTAGCATCAGTTACTTCACACTCAGGCGCATCAGTAAACCTAGCCATCTTCTCAT
L _exleyi CTAGTAGAAAGAGGTGTTGGAACAGGATGAACTATCTATCCCCCCCTATCCTCAAACACCGCACACTCAGGACCATCAGTAGACATAGCCATTTTCTCCC
S_atlantida TTAGTAGAAAGAGGTGTTGGTACAGGATGAACTATTTATCCTCCCCTATCATCAAACATCTCACACTCAGGCGCCTCTGTAGATATAGCTATCTTCTCCC
S_benjamini ATAGTAGAAAGAGGAGTAGGTACAGGTTGAACTATTTACCCACCCCTCTCCTCAAACTCATCTCACCCTGGACCATCTGTAGACCTAGCAATCTTTTCAT
S_emersoni ATAGTAGAAAGAGGAGTAGGCACAGGTTGAACCATCTACCCACCCCTATCAGCAAACACATCACACTCAGGAGCCTCAGTAGATATAGCAATCTTCTCAC
S_gironensis CTAGTAGAAAGCGGAGTGGGAACAGGATGAACCGTATACCCCCCACTCTCAGGAAACACATCACACTCCGGAGCATCAGTAGACATAGCAATCTTCTCAC
S_kakuki TTAGTAGAAAGAGGAGTAGGAACAGGTTGAACTGTATATCCCCCATTAGCCTCAATTAACTCCCATTCAGGAGCATCAGTAGATCTAGCAATTTTCTCAT
S_lucayensis TTAATCGAAAGAGGCGTCGGTACCGGATGAACAGTATACCCACCGCTAGCATCAATCAATTCACACTCAGGAGCATCAGTAGACCTAGCAATCTTTTCAC
S_nsp2 TTAGTAGAAAGAGGAGTTGGAACAGGATGAACTATTTATCCCCCTCTCTCATCAACAATTTCTCATTCAGGTGCATCAGTTGATATAGCAATCTTTTCCC
S_nsp4 TTAGTAGAAAGAGGAGTTGGAACAGGATGAACTATTTATCCCCCTCTCTCATCAACAATTTCTCATTCAGGTGCATCAGTTGATATAGCAATCTTTTCCC
S_ondinae CTAATTGAAAGAGGAGTAGGAACTGGCTGAACCATCTACCCACCCCTTTCAGCAAACATCTCACACTCAGGTGCCTCAGTAGATATAGCAATCTTTTCCC
S_parabenjamini ?2272222°222°222°222°22°222°222°22°222°22222222°2222 2222222222222 222 22222 PR 2222222 222222222222222222?
S_tulumensis CTAGTAGAAAGAGGAGTTGGAACAGGATGAACAATTTACCCGCCACTATCATCAAATATATCACATTCAGGAGCATCAGTAGATATAGCAATCTTCTCCC
S_williamsi CTAGTAGAAAGAGGCGTAGGCACAGGATGAACAGTATACCCTCCCCTATCAGCAAATATATCACACTCAGGCCCACCAGTAGACATAGCAATCTTCTCAT
S_xibalba ATAGTAGAAAGAGGAGTAGGAACAGGATGATCAATCTACCTTCCATTATCATCATACATCTCACATTCAGGAGCATCAGTCAGTATAGCAATCTTCTCTC

S_cf_tulumensis CTAGTAGAAAGAGGAGTTGGAACAGGATGAACAATTTACCCACCACTATCATCAAATATATCACATTCAGGAGCATCAGTAGATATAGCAATCTTCTCCC

Campodea TACACCTCGCCGGTATTTCCTCAATTCTAGGAGCTATTAATTTTATTACAACAATTATTAATATACGATCATTAGGGATAACACTAGAACGAACCCCCTT
Penaeus TACATTTAGCAGGGGTCTCATCAATCTTAGGAGCTGTAAACTTTATAACGACCGTTATCAATATACGATCTACAGGGATAACTATAGACCGAATACCACT
Branchinella TTCACTTAGCAGGGATCTCTTCAATTTTAGGGGCAGTTAATTTTATTACAACTATTATTAACATACGGCCACAATCTATAACTATAGATCGAATACCTTT
Hutchinsoniella TACATTTAGCTGGTGTTTCTTCTATTTTAGCTTCTGTGAATTTTATTACAACTATGATTAATATACGAGCTGGGGTATTATCTCTGGAACGTGTTTCTTT
G_robustus TACATTTAGCAGGAGCTTCTTCAATTCTAGGATCAATTAATTTTCTAACAACAATCATCAACATACGATCATCAGGAATATCACTAGAACGAACCCCATT
Gn_frondosus TACATTTAGCAGGAGCATCATCAATCCTTGGAGCTATTAACTTCATCACTACAATCATTAATATACGATCAATCGGAATATCATTAGAACAAATACCTTT
Gn_schrami TTCATTTAGCTGGCGCCTCATCAATCTTAGGAGCCATCAACTTCATTACAACAATTATTAACATACGATCAATAGGTATATCATTAGAACAAATACCATT
P_apletocheles TTCACTTAGCAGGTGCGTCTTCTATTTTAGGTGCAATCAATTTTATAACAACAACAATCAACATACGACCCTCAATAATACAACCAGAAAAAACTCCACT
P_fragilis TTCACTTAGCAGGTGCGTCTTCTATTTTAGGTGCAATCAATTTTATAACAACAACAATCAACATACGACCCTCAATAATACAACCAGAAAAAACTCCACT
P_nsp TTCACCTAGCAGGTGCATCTTCTATCCTCGGAGCCATCAACTTTATAACCACAATCATCAATATACGACCATCAAACATATTGCCAGAAAAAATACCCCT
M yagerae 22 R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R PR R PR RPN
C_elmorei TACACCTAGCAGGCGCATCATCAATCCTAGGAGCAATCAACTTCATAACCACAGTAATCAATATACGACCAAAACAGATAACGCCAGAACAAATCCCGCT
C_haptodiscus TACACCTAGCCGGCGCATCATCAATCCTAGGAGCTATCAACTTCATAACCACTGTAATTAACATACGACCACAAGAAATACTCCCAGAACAAATACCACT
C_longulus TACACCTAGCAGGCGCATCCTCCATCCT GCCATTAACTTTATAACCACAGCCATCAACATACGACCAAACCAAATAACCCTAGAACAGATACCCCT
L_entrichoma TACACCTAGCAGGTGCATCATCAATCCTAGGTGCAATCAACTTCATAACAACAGTCATCAATATACGACCAAGAAACATAAAAATAGAACAAATACCACT
L _exleyi TCCACTTAGCAGGCGCRTCWTCAATTCTAGGTGCAATCAACTTCATAACAACAACAATTAACATACGACCAACAGGAATATCCCTAGAAAAAATAACACT
S_atlantida TCCACCTAGCTGGAGCCTCATCAATTCTAGGTGCTATCAATTTCATCACAACAGTTATTAATATACGACCCAACTCTATAAAATTGGAACAAATACCCTT
S_benjamini TACATCTAGCAGGTGCATCATCAATCCT GCCATCAACTTCATAACGACAGTAATCAACATACGACCTATAAACATAAAAATAGATCAAATACCCCT
S_emersoni TACATTTAGCAGGAGCATCATCAATCCTAGGAGCAATCAACTTTATAACAACAGTAATCAATATACGACCTAATAACATAAAATTAGAACAAATACCCCT
S_gironensis TACACCTCGCAGGAGCATCATCAATTCTAGGAGCCATTAACTTTATAACAACAGTCATCAATATACGACCAAGAAATATAAAAATGGAACAAATACCACT
S_kakuki TACATTTAGCAGGTGCCTCATCAATTCTAGGTGCAATTAACTTTATAACAACAGTAATTAATATACGACCAAGAAATATAAAAATAGAACAAATACCACT
S_lucayensis TACACCTCGCAGGTGCCTCATCAATCCTGGGTGCAATTAACTTTATAACAACAGTAATCAATATACGACCAAGTAATATAAAACTAGAACAAATACCACT
S_nsp2 TTCACCTAGCAGGAGCCTCATCAATTTTAGGAGCAATCAACTTCATAACAACAGTAATTAACATACGACCATACAACATAAAACTAGAACAAATACCTCT
S_nsp4 TTCACCTAGCAGGAGCCTCATCAATTTTAGGAGCAATCAACTTCATAACAACAGTAATTAACATACGACCATACAACATAAAACTAGAACAAATACCTCT
S_ondinae TACACCTAGCTGGAGCCTCATCAATCCTAGGAGCCATTAACTTTATCACAACAGTAATTAACATACGACCAAACTCTATAAAATTAGAACAAATACCACT
S_parabenjamini 22°2722°22°2°22°222°222°22°222°222°22°222°22222°222°2222 2222222222222 222 22222 P22 222 R 2222222 222222222222222222?
S_tulumensis TGCACCTAGCAGGAGCATCATCAATTTTAGGAGCCATCAACTTCATAACAACAACAATTAACATACGACCAAATCACATAAAACTAGAGCAAATACCATT
S_williamsi TACATCTTGCAGGAGCCTCATCAATTTTAGGAGCAATCAACTTTATAACTACAGTAATTAACATACGTCCCAAAAACATAAAAATGGAACAAATACCCCT
S_xibalba TTCACTTAGCAGGGGCATCATCGATTCTAGGAGCCATCAATTTTATAACAACAACCATCAATATATGAACTAATCACATGAAATTAGAACAAATACCTTT

S_cf_tulumensis TGCACCTAGCAGGAGCATCATCAATTTTAGGAGCCATCAATTTCATAACAACAACAATCAACATACGACCAAATCACATAAAACTAGAGCAAATACCATT

Campodea ATTTGTTTGGTCAGTTTTTATTACAGCTATTCTCCTCCTTCTGTCTCTTCCTGTTCTTGCCGGTGCCATTACTATACTTTTAACTGATCGAAATTTAAAT
Penaeus TTTTGTTTGAGCAGTATTTATTACAGCTCTACTCCTACTGTTATCTTTACCAGTCCTAGCAGGAGCTATTACTATACTATTAACAGATCGTAATTTAAAT
Branchinella ATTTGTGTGATCTGTAGGGATCACAGCTGTCCTTCTCCTGTTATCTCTCCCTGTTCTTGCAGGAGCTATTACTATACTTTTAACTGATCGTAATTTAAAC
Hutchinsoniella ATTTGTGTGATCTATTTTTATTACTGCTATTTTGTTGTTATTATCTTTGCCTATTTTGGCTGGGGCTATTACTATGTTGTTAACTGATCGTAATATTAAT

G_robustus ATTTGTATGATCAGTATTAATTACAACACTCCTCTTAATTCTTTCACTTCCAGTTTTAGCAGGAGCAATCACAATATTACTAACAGATCGAAA????2?2??
Gn_frondosus ATTTGTATGATCAGTATTTATCACTGTATTTCTTTTATTATTATCCCTCCCAGTATTAGCAGGAGCCATCACAATATTATTAACAGACCGAAATATTAAT
Gn_schrami ATTTGTATGATCAGTACTTATCACAGTACTCCTCCTTCTACTTTCATTACCAGTACTAGCTGGAGCTATTACAATACTTCTAACAGACCGAAATATTAAT
P_apletocheles GTTTGTATGATCAATCTTCATTACTACTCTTCTACTACTCATCTCACTCCCAGTTCTGGCAGGCGCAATTACTATACTGCTAACAGATCGAAACATCAAT
P_fragilis GTTTGTATGATCAATCTTCATTACTACTCTTCTACTACTCATCTCACTCCCAGTTCTGGCAGGCGCAATTACTATACTGCTAACAGATCGAAACATCAAT
P_nsp ATTCGTATGATCAATTTTCGTCACTACTACCCTCTTACTACTATCACTTCCAGTCTTAGCAGGAGCCATCACTATATTACTAACAGACCGAAACCTTAAC
M yagerae 22 R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R PR R RPN
C_elmorei CTTTGTCTGAGCTACCCTAATCACAACAATACTCCTACTCCTATCACTTCCAGTTCTAGC! GGAATCACCATACTACTCACGGACCGAAACATTAAC
C_haptodiscus ATTCGTATGAGCAACCCTTATCACAACAACCCTCCTACTATTATCATTCCCAGTCCTAGCAGGCGCAATCACAATACTCCTAACAGATCGAAACATTAAT
C_longulus ATTCGTCTGGGCAACCCTAATTACCACCACACTACTACTCCTATCACTCCCAGTCCTAGCAGGTGGAATCACCATACTCCTGACAGACCGAAACATCAAC
L_entrichoma ATTCGTATGATCTATCTTCATCACCACCACATTACTACTCCTGGCACTTCCAGTACTGGCAGGAGCAATCACCATACTACTTACAGACCGAAACCTTAAC
L _exleyi ATTCACATGGTCAGTACTCATCACCACAACATTACTACTACTAGCTCTCCCAGTCCTCGCAGGAGCCATCACAATACTCCTAACAGACCGAAACCTAAAC
S_atlantida ATTCGTATGATCAGTACTAATTACCACAACCCTACTCCTTTTAGCCCTTCCAGTATTAGCAGGTGCCATTACTATACTTCTTACAGATCGCAACCTAAAT
S_benjamini ATTTACCTGAGCAGTACTTATTACAACAACCCTACTTCTTTTAGCCCTACCAGTACTTGCAGGAGCAATCACAATATTATTAACAGACCGAAACATTAAC
S_emersoni ATTTGTATGATCAGTCCTAATCACAACTACCCTACTCTTATTAGCACTCCCAGTACTAGCCGGAGCAATTACCATATCACTAACAGACCGAAACCTAAAT
S_gironensis ATTTGTATGGTCAGTATTTATTACAACAATCCTACTACTTCTATCACTACCAGTACTAGCAGGGGCAATCACGATACTCCTAACCGACCGAAACCTAAAC
S_kakuki ATTTGTGTGAGCAATCTTTATCACAACAACACTTCTACTATTAGCCTTACCAGTACTAGCTGGTGCTATTACAATATTACTAACAGACCGAAATCTAAAT
S_lucayensis ATTTGTATGAGCAATTTTCATTACAACAACCCTATTACTTCTAGCCCTACCAGTATTAGCTGGTGCCATCACAATACTACTTACAGACCGAAATATAAAC
S_nsp2 ATTTGTATGAGCAGTATTCATTACTACAACCCTACTACTATTAGCACTCCCAGTATTAGCTGGAGCAATTACCATATTACTAACAGATCGCAACCTAAAC
S_nsp4 ATTTGTATGAGCAGTATTCATTACTACAACCCTACTACTATTAGCACTCCCAGTATTAGCAGGAGCAATTACCATATTATTAACAGATCGCAACCTAAAC
S_ondinae ATTTGTATGATCAGTACTAATCACAACAACACTACTTCTTTTAGCACTACCAGTTCTAGCAGGAGCAATCACTATACTCCTTACAGACCGCAACCTAAAC
S_parabenjamini 22°272222°2°22°222°222°22°2°22°22222°222°222°22°222°2222 22222222 22222222 222222 P22 P22 22222 222222222222222222?
S_tulumensis GTTCGTATGATCAGTCTTCATTACAACAACTCTACTATTACTAGCATTACCAGTACTAGCAGGAGCAATCACAATATTACTAACAGACCGAAATCTAAAC
S_williamsi ATTTGTATGGTCAGTATTCATTACAACCACACTCCTCCTTCTAGCCTTACCCGTACTAGCAGGAGCAATTACCATACTTCTAACAGATCGAAACCTAAAC
S_xibalba ATTCATATGATCAGTATTTATTACAACAACAGTATTTTTATTAGCATTGCCAGTTCTAGCAGGAGCAATCGCAATACTGCCAACAGACCAAAATATAAGT

S_cf_tulumensis GTTCGTATGATCAGTCTTCATTACAACAACTCTACTATTACTAGCGTTACCAGTACTAGCAGGAGCAATCACAATATTACTAACAGACCGAAATCTAAAC
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Anhang A Genetik

Campodea ACTTCTTTCTTTGACCCTGCC! GGAGACCCTATCCTTTATCAACACTTATTT
Penaeus ACATCCTTCTTTGATCCAGCAGGAGGTGGTGACCCAGTCTTATATCAACATTTATTT
Branchinella ACTTCATTCTTTGATCCAGCT GATCCTATTCTATACCAACACTTATTC
Hutchinsoniella ACTAGTTTTTTTGATCCTATGGGGGGTGGTGATCCTGTTTTGTATCAACATTTGTTT
G_robustus 22222 22222222222222222222222222222222222222222222222277?°7
Gn_frondosus ACATCATTCTT???2?22222222222222222222222222222?222?22?22?222?°?
Gn:schrami ACATCATTCTTTGATCCAACAGGAGGAGGAGATCCTATTCTATTCCAACACTTATTC
P_apletocheles ACATCTTTCTTTGACCCTCTAGGAGGTGGGGATCCAATCCTCTTCCAACATCTATTC
P_fragilis ACATCTTTCTTTGACCCTCTAGGAGGTGGGGATCCAATCCTCTTCCAACATCTATTC
P_nsp ACATCTTTTTTTGATCCAACAGGA! GGTGACCCAATTCTTTTCCAACACCTATTC
M_yagerae P22222222222222222222222222222222222222222222222222222°2°2°

C_elmorei
C_haptodiscus

C_longulus

L_entrichoma

L _exleyi ACATCATTCTTTGACCCAATAGGAGGAGGTGATCCAATCCTGTTCCAACACCTCTTT
S_atlantida ACATCTTTCTTTGACCCTACAGGAGGAGGAGATCCAATCCTATTCCAACACCTCTTC
S_benjamini ACATCATTTTTTGACCCAACAGGAGGAGGAGACCCAGTTTTATTCCAACACCTATTC
S_emersoni ACATCATTCTTTGACCCAACAGGGGGAGGAGACCCAATTCTATTTCAACACTTATTC
S_gironensis ACATCATTCTTTGACCCAACCGGAGGGGGAGACCCAATTCTATTCCAACACCTGTTC
S_kakuki ACATCATTCTTTGATCCTACAGGAGGAGGTGATCCTATTTTATTTCAACACTTATTT
S_lucayensis ACATCATTTTTTGATCCAACAGGAGGT GACCCTATCCTTTTCCAACACCTATTC
S_nsp2 ACATCATTTTTTGATCCTATAGGAGGAGGTGACCCAATCCTATTCCAACACTTATTT
S_nsp4 ACATCATTTTTTGATCCTATAGGAGGAGGTGACCCAATCCTATTCCAACACTTATTT
S_ondinae ACGTCCTTCTTTGACCCTACCGGAGGAGGAGACCCAATTCTGTTTCAACACCTATTC
S_parabenjamini ?2222222222222222222222222222222222222222222222222222222?
S_tulumensis ACATCATTTTTTGACCCTACCGGTGGCGGTGACCCAATCCTATTTCAACACCTATTC
S_williamsi ACATCATTCTTCGATCCAACAGGAGGAGGAGACCCAATCCTATTTCAACACCTATTT
S_xibalba ACATCATTCTTTGGTCCTACAGGAGTAGGAGATCCCATTTTGTTCCAACATATATAT

S_cf_tulumensis ACATCATTTTTTGACCCTACCGGTGGCGGTGACCCAATCCTATTTCAACACCTATTC

[H3, 328 nt, codonstart=2]

Campodea ?CGTAAATCTACTGGAGGAAAGGCTCCTCGCAAACAACTCGCCACTAAGGCCGCCAGGAAGAGTGCCCCAGCTACCGGTGGAGTGAAGAAGCCTCATCGT
Penaeus ACGTAAGTCTACCGGAGGCAAGGCCCCCCGCAAGCAGTTGGCCACCAAGGCAGCWCGYAAGTCTGCCCCTGCTACCGGAGGTGTCAAGAAGCCCCATCGT
Branchinella ?CGCAAGTCCACCGGCGGAAAGGCCCCCAGAAAGCAGCTCGCCACCAAGGCAGCACGCAAGTCGGCCCCCGCCACCGGAGGGGTCAAGAAACCCCATCGT
Hutchinsoniella ?AGGAAATCTACCGGCGGCAAAGCCCCGCGTAAACAGCTCGCCACAAAGGCAGCTCGCAAGAGTGCACCAGCAACCGGAGGTGTGAAGAAGCCTCACAGG
G_robustus CAGGAAATCTACGGGAGGCAAGGCGCCCCGGAAGCAACTGGCCACCAAAGCAGCCAGAAAGAGTGCCCCTGCCACCGGAGGAGTGAAGAAACCCCATCGT
Gn_frondosus CAGGAAATCCACGGGAGGCAAGGCCCCCCGGAAGCAACTGGCCACCAAAGCAGCCAGAAAGAGTGCCCCCGCCACMGGAGGAGTGAAGAAACCCCATCGY
Gn_schrami CAGGAAATCCACTGGAGGCAAGGCTCCACGTAAGCAACTGGCCACCAAAGCAGCCAGAAAGAGTGCCCCCGCCACAGGAGGAGTGAAGAAACCCCATCGC
P_apletocheles AAGGAAGTCCACTGGAGGCAAGGCGCCACGCAAGCAGCTGGCAACCAAGGCAGCTCGGAAAAGCGCCCCTGCCACTGGCGGAGTGAAGAAGCCCCATCGT
P fragilis 2R 2R R PR 2R R R R 2R PR R R 2R PR PR 2R PR PR R R PR 2 PR 2P 2 P02 222222222222 22222222222222222°
P:hsp AAGGAAGTCCACTGGAGGCAAGGCACCACGCAAGCAGCTGGCAACCAAGGCAGCTCGGAAAAGCGCCCCAGCCACTGGCGGAGTGAAGAAGCCCCATCGT
M yagerae TCGTAAATCCACCGGAGGCAAGGCTCCCCGCAAGCAACTGGCCACCAAGGCTGCCAGGAAATCGGCCCCAGCCACCGGTGGTGTGAAGAAACCCCATCGT
C_elmorei CAGGAAATCCACTGGTGGCAAGGCGCCACGGAAACAGCTGGCGACCAAGGCCGCTCGGAAGAGCGCCCCAGCCACCGGCGGCGTGAAGAAGCCCCATCGA
C_haptodiscus CAGGAAATCCACTGGTGGTAAGGCGCCACGCAAGCAGCTGGCCACTAAGGCCGCTCGGAAGAGCGCCCCAGCCACCGGCGGCGTGAAGAAGCCCCATCGC
C_longulus CAGGAAATCCACTGGTGGCAAGGCGCCACGAAAGCAGCTGGCGACCAAGGCCGCTCGGAAGAGCGCCCCAGCCACCGGCGGCGTGAAGAAGCCCCATCGC
L_entrichoma GAGGAAATCCACTGGTGGCAAGGCGCCACGCAAGCAACTGGCTACCAAGGCTGCTCGGAAGAGCGCCCCAGCCACTGGAGGAGTGAAGAAGCCACATCGT
L _exleyi CAGGAAATCCACCGGAGGCAAGGCGCCACGCAAGCAGCTCGCCACCAAGGCAGCTCGCAAGAGCGCGCCTGCCACCGGCGGAGTCAAGAAGCCCCATCGG
S_atlantida GAGAAAGTCCACTGGCGGAAAGGCGCCACGCAAACAGCTGGCCACCAAGGCCGCTCGCAAGAGCGCCCCGGCCACCH GTGAAGAAGCCCCATCGC
S_benjamini TAGGAAATCCACTGGTGGCAAGGCGCCACGCAAACAACTGGCCACCAAGGCCGCGCGCAAGAGCGCCCCAGCCACCGGCGGCGTGAAGAAGCCACATCGT
S_emersoni AAGGAAGTCCACTGGTGGCAAGGCGCCACGCAAACAGCTGGCCACCAAGGCCGCTCGCAAGAGTGCCCCCGCCACCGGGGGAGTGAAGAAGCCCCATCGC
S_gironensis CAGAAAGTCCACGGGAGGCAAGGCGCCCCGCAAACAACTCGCCACGAAGGCCGCTCGCAAGAGCGCCCCGGCCACCGGCGGCGTCAAGAAGCCCCACCGT
S_kakuki GAGGAAATCCACTGGCGGCAAGGCGCCACGCAAGCAGCTGGCAACTAAGGCTGCTCGCAAGAGTGCCCCAGCCACTGGAGGAGTTAAGAAGCCACATCGT
S_lucayensis GAGGAAGTCCACTGGCGGCAAGGCGCCACGCAAACAGCTGGCAACCAAGGCTGCTCGAAAGAGCGCTCCAGCCACTGGAGGAGTTAAGAAGCCCCATCGT
S_nsp2 2R 2R R PR 2R R R R 2R PR R R 2R PR PR 2R PR PR R R PR 2R PR R 2P 2 2202222222222 222222222227222272°
S_nsp4 2R 2R R PR 2R R R R 2R PR R R 2R PR PR 2R PR PR R R PR PR 2 PR R P 2R 2 P02 222222222222 22222222222222222°
S_ondinae GAGAAAGTCCACTGGGGGAAAGGCGCCACGCAAGCAGCTGGCCACCAAGGCCGCTCGCAAGAGCGCCCCGGCCACC GTGAAGAAGCCCCATCGC
S_parabenjamini CAGGAAATCCACCGGTGGCAAGGCGCCACGGAAGCAGCTGGCCACGAAGGCCGCTCGCAAGAGCGCCCCAGCCACCGGAGGCGTCAAGAAGCCCCATCGT
S_tulumensis AAGAAAGTCCACTGGAGGCAAAGCGCCACGCAAGCAGCTCGCCACCAAGGCTGCCAGGAAGAGCGCCCCCGCCACAGGCGGTGTCAAGAAGCCCCACCGT
S_williamsi GAGGAAGTCCACTGGTGGCAAGGCGCCACGCAAACAGCTGGCCACCAAGGCCGCTCGCAAAAGCGCCCCTGCSACTGGGGGAGTGAAGAAGCCTCATCGT
S_xibalba AAGAAAGTCCACTGGAGGCAAAGCGCCACGCAAGCAGCTCGCCACCAAGGCTGCCAGGAAGAGCGCCCCCGCCACAGGCGGTGTCAAGAAGCCCCACCGT

S_cf_tulumensis AAGAAAGTCCACTGGAGGCAAAGCGCCACGCAAGCAGCTCGCCACCAAGGCTGCCAGGAAGAGCGCCCCCGCCACAGGCGGTGTCAAGAAGCCCCACCGT

Campodea TACAGGCCTGGTACTGTTGCCCTTCGTGAGATCCGTCGTTACCAGAAGAGCACCGAACTTCTGATCCGCAAGTTGCCATTCCAACGTTTGGTTCGTGAAA
Penaeus TACAGGCCCGGAACTGTTGCCCTTCGTGAGATCCGTCGTTACCAGAAGAGCACTGAGCTCCTGATCCGCAAGCTGCCCTTCCAGCGCCTGGTCCGTGAGA
Branchinella TACAGGCCCGGCACGGTCGCCCTCAGAGAGATCCGTCGCTATCAGAAGAGCACCGAGCTTCTCATCAGGAAGCTCCCCTTCCAGCGGCTGGTCAGGGAAA
Hutchinsoniella TACCGACCTGGAACCGTCGCCCTGCGAGAAATCAGACGTTACCAGAAGTCCACCGAGCTTCTGATCAGGAAATTGCCCTTCCAGAGGCTTGTCCGTGAGA
G_robustus TACAGGCCGGGCACAGTCGCCCTCAGGGAGATAAGACGCTACCAGAAGAGCACAGAGCTGCTCATCCGCAAGTTGCCCTTCCAGAGACTGGTGCGAGAAA
Gn_frondosus TACAGGCCAGGCACAGTCGCCCTCAGGGAGATCAGACGCTACCAGAAGAGCACAGAGCTGCTCATCCGCAAGTTGCCCTTCCAGAGACTGGTGCGAGAAA
Gn_schrami TACAGGCCAGGCACAGTCGCCCTCAGGGAGATCAGACGCTACCAGAAGAGCACAGAGCTGCTCATCCGCAAGTTGCCCTTCCAGAGATTGGTGCGAGAAA
P_apletocheles TACAGGCCAGGAACCGTGGCCCTCAGAGAAATCAGACGTTACCAGAAGAGCACTGAACTGCTCATCCGCAAGTTGCCATTCCAAAGATTGGTGCGCGAGA
P _fragilis 22 R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R PR PR R RO
P:hsp TACAGGCCAGGAACCGTGGCCCTGAGAGAAATCAGACGTTACCAGAAGAGCACTGAACTGCTCATCCGCAAGTTGCCATTCCAGAGATTGGTGCGCGAGA
M yagerae TACAGGCCCGGCACCGTGGCTCTGCGAGAAATCCGTCGTTACCAGAAGAGCACTGAGCTCCTCATCCGCAAGCTGCCCTTCCAGCGCCTGGTCCGAGAAA
C_elmorei TACCGACCAGGAACCGTCGCGCTCAGGGAAATCAGGCGCTACCAGAAGAGCACAGAGCTGCTGATTCGCAAGCTGCCCTTCCAGAGACTAGTTCGCGAGA
C_haptodiscus TACCGGCCAGGGACGGTCGCGCTCAGGGAAATCAGGCGTTACCAGAAGAGCACAGAGCTGCTCATCCGCAAGCTGCCCTTCCAGAGACTGGTACGCGAGA
C_longulus TACCGACCAGGTACCGTCGCGCTGAGGGAAATCAGGCGCTACCAGAAGAGCACAGAGCTGCTGATTCGTAAGCTGCCCTTCCAAAGACTAGTTCGCGAGA
L_entrichoma TACAGGCCAGGGACTGTGGCGCTAAGAGAGATCAGACGTTATCAGAAGAGTACCGAGCTACTCATCCGCAAGTTGCCTTTCCAGCGACTGGTGCGCGAGA
L _exleyi TACAGGCCCGGCACCGTCGCGCTCAGGGAGATCAGACGCTACCAGAAGAGCACCGAGCTGCTCATACGCAAGCTCCCCTTCCAGCGACTGGTGCGAGAGA
S_atlantida TACAGGCCCGGGACCGTCGCCCTCAGGGAGATCAGACGTTACCAGAAGAGCACCGAACTGCTCATCCGCAAGCTGCCTTTCCAGCGTCTAGTGCGCGAGA
S_benjamini TACAGGCCCGGGACCGTCGCGCTCAGGGAGATCAGACGCTACCAGAAGAGCACAGAGTTGCTCATCCGCAAGCTTCCCTTCCAGAGATTGGTGCGCGAGA
S_emersoni TACAGGCCAGGGACYGTCGCCCTCAGGGAGATCAGACGTTATCAGAAGAGCACCGARCTGCTGATCCGCAAGTTGCCCTTCCAGCGTTTGGTGCGCGAGA
S_gironensis TACAGGCCCGGGACCGTCGCCCTGCGAGAGATCAGACGTTACCAGAAGAGCACCGAACTGCTGATCCGCAAGCTGCCCTTCCAGCGCCTGGTGCGCGAGA
S_kakuki TATAGGCCAGGAACAGTCGCGCTCAGGGAGATCAGACGTTATCAGAAGAGCACTGAGCTACTCATCCGTAAGCTGCCTTTCCAGCGACTGGTACGCGAGA
S_lucayensis TACAGGCCAGGAACCGTCGCGCTCAGGGAGATTAGACGTTATCAGAAGAGCACTGAGCTACTGATCCGCAAGCTGCCTTTCCAGCGACTGGTGCGCGAGA
S_nsp2 22 R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R PR PR R RO
S_nsp4 22 R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R PR R R PR R RO
S_ondinae TACAGGCCCGGGACGGTCGCCCTCAGGGAGATCAGGCGTTACCAGAAGAGCACCGAACTGCTCATCCGCAAGCTGCCCTTCCAGCGTCTGGTGCGCGAGA
S_parabenjamini TACAGGCCCGGCACCGTTGCGCTGAGGGAGATCAGGCGTTATCAGAAGAGCACAGAGCTGCTCATTCGCAAGCTGCCTTTCCAGAGGCTGGTGCGCGAGA
S_tulumensis TACAGGCCTGGGACAGTCGCCCTCAGGGAAATCAGACGCTACCAGAAGAGCACCGAACTGCTCATCCGCAAGCTGCCCTTCCAGCGACTGGTGCGTGAGA
S_williamsi TACAGACCAGGGACCGTCGCCCTCAGGGAGATCAGGCGTTACCAGAAGAGCACTGAGTTGCTGATCCGCAAGTTGCCCTTCCAGCGTCTGGTGCGCGAGA
S_xibalba TACAGGCCTGGTACAGTCGCCCTCAGGGAAATCAGACGCTACCAGAAGAGCACCGAACTGCTCATCCGCAAGCTGCCCTTCCAGCGACTGGTGCGTGAGA

S_cf_tulumensis TACAGGCCTGGTACAGTCGCCCTCAGGGAAATCAGACGCTACCAGAAGAGCACCGAACTGCTCATCCGCAAGCTGCCCTTCCAGCGACTGGTGCGTGAGA
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Anhang A Genetik

Campodea
Penaeus
Branchinella
Hutchinsoniella
G_robustus
Gn_frondosus
Gn_schrami
P_apletocheles
P_fragilis
P_nsp

M yagerae
C_elmorei
C_haptodiscus
C_longulus
L_entrichoma

L _exleyi
S_atlantida
S_benjamini
S_emersoni
S_gironensis
S_kakuki
S_lucayensis
S_nsp2

S_nsp4
S_ondinae
S_parabenjamini
S_tulumensis
S_williamsi
S_xibalba
S_cf_tulumensis

Campodea
Penaeus
Branchinella
Hutchinsoniella
G_robustus
Gn_frondosus
Gn_schrami
P_apletocheles
P_fragilis
P_nsp

M yagerae
C_elmorei
C_haptodiscus
C_longulus
L_entrichoma

L _exleyi
S_atlantida
S_benjamini
S_emersoni
S_gironensis
S_kakuki
S_lucayensis
S_nsp2

S_nsp4
S_ondinae
S_parabenjamini
S_tulumensis
S_williamsi
S_xibalba
S_cf_tulumensis

T?GCCCAGGATTTCAAGACCGATTTGCGTTTCCAGAGCTCTGCTGTGATGGCACTTCAGGAAGCCAGCGAAGCTTACTTGGTTGGATTGTTTGAAGAAAC
TTGCCCAGGACTTCAAGACTGACCTCCGCTTCCAGTCCTCTGCTGTCATGGCTCTGCAGGAAGCCTCCGAGGCTTACCTGGTCGGCCTSTTCGAGGACAC
TTGCCCAGGACTTCAAGACCGACCTCCGCTTCCAGAGCTCAGCCGTCATGGCCCTGCAGGAAGCTAGCGAGGCCTACCTCGTCGGACTCTTCGAGGACAC
TCGCACAGGACTTCAAGACCGATCTTCGCTTCCAGAGCTCTGCCGTCATGGCCCTGCAGGAGGCTAGCGAGGCATACCTGGTTGGCCTTTTCGAAGA?AC
TAGCCCAGGATTTCAAGACTGACCTGCGTTTCCAGAGCTCTGCTGTCATGGCTTTGCAGGAGGCCAGCGAGGCCTATCTCGTGGGTCTGTTCGAGGACAC
TCGCCCAGGATTTCAAGACTGACCTGCGYTTCCAGAGCTCCGCTGTCATGGCTCTGCAGGAGGCCAGTGAGGCCTATCTCGTGGGCCTGTTTGAGGACAC
TCGCCCAGGATTTCAAGACTGACCTCCGCTTCCAGAGCTCTGCTGTCATGGCTCTGCAGGAGGCCAGTGAGGCCTATCTTGTGGGTTTGTTTGAGGACAC

TCGCTCAGGATTTCAAGACAGATCTTCGCTTCCAAAGCTCCGCCGTCATGGCCCTGCAGGAGGCCAGCGAAGCGTACTTGGTTGGCCTCTTCGAAGACAC
22 R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R PR R PR R RO
TCGCTCAAGATTTCAAGACAGATCTTCGCTTCCAAAGCTCCGCCGTCATGGCCCTGCAGGAGGCCAGCGAGGCGTACTTGGTTGGCCTCTTCGAAGACAC
TCGCCCAGGACTTCAAGACYGACCTGCGTTTCCAGAGCTCGGCCGTCATGGCCCTGCAAGAGGCCAGCGAAGCCTACCTGGTGGGTCTCTTCGAGGACAC
TCGCCCAAGACTTCAAGACCGATCTACGTTTCCAGAGCTCAGCCGTCATGGCTCTGCAGGAAGCCAGCGAGGCATACCTGGTGGGTCTATTCGAGGACAC
TCGCCCAGGATTTTAAGACGGACCTACGTTTCCAGAGCTCCGCCGTCATGGCTCTCCAGGAGGCTAGCGAAGCGTATCTGGTGGGTCTGTTCGAGGACAC
TCGCCCAAGACTTCAAGACCGATCTACGTTTCCAGAGCTCCGCCGTGATGGCTCTGCAGGAGGCCAGCGAGGCATACCTAGTGGGTCTCTTCGAGGACAC
TCGCTCAGGACTTCAAGACAGATCTTCGCTTCCAAAGCTCCGCCGTCATGGCTCTGCAGGAGGCCAGCGAAGCCTATCTGGTCGGGCTCTTCGAAGACAC
TCGCCCAGGACTTCAAGACGGACCTGCGCTTCCAAAGCTCCGCCGTGATGGCTCTGCAAGAAGCCAGCGAGGCGTACCTGGTCGGCCTCTTCGAGGACAC
TCGCCCAGGACTTCAAGACCGACCTCCGCTTCCAGAGCTCCGCCGTCATGGCCCTGCAGGAGGCCAGCGAGGCCTATCTGGTCGGCCTCTTCGAGGACAC
TTGCCCAGGACTTCAAGACCGACCTGCGCTTCCAGAGTTCCGCAGTCATGGCTCTGCAGGAGGCCAGCGAGGCATACCTAGTGGGTCTTTTCGAGGACAC
TCGCCCAGGACTTCAAGACTGACCTSCGMTTCCAGAGCTCTGCCGTCATGGCCYTGCAGGAGGCCAGCGAGGCTTACCTGGTCGGCCTCTTCGAGGACAC
TCGCGCAGGACTTCAAGACGGACCTCCGTTTCCAGAGCTCCGCCGTCATGGCCCTGCAGGAGGCCAGCGAGGCCTACCTGGTCGGCCTGTTCGAGGACAC
TAGCTCAAGACTTCAAGACAGATCTTCGTTTTCAAAGCTCCGCCGTCATGGCTCTGCAGGAGGCTAGCGAAGCATACCTGGTCGGGCTCTTCGAAGATAC
TCGCTCAGGACTTCAAGACAGATCTTCGCTTCCAAAGCTCCGCCGTCATGGCTCTACAAGAGGCTAGCGAAGCATATCTGGTCGGGCTCTTCGAAGACAC
222272 722722222°2222222°2222222°22222°22°22222°22°2222222°2222222°22222°22°2222222°2222222°22222°22°22222222222222222°?

TCGCCCAGGACTTCAAGACCGACCTCCGCTTCCAGAGCTCAGCCGTCATGGCCCTGCAGGAGGCCAGCGAGGCCTATCTGGTCGGCCTCTTCGAGGACAC
TCGCCCAGGACTTCAAGACAGACCTGCGTTTCCAAAGTTCCGCAGTGATGGCTCTGCAGGAGGCCAGCGAGGCGTACCTAGTAGGTCTGTTCGAGGACAC
TCGCCCAGGACTTCAAGACAGACCTCCGCTTCCAGAGCTCCGCCGTCATGGCACTGCAGGAGGCCAGCGAAGCGTACTTGGTCGGCCTCTTCGAAGACAC
TCGCCCAGGACTTCAAGACCGACCTCCGCTTCCAGAGCTCCGCCGTCATGGCCCTGCAGGAAGCGAGCGAGGCCTACCTGGTCGGCCTCTTCGAGGACAC
TCGCCCAGGACTTCAAGACAGACCTCCGCTTCCAGAGCTCCGCCGTCATGGCACTGCAGGAGGCCAGCGAAGCGTACTTGGTCGGCCTCTTCGAAGACAC
TCGCCCAGGACTTCAAGACAGACCTCCGCTTCCAGAGCTCCGCCGTCATGGCACTGCAGGAGGCCAGCGAAGCGTACTTGGTCGGCCTCTTCGAAGACAC

CAATTTGTGCGCCATTCATGCTAAG???
CAACCTGTGCGCTATCCATGCTAA????
CAACCTCTGCGCCATCCACGCCAAGAG?
CAACTTGTGCGCCATCCATGCCAAGCGC
AAACTTGTGTGCCATCCATGCCAAGCGT
AAACTTGTGTGCCATCCATGCCAAGCGT
AAACTTGTGTGCCATCCATGCCAAGCGT
CAACCTGTGCGCCATCCACGCAAAGAGG
227272272222922229722272227°
CAACCTGTGCGCCATCCACGCAAAGAGG
CAACTTGTGCGCCATCCACGCCAAGCGT
CAATCTGTGCGCCATTCACGCTAAGAGG
CAATCTGTGCGCCATCCACGCAAAGAGG
CAATCTGTGCGCCATCCATGCAAAGAGG
CAATCTCTGCGCCATCCACGCTAAGAGG
CAATCTCTGCGCGATCCACGCCAAGCGC
CAACCTCTGCGCCATCCAYGCCAAGAGG
CAATCTGTGCGCCATTCACGCCAAGAGA
CAAYCTCTGCGCCATCCACGCCAAGA??
CAACTTGTGTGCCATCCACGCCAAGAGG
TAATCTCTGCGCCATCCACGCCAAGAGG
TAATCTCTGCGCCATCCACGCGAAGAGG
22227222222222222222222222°2°2°7

CAACCTCTGCGCCATCCACGCGAAGAGA
CAACCTGTGCGCCATCCACGCCAAGAGG
CAATCTCTGCGCCATCCACGCAAAGAGA
TAACCTCTGTGCCATCCACGCCAAGAGG
CAATCTCTGCGCCATCCACGCCAAGAGA
CAATCTCTGCGCCATCCACGCCAAGAGA

[16S rDNA, 694 nt]

Campodea
Penaeus
Branchinella
Hutchinsoniella
G_robustus
Gn_frondosus
Gn_schrami
P_apletocheles
P_fragilis
P_nsp

M yagerae
C_elmorei
C_haptodiscus
C_longulus
L_entrichoma
L _exleyi
S_atlantida
S_benjamini
S_emersoni
S_gironensis
S_kakuki
S_lucayensis
S_nsp2

S_nsp4
S_ondinae
S_parabenjamini
S_tulumensis
S_williamsi
S_xibalba

TATTTTTTAA-TAATTAAGCAAAT--AAGCGCTCGCCTGTTTATCAAAAACATGGTTTTTTGA-—-——————————— CTATAAAAAATTTGG-CCTGCTC
GTATAATTAAGGAACTCGGCAAAT-ACTACTTTTGCCTGTTTATCAAAAACATGTCTATATGA- --TTGTTATATAAAGTCTAG-CCTGCCC
—---AG--ATTTAAGGTCCAA-CCTGCCC
-ACATAATA-GGAA-GTCCAACTCTGCCC
—----ATAATTAAGAGGTCGTA-CCTGCCC
-ATAGAAAATGTAAGTTCTGA-CCTGCCC
—---TTTAAATATGAAGTCTGA-CCTGCCC
GTTTTGATATATAAGGTCTGA-CCTGCTC
2222222222 22222227222772°77°
CTTGGA-ATATAAGGTCTGA-CCTGCTC
2222222222 222222272222722727°
TCATCGTGAAGGAACTCGGCAAAT-GTGGTTTCTGCCTGTTTAACAAAAACATGGCCTTTTGT -GGATATATAAGGTCGGG-CCTGCCC
TTGTTGTAAAGGAACTCGGCAAAT-ATGGTTTCTGCCTGTTTATCAAAAACATGGCCTTTTGT - --GAAAATATAAGGTCGGG-CCTGCCC
222272 722722222°2222222°22222°22°22222°22°22°222°22°2222222°2222222°22222°22°2222222°2222222°22222°22°22222222222222222°?

CTTAATTCAAGGAACTCAGCAAAAATAACTTCCCGCCTGTTTAATAAAAACATGTCTTCCTGT -
TCATTCAGAAGGAACTTGTCAATT-ATAATTTCCGCCTGTTTATCAAAAACATGGCTTCTTGT -
TTATTTTTAAGGAATTTGGCAAAA-CAAGTTTCCGCATGTTTATCAAAAACATGGCCTTTCGA-

ATGTTATGAAGGAACTCGGCAAAT-AACTTCTCTGCCTGTTTATCAAAAACATGGCTTCTTGT-
TTTCAGTAAAGGAACTAGGCAAAA-ATAGCATCTGCCTGTTTATTAAAAACATGGCTTTTTGT -
GTGTTATTAAGGAATTCGGCAAAT-ATGGTTTCTGCCTGTTTATCAAAAACATGGCCTTTTGT------- GTGGTTGATATATAAGGTCTGG-CCTGCCC
TTAAGTTAAAGGAATTAGGCAAAA-ATGATATCTGCCTGTTTAATAAAAACATGGCTTCTTGTTATAGGTTTATTAAATATAAGAAGTCTAA-CCTGCCC

--TGATATAAAAGGTCTGA-CCTGCCC
--TGAAATAAAAGGTCGGG-CCTGCCC

-~AAGGGTGAATATATGAGGTCGGA-CCTGCCC

TTTACATAAAGGAACTCGGCAAAT-AACACTTCCACCTGTTTATTAAAAACATGGCCTCTTGT - --GCAGTTTGATATAGGAGGTCGGA-CCTGCTC
2222222222222 °2°2222°22222°2222°2°2222°2°2222°2°2222°22222°2222°2°2222°2°2222°22222°22222°22222°2222°2222222222°2°2°?

222272°227222222222222°2222222°2222222°2222222°2222222°2222222222222?2°2°2°?

2272272222222222222222222222°22222°2°?
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Campodea AATGA------- AAT----TTAAATAGCTGCAGTAATT-TAACTGTACAAAGGTAGCATAATCATTAGTCTTTTAATTGTTGGCTGGAATGAATGGTTTT
Penaeus

Branchinella ACTGA----- GTA---—--' TTGAAGGGCCGTGGTATAC-TGACCATGCGAAGGTAGCATAATCATTTGCCCCTTAATTAGGGGCTGGAATGAAGGGTTAG
Hutchinsoniella ACTGA----AATAAT----TTAAAAGGCCGCGGTAATTTTGACCGTGCTAAGGTAGCATAATAATTTGTCTCCTAATTAGAGACTAGAATGAAAGGTCAA
G_robustus ACTGA---TAGTAG----- TTGAAGGGCCGCAGTAATTCTGACTGTGCTAAGGTAGCGTAATCATTTGTCATTTAATTGTTGAATTGTATGAATGGTTTG
Gn_frondosus ACTGA--TTTATAA-----TTGAAGGGCCGCGGTAAAT-TAACTGTGCTAAGGTAGCATAATCATTTTCCAATTAATTGTTGGATGGAATGAATGGTTTG
Gn:schrami ACTGA-TTAAATAA-----TTGAAGGGCCGCGGTAAAT-TAACTGTGCTAAGGTAGCATAATCATTTTCCAATTAATTGTTGGATGGAATGAATGGTTTG
P_apletocheles ACTGA---GGTTACAC---TTAAAGAGCTGCAGTATATCTGACTGTACGAAGGTAGCGTGATAATTTGTCTATTAATTGTAGACTTGGATGAATGGTTTG
P fragilis 2R 2R R PR 2R R R R 2R PR R R 2R PR PR 2R PR R R R PR PR 2R PR 2P 2 P02 222222222222 22222222222222272°
P:hsp ACTGA---GGTAAAAC---TTAAAGAGCTGCAGTATACCTGACTGTACTAAGGTAGCGTGGTAATTTGTCTATTAATTGTAGACTTGTATGAATGGTTTG
M yagerae 2R 2R R PR 2R R R R 2R PR R R 2R PR PR 2R PR PR R R PR 2R PR 2R P22 P02 2222222222222 222222222272°
C_elmorei GCTGT--TTAG ATGAAGGGCTGCGGTATACTTGACCGTACAAAGGTAGCATAATGGTTTGCCTATTAATTGTTGGCTTGTATGAATGGCTTG

C_haptodiscus ACTGT--TTGT- --ATGAAGGGCTGCGGTATACTTGACCGTACAAAGGTAGCATAATGGTTTGTCTATTAATTGTTGGCTTGTATGAATGGTCTG

C_longulus 2R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R PR R R PR R RO
I:Fntrichoma GCTGT---ATATATT----ATGAAGGGCTGCGGTATATTTAACTGTACGAAGGTAGCATGATAATTTGTCTATTAAATGTTGACTTGTATGAATGGTTTG
L _exleyi GCTGC-TTTGTTAAA----GTAAAGGGCTGCAGTATACTTGACTGTACGAAGGTAGCATAATAAATTGCCTATTGATTGTTGGCTGGTATGAATGGAATG
S_atlantida TCTGA-TATCATTATA---TTGAAGAGCTGCAGTATACTTGACTGTACAAAGGTAGCATAGTAGTTTGCCTATTAATTATTGGCTTGTATGAATGGTTTG
S_benjamini GCTGT--AGGA--------. ATGAATGGCTGCGGTATACTTGACTGTACGAAGGTAGCGTAGTAATTTGCCTATTAATTGTTGGCTTGAATGAATGGTTTG
S_emersoni TCTGA-TATTTAGTAA---TTGAAGGGCTGCAGTATACTTGACTGTACAAAGGTAGCATAATATTTTGCCTATTAAATGTTGGCTTGTATGAATGGTTTG
S_gironensis TCTGATTCATAAATA----TTAAAGGGCTGCAGTACAACTAACTGTACAAAGGTAGCATAATAACTTGCCTTTTAATTGTTGGCTTGCATGAATGGCCCG
S_kakuki ACTGA--AATGTTTGG---TTAAAGGGCTGCAGTATTTTTGACTGTACAAAGGTAGCGTGGTAATTTGTCTATTAATTGTTGACTTGAATGAATGGTTTG
S_lucayensis GCTGA-ATGGATATGG---TTGAAGGGCTGCAGTATAT-TAACTGTACAAAGGTAGCGTGATAATTTGTCTATTAAATGTTGACTTGGATGAATGGTTTG
S_nsp2 GCTGA-TAAGTTTTA----TTAAAGGGCTGCAGTATATTTAACTGTACAAAGGTAGCGTAGTAATTTGTTTATTAATTGTTGACTTGTATGAATGGTTTG
S_nsp4 GCTGA-TAAGTTTTA----TTAAAGGGCTGCAGTATATTTAACTGTACAAAGGTAGCGTAGTAATTTGTTTATTAATTGTTGACTTGTATGAATGGTTTG
S_ondinae TCTGA-TATTTGATAA---TTGAAGGGCTGCAGTATACTTGACTGTACAAAGGTAGCATAGTAGTTTGCCTATTAATTGTTGGCTTGTATGAATGGTTTG
S_parabenjamini GCTGC----- TTCG-----! GTGAAGGGCTGCGGTATACTTGACTGTACAAAGGTAGCATAGTAATTTGCCTATTAATTGTTGGCTAGTATGAATGGTTTG
S_tulumensis TCTGAATTGGTTTTAGGGTTTAAAGGGCTGCAGTATACTTGACTGTACAAAGGTAGCATAGTAGCTTGCCTATTAATTGTTGGCTGGAATGAATGGTTTG
S_williamsi 2?2?22 ?TCTGATGGATA---TTGTAGGGCTGCGGTATACTTGACTGTACAAMGGTMGCATAATAGWT TGTCTACTAWRTGTTGGCTTGTATGAMCGGTTTG
S_xibalba 22 R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R PR PR RPN

S_cf_tulumensis TCTGAATTGGTTTTAGGGTTTAAAGGGCTGCAGTATACTTGACTGTACAAAGGTAGCATAGTAGCTTGCCTATTAATTGTTGGCTGGAATGAATGGTTTG

Campodea ACGGAGTGTTTACTTTTTTAAAAATAT-
Penaeus ACAAAAAGTAATCTGTCTCAGTTATAA-
Branchinella ACGAGAAACTAGCTGTCTCTTCTATTT-
Hutchinsoniella ACGAGGTAGTATCTGTCTCCTAATAAA-

-TAA-TTGAATTTTA-TAATT-TAG- TGAAAAAGCTAAGATATGGATAAGGGACGATAAGACCCTATAGA
-TAG-TTGAACTTAACTT-TT-AAG-TGAAAAGGCTTAAATACTTTAAGGGGACGATAAGACCCTATAAA
-AC-TTGAAGTTAA-TTATT-TGG-TGAAAAAGCTAAATTTCTCTTAGAGGACGATAAGACCCTATAGA
-TAT-TAAAAATTTACCT-TT-AAG-TGAAAAGGCTTAAATAAATCATAAG-ACGACAAGACCCCGTAGA

G_robustus ACGARAAGTTGAATGTCTCCTGTTGTG---TTTA-TTGAATTTTA-TTTTT-TAG-TGAAGATGCTTGAATGTTGCTGAGGGACGAGAAGACCCTGTAGA
Gn_frondosus ACGAGAAATTGAATGTCTTAATAGTAT---TTAA-GTGAATTTTACT--TTCTCG-TGAGGAGGCTAGAATTTTGTTGAGGGACGAGAAGACCCTGTAGA
Gn_schrami ACGAGAAATTAACTGTCTTAGGATTAT---TTTT-ATGAATTTTACTT-TT-TAG-TGAAGAGGCTAGAATATTATTAAGGGACGAGAAGACCCTGTAGA
P_apletocheles ACAAGGTGAATACTGTCTCCTTCAAAA---AGGG-TTGAATTTCA-TTTTC-TAG-TGAAGAAGCTGGAATGAATCCAAGGGACGAGAAGACCCTATAGA
P _fragilis 22 R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R YRR PR R R PR RPN
P:hsp ACAAGGAGGAAACTGTCTCTTTTGAAA---ATTG-TTGAATTTCA-TTTTT-TAG-TGAGGAAGCTAGAATGATTCCAAGGGACGAAAAGACCCTATAGA
M yagerae 2R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R PR PR R RO
C_elmorei ACAAGAGATCGACTGTCTCTGTGGTGA---TATA-TTGAATTTTACTT-TC-TGG-TGAGGAGGCTAGAATTTTGCCAAGGGACGAGAAGACCCTGTAGA
C_haptodiscus ACAAGAGATYGACTGTCTCTATAATAA---TTGA-TTGAATTTTACTT-CC-AGG-TGAGGAGGCTTGGAYTTTGCCAAGGGACGAGAAGACCCTGTAGA
C_longulus 22 R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R PR PR R RO
I:Fntrichoma ACAAGATGTTAGCTGTCTCTGTAATAA---TAAGTTTTAATTTAA-TTTAC-TAG-TGAGTAGGCTGGTATGTTTCTAAGKGACGAAAAGACCCTATAGA
L _exleyi ACAAGGGATTAACTGTCTCCATAATAT---TTTGATTGAAGTTCACAT-TT-TGG-TGAAGAGGCCAAAATTTTGCCARGGGACGATAAGACCCTATAGA
S_atlantida ACAAGATGTTGACTGTCTCTATTGTAA--GTATA-TTTAATTTTACCTCCTAAAG-TGAAGAGGCTAGGATGGTTCTGAGGGACGAAAAGACCCTATAGA
S_benjamini ACAAGAGATCTACTGTCTCTATAATAA---TATA-TTGAATTTCACTT-CCTTAG-TGAAGAGGCTAGGATTTAGCCAAGGGACGAGAAGACCCTGTAGA
S_emersoni ACAAGATATTGACTGTCTCTGATTTAT---TGAC-TTTAAATTCACTTTCCTAAG-TGAAGAGGCTGGAATGTATTTGAGGGACGAGAAGACCCTATAGA
S_gironensis ACGAGATATAAACTGTCTCTACTACGA---TACAATTGAACCTCACCTCCCAAAG-TGAACAGGCTGGGATACAACCGGGGGACGAAAAGACCCTATAGA
S_kakuki ACGAGATGTTAGCTGTCTCCATTTAATGAATATAATTTAAATTAA-TTTTT-TAG-TGAAGAAGCTGAAATGTTTTTAAGGGACGAAAAGACCCTATAGA
S_lucayensis ACGAGATATTAACTGTCTCCATATAAT---TTTT-TTGAATTTAA-TTTTT-TAG-TGAAGAAGCTAGGATGTGTTTAAGGGACGAAAAGACCCTATAGA
S_nsp2 ACGTGATACTGACTGTCTTCTGGCATAATTATTG- TTGAAATTTACTT-TT-TAG-TGAAGAGGCTAAAATGTTTCCAAGGGACGAAAAGACCCTATAGA
S_nsp4 ACGTGATACTGACTGTCTTCTGGCATAATTATTG- TTGAAATTTACTT-TT-TAG-TGAACGAGGCTAAATGTTTCCAAGGGACGAAAAGACCCTATAGA
S_ondinae ACAAGATGTTAACTGTCTCTATTATAT---ATTG-TTTAATTTTACCTCCTTAAG-TGAATAGGCTAGGATGGTTCTGAGGGACGAAAAGACCCTATAGA
S_parabenjamini ACAAGAGACTTGCTGTCTCAGTAGTAT---TAGA-TTGAAATTCACATTTC--AG-TGAGGAGGCTGGGATTTTACCAAGGGACGAGAAGACCCTGTAGA
S_tulumensis ATGAGATGTGATCTGTCTCTGTGTTAT--GATAG-TAGAATTTCACTT-TG-TGG-TGAATAGGCCATAATGTTTCCGAGGGACGAAAAGACCCTATAGA
S_williamsi ACRAGATGTTWMCTGTCTCCWTTGTAA---ATGA-TTGAMATWCMCTT-CCTTAMKTGAAGAGGCTAGGATGTTTTTGAGGGACGAAAAGACCCTATAGA
S_xibalba 22 R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R PR R PR R PR

S_cf_tulumensis ATGAGATGTGATCTGTCTCTGTGTTAT--GATAG-TAGAATTTCACTT-TG-TGG-TGAATAGGCCATAATGTTTCCGAGGGACGAAAAGACCCTATAGA

Campodea -TTTTTA-TTTTA--G-GTG-AATTAA ---TTATTTG-TTAAG---
Penaeus -ATAAATTG-TTA--G--TATAACT---TGAT--------TTTAA-TTA--ATGT--
Branchinella --AAGTTAATA-GGTT
Hutchinsoniella ACTTCATAC--

G_robustus GTTTTAGTG--T---GTATTTT-- --TATGTATATTATTT
Gn_frondosus TTTTTAGTA---A-TG--TTGT-- ---A-TAAA--TA--T
Gn_schrami TTTTAAATA--TA--G--TTTT-------------—-—-—--—-—-————————————TTTTTGTGTGACTT--————-—-—————————————, ATTGAA------ T
P_apletocheles TTTTTAGTA------- AATTGATTTAT-GATAGG----TTAG-- -TTAATGTTT-AAATTGTATC---GACGG-AGAAGT-TTAGGTCTGTT
P _fragilis 22227222222222°22222°22222°2°22222°22222°22222°2222°2°22222°222222°22222°22222°22222222222222222222222222222222272?
P:hsp

M yagerae

C_elmorei

C_haptodiscus

C_longulus ?

L_entrichoma —--TTTGATTTTTAGTTGT- A-TTG-AGG-T-TTAG-T
L _exleyi TTTTTATTT----TTTATAATTGCTTGG --TTTG-TTT-T-TAAT-T

S_atlantida
S_benjamini
S_emersoni

S_gironensis TTTTTATAC

S _kakuki TTTTGAGTA- TTATCAATTTGTTTA---TATTAG------——— GTTTA--G---ATAG--

S_lucayensis TTTTGAATT---ATTTTGTTTTGTTTG-----— -—-= -TGATATGTTTA--G---ATAA-

S:nspZ TTTTTAGTT- AA--TTTA-TGTTT---A- GTTTTT-GTTGTTATTTTATACTT
S_nsp4 GTTTTT-GTTGTTATTTTATACTT

S_ondinae
S_parabenjamini TTTTGAGTT-

-T-GGAG-TTAA---TTA-TGTTTGTGAT-

S_tulumensis TTTTTAGCT-- TGTATT--ATATGT-ATTA- -T- -C--A-TGTTAATGTTT--AAGT-

S_williamsi TTTTTATTAATTA-TG-T-------. ATTTGATT--TTATTAG------—--——- TTA-TGTTT--GGAAATATTT --AGGTATAGTAATTG
S_xibalba 22 R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R PR R RO
S_cf_tulumensis TTTTTAGCT----- TGTATT--ATATGT-GTTA------ T--—-== C--A-TGTTAATGTTT--AAGT-------— GTAA-------- TCATATTTAAGC
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Campodea TAAGATTAC--TGGGGCGG-—————————————————————— TATAGTTTTTT----------— CAAATTATT---TGATA-GTTATTGATCATATTA--
Penaeus TTG--TTGCGTTGGGGCGACGGGAATATAATTAGTAACTGTTCTTAAATATTTTATTAA-----CAAGTATAA--TTGAAGAATAATTGATCCTTTAT-T
Branchinella TTTTATTTCGTTGGGGCGACGTTGAGGGTTGAGATATCTCTCAAAATGTTTTTA. --CATTAATAA--ATG----ATTTTTGATCCTTTAG--
Hutchinsoniella TTGTATTTCGTTGGGGTGACCAAT-TTTAAAAATAAACAAAAACTTATTTTTA --CATATATAA-ATGAAACTTTTATTGACCCAGATATT
G_robustus AT---TTTGGTTGGGGCGATTAAT-TAAGATACGTATCTTAATTTTAGTTTTAAT --CAGTGTTGG--CTG-AATTTTATAGATCCATTAT-T
Gn_frondosus AC---TTTGGTTGGGGCGATTTTA-AAAGAAAAATATCTTTTGTTTAATGATTTAT--------CAATTATTT--TTG---TTTTATTGATCCAGAAT-T
Gn_schrami AT---TTTAATTGGGGCGATTTAA-AAAGAAGATTATCTTTTAATTATTATTTTT --CAGATGTTT--TTG---TTTTATTGATCCAGAAT-T
P_apletocheles AT---TTTTGCTGGGGCGGCAGTT-GAAGAAAAGTATCTTCAGTTATAAGTAAAT-----—--- CATTTGTGG--ATG------ AGATGATCCCATAT-T
P fragilis 2R 2R R PR 2R R R R 2R PR R R 2R PR PR 2R PR R R R PR PR 2R PR 2P 2 P02 222222222222 22222222222222272°
P:nsp AT---TTTTGCTGGGGTGGCAGTT-GAAGATAAGAATCTTCAGTTATTTTAAAGT - ———————— CATTTATGG--GTG------ AATTGATCCTTTAT-T
M yagerae 2R 2R R PR 2R R R R 2R PR R R 2R PR PR 2R PR PR R R PR 2R PR 2R P22 P02 2222222222222 222222222272°
C_elmorei GATGTTTTAGCTGGGGCGGCTGTG-AGAGAGACTGATCTCTTATTTGTGTTTGG- -CATTTGTGG--ATG -TTGTGATCCTTTAT-T
C_haptodiscus GATGTTTTAGCTGGGGCGGCTGTG-GGAGATGAATATCTCCTGTTTGTATTGTGG --CAATTATGG--TTG- --TATTGATCCTTTAT-T
C longulus 2R 2R R PR 2R R R R 2R PR PR 2R PR PR 2R PR PR R R PR R 2R PR 2R P22 P22 2222222222222 222222722272°
I:Fntrichoma AT---TTTTGCTGGGGCGGCAGTT-GAGGAAGAGAATCTTCAGTTTTTTTTGAT-—————————! CATTGGTGG--GTG------ ATTTGAYCCTTTATAT
L _exleyi AA---TTTAGCTGGGGCGGCTATT-GAAGATGAGGATCTTCAGT-TGATTTTTGG:! --CAGATTTGT--TTG- --TAGTGATCCTTTAT-T
S_atlantida A--G-TTTTACTGGGGCGGTAGTT-AAAGATATGGATCTTTAGTTTGATAGTAATG--------CACTGATGG--GTG- --TAATGATCCTTTAT-T
S_benjamini AT---TTTTGCTGGGGTGGCTGTT-GAAGATGAGAATCTTCAGTTTATTTGGTTGG--------CATTGTTGA--GTG- --TAATGATCCTTTAT-T
S_emersoni A----TTTTACTGGGGCGGTATTT-GAAGATCCGGATCTTCAAATTTT-ASTGATATTT-----CATTTGTGG--GTG- --TATTGATCCTTTAT-T
S_gironensis G----ATTTACTGGGGCGGTGCTCTGAAGAAAAAAATCTTCAAGTATTTAATATT --CACCAATCA--GTG- --ATCTGATCCCTTAT-T
S_kakuki AT---TTTTGCTGGGGCGGCGATT-GAAGATGTGAATCTTCAGTTGGTTAGAAG --CATTGTTGG--GTG- --TGGTGATCTTGTGT-T
S_lucayensis AT---TTTTGCTGGGGCGGCGGTT-GAATGTAATGATCTTCAGTTGTTATGTATTG--------CATTAGTGA--GTG------TAATGATCCTTTAT-T
S_nsp2 --CGAATTAATTGTTG----TTTGTTGATCCTGTATTT
S_nsp4 --CAATTAATT-GTTG----TTTGTTGATCCTGTATTT
S_ondinae GA-G-TTTTACTGGGGCGGTAGTT-AAAGATATAGATCTTTAGTTTATTTAATT-----— --CACTTATAA--GTG------TGGTGATCCTTTAT-T
S_parabenjamini AT---TTTTACTGGGGCGGTTGTT-GAAGATGAGGATCTTCAGTTTTTTTAATTT--------- CACCGGTGG--GTG------ TTTTG????2?2?22?2?°?
S_tulumensis AG-GTTTTTACTGGGGCGGTATTT-GAAGAAGTAGATCTTCAGATTTTTAATGAGATTTACACTCACTTGTGG--GTA---TTGTTTTGATCCTATATAT
S_williamsi G----TTTTGCTGGGGCGGCAATT-GAGGATTTTTATCTTCAGTATATTTAAAT-————————— CATCTATGG-ATGT-------. AATGATCCTTTAT-T
S xibalba 2R 2R R PR 2R R R R 2R PR PR 2R PR PR 2R PR R R R PR R R R 2 P22 2P0 22 2222222222222 222222222272°

S_cf_tulumensis AG-GTTTTTACTGGGGCGGTATCT-GAAGAAGTAGATCTTCAGATTTTTAATGAGGTTTACACTCACTTGTGG--GTA---TTGTTTTGATCCTATATAT

Campodea —---ATAAAATTAGTGAAAGTTACCTTAGGGATAACAGTATAATTATTTTTGAGAGTACAAATTGACAAAATAG--TTTATAACCTCGATGTTGAATTAAA
Penaeus AAAGATTAAAAGATT-AAGTTACTTTAGGGATAACAGCGTAATCTTCTTTGAGAGTCCTCATCGACAAGAAGG--TTTGCGACCTCGATGTTGAATTAAG
Branchinella —--TGA--ATTAGGATAAAGTTACCTTAGGGATAACAGCGTAATTTTTCTTGAGAGTCCTTATCGACAGAAAAG--TTTGCGACCTCGATGTTGGTTCAGG
Hutchinsoniella TCTGATT-AAAAGAACAAGTTACCTCGGGGATAACAGCGTAATTCTTTTCAAAAGCACACATTAACAAAAGAG--ATTGCGACCTCGATGTTGGACTAAG
G_robustus ATTGGTTAAAAGATC-AAATTACCTCAGGGATAACAGCGTTATTGTATTTTAGAGTTCTTATCGATAATATAG--TTTGCGACCTCGATGTTGAATTAGG
Gn_frondosus TTTGATTATAAGATT-AAAATACCTCAGGGATAACAGCGTAATTTTTTTAAGAAGTTCTTATTTGAATAAAAG--TTTGCGACCTCGATGTTGAATTAAG
Gn_schrami TTTGATTATAAGATT-AAAATACCTCAGGGATAACAGCGTAATTTTTTTGAGAAGTTCTTATTTGAATAAGAG--TTTGCGACCTCGATGTTGAATTAAA
P_apletocheles ATGGATAGAAAGATAAAAAATACCTTAGGGATAACAGCGTTATTCTTTTTGAGAGTTCATATCGACAAGAGAG--ATTGCGACCTCGATGTTGAATTAGG
P _fragilis 22 R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R YRR PR R R PR RPN
P:nsp ATGGATATAGAGATG-AAAATACCTTAGGGATAACAGCGTTATTCTTTTTGAGAGTTCATATCGACGAAAGAG--ATTGCGACCTC??2?2?2?22222222??
M yagerae 22 R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R PR R R PR
C_elmorei ATGGAT-ATAAGAA--AAAATACCTCAGGGATAACAGCGTGATTTCTTTTGAGAGTTCGTATCGATAGAGAAG--TTTGCGACCTCGATGTTGAATTAAA
C_haptodiscus ATGGATATTAAGAAA-AAAATACCTCAGGGATAACAGCGTAATTTTTCTTGAGAGTACTTATCGATAGGAAAG--TTTGCGACCTCGATGTTGAATTAAA
C_longulus 22 R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R PR PR R RO
I:Fntrichoma ATGGATAATAAGGAG-TAAATACCTTAGGGATAACAGCGTTAATATTTCTGAGAGTTC-TATCGACAGATTA---TTTGCGACCTCGATGTTGAATTAGG
L _exleyi ATGGATAATAAGATT-AAAATACCTTAGGGATAACAGCGTTATTTCTCTTGAGAGTTCTTATCGATAGGGAAG--TTTGCGACCTCGATGTTGAATTAAG
S_atlantida ATGGATAATAAGATT-TAAATACCTTAGGGATAACAGCGTTATTTTTTCTGAGAGTTCTTATCGACGAATAATGATTTGCGACCTCGATGTTGAATTAGG
S_benjamini ATGGATAATAAGATT-AAAATACCTCAGGGATAACAGCGTTATTTTGCTTGAGAGTTCTTATTGATAGTGAAG--TTTGCGACCTCGATGTTGAATTAAG
S_emersoni ATGGATAAGAAGA---AAAATACCTTAGGGATAACAGCGTTATTTTTTCGGAGAGTTCTTATTGATGAAAATA--TTTGCGACCTCGATGTTGAATTAGG
S_gironensis AGGGATAACAAGAAA-CAAATACCTTAGGGATAACAGCGTTATTTTCTCCAAGAGCCCGTATCGAAGAGAATGA-TTTGCGACCTCGATGTTGAATTTAG
S_kakuki ATAAATAAGAAGAAA-AAAATACCTTAGGGATAACAGCGTTATAGATCTTGAGAGTTCTTATCGACAGATTTG--TTTGCGACCTCGATGTTGAATTAGG
S_lucayensis ATGGAAAATAAGAGG-AAAATACCTTAGGGATAACAGCGTTAAATATCCTGAGAGTTCTTATCGACGGATTATG-TTTGCGACCTCGATGTTGAATTAGG
S_nsp2 ATGG?272 2222222222222 222 222 2R R 2R R 2R R 2R R R R R R R R R R 2R R 2R 222222222 222222222227272?
S_nsp4 ATGGATAATAAGATA-AAAATACCTTAGGGATAACAGCGTTATTTTCTTTGAGAGTTCTTATCGACAGGAAAG--TTTGCGACCTCGATGTTGAATTAGA
S_ondinae ATGGATAGTAAGATT-TAAATACCTTAGGGATAACAGCGTTATTCTTTCTGAGAGTTCTTATCGACGAATGTGA-TTTGCGACCTCGATGTTGAATTAGG
S_parabenjamini 22°2722°22°222°222°22°2°22°2°22°22222°222°22222222°2222 2222222222222 2222 2R PR 22222222222 222222222222222222?
S_tulumensis ATGGATAAGAGGAAA-TAAATACCTTAGGGATAACAGCGTTATCTTCCCTGAGAGTTCTTATCGAC -TTTGCGACCTCGATGTTGAATTAGA
S_williamsi ATGGAAAGAAAGAA--TAAATACCTTAGGGATAACAGCGTTATTTTTCC! GAGTTCTTATCGATGGAAATGA-TTTGCGACCTCGATGTTGAATTAGG
S_xibalba 22 R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R PR R PR R PR

S cf tulumensis ATGGAT??227227222222222222°2222222°2222222°2222222°2222222°2222222°2222222°2222222°22222222222222222222222222°2?

Campodea ATTT-AT-T-ATTAGTGAAGAAGCTAGTAAAAT------- AGGTCTGTTCGACCAATAAA-- --ATTTTACATGATTTGAGTTCAGACCGG
Penaeus GTAT-CC-T-T---ATAATGCAGCAGTTACAAA--GGA--AGGTCTGTTCGACCTTTAAA-- --TCCTTACATGATTTGAGTTCAGACCGG
Branchinella GTTC-CT-T-T--TA-GGCGCAGCAGTTTAGTAA----GGTAGTCTGTTCGACTACTAAA- -

Hutchinsoniella AAAC-CT-A-T--AA-AATGCAGCAGTTTTATA----AGAAGGTCTGTTCGACCTTTAAT--

G_robustus TTAC-GT-G-G-ATG-GGTGTAGAAGTTCTC-Y--TGGG-TARTCTGGTCGACTATTGGA-—-—-——

Gn_frondosus GGTT-ATTG-A--TA-GGTGTAGTAGTTTAT-C--GT-TTTAATCTGTTCGACTA????

Gn_schrami GATT-TA-C-A-ATA-GGTGTAGCAGCTTAT-T--TA-ATTAGTCTGTTCGACTAATAGT

P_apletocheles AGTG-AGTAGT--TA-GGTGTAGGAGCTTAAAT-TCT---GGGTCTGTTCGACCTTTAAA-- --TTTCTACGTGATCTGAGTTCAGACCGG
P _fragilis P22°272222°22222°222222°22222°2222°2°22222°22222°2°2222°2°22222°222222222222°2222222222222222222222222222222?
P:hsp

M yagerae
C_elmorei ???7?
C_haptodiscus GGTG-GA-G-T--TT-GGTGTAGGGGCTGAA-T--GTAGTGGGTCTGTTCGACCCTTAAA: GTTTTACGTGATCTGAGTTCAGACCGG
C longulus 2222?27 ?? ?227222222222?2227?2° 22722722272272222222227222222° ?? 2272272227227227222222222222222°
I:Fntrichoma AGTA-GA-A-A--TG-GATGGAAGGATTCAA-T--TGGCTAGGTCTGTTCGACCTTTAAA

L _exleyi
S_atlantida
S_benjamini
S_emersoni
S_gironensis
S_kakuki AGTG-GT-A-G--TA-GGTGGAAGGATTTAA-TTTAC-C-AGGTCTGTTCGACCTTTGAA- -
S_lucayensis ATTAAGT-G-A--TG-GGTGGAAGGACTTAT-T-TACT--AGGTCTGTTCGACCTTTTAA--
S_nsp2

S_nsp4
S_ondinae
S_parabenjamini
S_tulumensis
S_williamsi
S_xibalba

;
end;
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7.6 Strukturalinierung 18S

Die Nummerierung der verschiedenen Regionen ist Uber den Sequenzen
angegeben. Sie richtet sich nach dem Strukturmodell von Daphnia pulex
(s. Abb. 7.3). Cryptocorynetes macropodus ist mittlerweile unter dem Namen
Cryptocorynetes elmorei beschrieben.

PP 1oiiiii... 2..... 17 . 3. S - 1
Artemia franciscana UAC | CUGGU | ~-UGA | UCCU | | GCCAG | U| AG-CAUAU-GCU | | UGUC | UCAAAGAUU-AA | GCCAUGC | AU (GUCUAAGUACAA--GCC- -~
Hutchinsoniella macracantha --C|CUGGU | -UGA | UCCU | | GCCAG | U | AGCGAUAU-GCU | | CGUC | UUARAGAUU-AA | GCCAUGC | AA (GUCUCAGUACAG--ACU--G
Campodea tillyardi ———]m———— |-===|====| | ====~=| - | -~UGAUAU-GCU | | UGUC | UCAAGGGCU-AA | GCCAUGC | AU (GUCUAAGUAGAA--GCC-~-C

Semibalanus balanoides --=

| —|-UGA|UCCU | | GCCAG | U| AGUGAUAU-GCU | | UGUC | UUAAAGAUU-AA | GCCAUGC | AU (GUAUCAGUACAA--GCC--G
Calanus finmarchicus -
|

—|--—-|----]|--CCG|U| A-UCAUAU-GCU | | UGUC | UCAAAGAUU-AA | GCCAUGC | AU (GUCCAAGUACAA--GCC--U
Penaeus semisulcatus =l === |---=1 |-=( -——
Paranebalia longipes | -] |-----|-|---CAUAU-GCU | | UGUU | UCAAGGAUU-AA | GCCAUGC | AU (GUCUAAGUACAU--ACC--A
Argulus nobilis —--C|CUGGU | ~UGA | UCCU | | GCCAG | U | AGUUAUAU-GCU | | UGUC | UCAAAGAUU-AA | GCCAUGC | AU (GUCUAAGUACAAA-GCC-UA

Branchinella occidentalis ———]————- |-—=—=|---=| | -—=—-| - | -—~GCAUAU-GCU | | UGUC | UCAAAGAUU-AA | GCCAUGC | AU (GUCUAAGUACAA--GCC—-—
Speleonectes tulumensis —--C|CUGGU | ~UGA | UCCU | | GCCAG | U | AAUUGUAU-GCU | | UGUU | UUGAAGGUU-AA | GCCAUGC | AA (GGGUAAAUCGACCAGCC—-—
Lasionectes exleyi [ 1----1 | | -- (GUGUAAGUCCACGGCUG---
Speleonectes gironensis | |-=( -——
Godzillius robustus | |-=( -——
Cryptocorynetes elmorei —-—— -- -—=-
Cryptocorynetes haptodiscus ———| -UGGU | ~UGA | UCCU | | GCCAG | U | AAUUGUAU-GCU | | UGUU | UUUAAGAUU-AA | GCCUUGC | AA (GUGUAAGUCCAC--UGG-CU
Pleomothra apletocheles ———| -UGGU | ~UGA | UCCU | | GCCAG | U | AAUUGUAU-GCU | | UGUU | UUGAAGAUU-AA | GCCAUGC | AA (GUGUAAGUCCAC--CAG-CU

.. .. . el T .. . .. .. .. . ....Region.1
GG-CGAAACC-GC) GAAUGG | CUC | AAUAAAU | CAGUUAUGGUUCC-UUAGAU | CGUAC
--AG-UGAAGCC-NC) GAAUGG | CUC | AGUAAAA | CGGUUGUGAUCGG-UGAGAC | GGAGA
Campodea tillyardi --GGCGGG-CGAGACC-GC) ARAUGG | CUC | CUUACAA | CAGUCCCAGUUUA-CUGGAU | GAUCG
Semibalanus balanoides ----AAGG-UGAAACC-GC) GAAUGG | CUC | AUUAAAU | CAGUUAUUAUUUA-CUGGCC | GAGAC
Calanus finmarchicus @ = = CACU--------------—-=- AAGG-UGAAACC-GC) GAAUGG | CUC | AUUAAAU | CACACCUAAUCUA-CUGGAU | AGUUA
Penaeus semisulcatus GG-CGAAACC-GC) GGACGG | CUC | AUUAAAU | CAGAUAUAACUCA-UUGGAU | CUCUG
Paranebalia longipes --CAGG-UGAAACC-GC) GAAUGG | CUC | AUUAAAU | CAGUUAUGGUUUA-CAAGAU | GCAGC
Argulus nobilis --AGGC-UGAAACC-GC) GAAUGG | CUC | AUUAAAU | CAGUUGUGGUUUA-CUAGAU | CGUAC

| (PN .. ..
Artemia franciscana
Hutchinsoniella macracantha

Branchinella occidentalis -CCUCU----——=—=————— GGGG-CGAAACC-GC) GAAUGG | CUC | AAUARAU | CAGUUAUGGUUCC-UUAGAU | CGUAC
Speleonectes tulumensis AACUCCCA---AGGGAGAGACACA-GGAAGCCACA) GACAAG | UUC | AGUACAA | UGGACACAAUUGUGUUGAGU | GUGGA
Lasionectes exleyi -ACUCCCAUA---GGAGAGACUCG-GGAAACC-GC) ANACGG | CUC | AGUAGAA | CGGACGCAAUUCCUUUGGGC | GUGGA

Speleonectes gironensis 1---1 | -
Godzillius robustus
Cryptocorynetes elmorei 1---1 | -

Cryptocorynetes haptodiscus GACUCC-AUA GGAGAGACCUG-GGAAACCACA) GAU-GG | CUC | AGUGGAA | CAGACGCAAUUCUUUUGGGC | GUGGA
Pleomothra apletocheles GACUCCCACA----GGAGAGACUUGGGAAACC-GC) AGACGG | CUC | AGUAGAA | CGGACGCAAUUCCUUUGGGC | GUGGG
2 10. . e
[ e e e e glON. 2. . ... e Region......

Artemia franciscana CUA (CUUGG---AUAACUGUGGUAAUUCUAGAGCUAAUACAUG) CA-CA---AU-A- (G-CCCCA-ACU-UCA--

Hutchinsoniella macracantha GC-GACCC-GCU-UCG-

Campodea tillyardi (G-CUCC-AACUCCUUUA-

Semibalanus balanoides AUA (CAUGG---AUAACUGUGGUAAUUCUAGAGCUAAUACAUG) CA-ACC—GA---- (G-CCCCAGUGUCAGCUCUC--

Calanus finmarchicus GUA (CUUGG---AUACCUGCGGUAAUUCUGGAGCUAAUACAUG) CG-AA---AA--- (G-CCUC-GAACUUAC--

Penaeus semisulcatus CUA (CUUGG---AUAACUGUGGUAAUUCUAGAGCUAAUACAUG) CC-UUUG-UA--- (G-UCUC-CGACC

Paranebalia longipes UUA (CUUGG---AUAACUGUGGUAAUUCUAGAGCUAAUACAUG) CA-UU---AA--- (G-GCCU-UGACC--

Argulus nobilis CUA (CUUGG---AUAACUGUGGUAAUUCUAGAGCUAAUACAUG) CG-UCAA-UA---UUUC-CGACCUU---

Branchinella occidentalis CUA (CUUGG---AUAACUGUGGUAAUUCUAGAGCUAAUACAUG) CA-CAA—UA---- (GCCC-CGACCUUAC

Speleonectes tulumensis AAG (AUUG----AUAGCUAUGGAAAUGCUAGAGAUAAUACAUU) UG-UGCAGA-A-- (UAGGCUGAACCCUGGCUGGG-- --
Lasionectes exleyi GAG (AUGG----AUAACUCUGGAAACGCUAGAGCUAAUACAUG) GU-G-CCGGAGA- (GGCCGC-ACCCCGGGC-GGC-~-———————=————
Speleonectes gironensis -—=( ) -—=-
Godzillius robustus -—=( ) -——
Cryptocorynetes elmorei -—=( ) -——-
Cryptocorynetes haptodiscus GAG (AUGG----AUAACUCUGGACAUGCUAGAGCUAGUACAUG) GU-GCCAGA---- (GAGGCUGCAC-CCAA--GGCGGCUC-- --
Pleomothra apletocheles GAG (AUGG----AUAACUCUGGAAACGCUAGAGCUAAUACAUG) GU-UCAGGA---- (GAAGCCGCAC-UCC---GGCGGG---~- --
2T 0+ T 1
Artemia franciscana AAGGGGU) GCUU (UUAU--UA-GAUCAAG--ACCAAU-CGGG---CUUCGGC UCGUCUC-UUGGUGACU
Hutchinsoniella macracantha AAGCGCA) GCAU (UUGU------~ GCAGCC-ACCAC--CGGC-GUUCCCUGCGGGGUUCG-~-——~———=—===— UCUCGGA-GUCCGAUGAAU
Campodea tillyardi GAGGAGC) GCUU (UUAU--UA-GCUCAAA--GCCGAU-CGGG-UCCUU GUGGCCCG--CA-AC-UUGGUGACU
Semibalanus balanoides CCGGGGC) GCUU (UUAU--UG-GCUG: —--ACCGAU--GGC-UGCCCUCG: UGGCGGUCGUUCU-CCGAUGAAU
Calanus finmarchicus GAGAGGC) GCUU (UUAU UA-GAUCAAA--ACCAAU-CGGC-UUCG GCUG UACUC-UUGGUGACU
Penaeus semisulcatus GAGGAGC) GCUU (UUAU--UA-GACCAAA--ACCC-U-CGGC-GGCCGGCCCUUCAACCGGUCGGCC--~~-——~ GCGAUCUCC-UUGGUGAAU
Paranebalia longipes GAAGGGC) GCAG (UUAU--UA-GUAUUAAA-ACCAAU-CGGG-UUUCG UCCCG UUCAA-UUGGUGACU
Argulus nobilis GAGGAAG) GCUU (UUAU--UA-GACCAGA--AUCGAUUCGGU-GCCGCGGGUUUUGCUCGCG-———-——-—-— AGUACCGGUUUC-UUGGUGACU
Branchinella occidentalis GAGGGGU) GCUU (UUAU--UA-GAUCAAG--ACCAAU-CGGG-CUUCG GCCCGUCUC-UUGGUGACU
Speleonectes tulumensis -UC-UUG) GCUU (GUCC--UG--GG-G-GAG: U--AACUAA--GUAUCG
Lasionectes exleyi = = ----- ‘UC) GUUC (GUCC G-GAGG CGGA GUCAUUGUCCGAAGGG UCGGACCAA-CGUAGCG
Speleonectes gironensis GG--G-GAGGUGG--AGUCAUUCUUCGAAGGG UCGAACCAA-UGUUGCG
Godzillius robustus GG--G-GAGGCGG--AGUCAUUGUCUGAAGGG UCGGACCAA-UGUAGCG
Cryptocorynetes elmorei -——-
Cryptocorynetes haptodiscus ----GUUC) ACCU--GG--G-GAGGUGG--AGUCAUUCUUCGAAGGG UCGAACCAA-UGUUGCG
Pleomothra apletocheles -UUCGCCCG (UCU--GG--G-GAGGCGG--AGUCAUUGUCUGAAGGG UCGGACCAA-UGUAGCG
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Penaeus semisulcatus
Paranebalia longipes
Argulus nobilis
Branchinella occidentalis
Speleonectes tulumensis
Lasionectes exleyi
Speleonectes gironensis
Godzillius robustus
Cryptocorynetes elmorei
Cryptocorynetes haptodiscus
Pleomothra apletocheles

AGCCGA (UCGC-ACGGU-CUC-
-AGUCGA (UCGC-ACGGU-CA---
--GGCCGA (UCGC-GCGGC-GU--
-GUGUGGA (UCGC-ACGGU-CU--

GC ACCGGCGA) CGU | GUCUUU-CAAAUGUCU
--AGU-ACCGGCGA-CGC | GUCUCG-AUGGUGACC
--GCAAGC-GCCCGCGA-CGC | GUCCUU-CAAGCGUCU
UGU-ACCGGCGA-CGC | GCCUUU-CAAAUAUCU
UGC-GCUGACGA-CAU | AUCCUUUCGAAGGUGU
--CGCCGA (GCGC-ACGACCCCUCCCGUAACCCGGGUUGG-GUCGGCGC-CGC | GUCCUG-CAGGCGUCU
---UUGAACCGUCGC-CAC | UUCUUU-CAAGUGUCU
--CCGC-ACCGGCGA-CGG | GUCUUU-CAARAUGUCU
---AGC-ACCGGCGA-CGC | AUCUUU-CARAUGUCU
-AUAGG-GCAAGUGA) CAA | ACCCAG-CGACCACCC
-GUGGG-GCAGGCGA) CAC | GCCCAG-UGAUCGUCC
GUGGG-GCAGGUGA) --- | -
—-AGGG-GCAGGCGA) -—- | -

CAAACGA-A) CU----
CACAAUA-A) CAUU--
CUGAAUA-A) CUUU--
CAGAAUA-A) CUUU--
CUGGAUA-A) CCUU--
CUGAAUA-A) CUUU--
CUGAAUA-A) CUUU----—————~|

----UCA-G) -~-UUUCCACAGCAAGGGACUGA (UUACUGAUGCCCC--
CCGUC-G-A) ~-UUUCCAGAGCAAGGGACCGA (UCGCUCGUGCCCC-~
CC-AUUG-A) ~UUUCCAGAGCAAGGGUCAAA (UUGCUCAUGCCCC
C-UGUCA-A) ~-UUUCCAGAGCAAGGGACCGA (UCGCUCAUGCCCC--

|
GUGGG-GCAGGUGA) UAU | GCCCAG-UGAUUGUUG
--AGGG-GCAGGCGA) CAC | GCCCAG-UGAUCGUCC

CC-AUUG-A) ~UUUCCAGAGCAAGGGUCAAA (UUGCUCAUGCCCC
C-UGUCA-A) ~-UUUCCAGAGCAAGGGACCGA (UCGCUCAUGCCCC--

.............................. 12 1B T

G| -C (CUUAUCA- ACUUUCGAUGGUAGGCUAUGCGCCUACCAUGGUUGCAACGGG)UAA—(CGGGGAAUCGGGGUUCGAUUCCG)|GAG|A(G
G| -A (CUUAUCA-ACUGUAGACGGCUGGGUAUUGNCCCNCCGUGGUUACCACGGG) UAA- (CGGGGAAUCAGGGUUCGAUUCCG) |GAG|A (A
G| -C (CUCAUCA-GC--UUGACGGUAGGUUACACGCCUACCAUGGCUGCAACGGG) UAA- (CGGGGAAUCGGGGUUCGAUUCCG) |GAG|A (G
G| -C (CUUAUCA-GCUCUCGACGGUUUGCUAGUGGCUGACCGUGGCUCUGACGGG) UAA- (CGGGGAAUCUGGGUUCGGUUCCG) |GAG|A (G
G| -C (CCUAUCA ACUGUCGACUGUGGCAUAGACGCCCACAGUGGUUUUGACGGG) UAA- (CGGGGAAUCAGGGUUCGAUUCCG) |GAG|A (G
G| -C (CUUAUCA-GCUCUCGAUUGUAGGUUAAACGCCUACAAUGGCUAUCACGGG) UAA- (CGGGGAAUCAGGGUUCGAUUCCG) |GAG|A (G
G| -C (CUUAUCA-GCUGUCGAUUGUAGCUUAUGCGGCUACGAUGGCUAUAACGGG) UAA- (CGGGGAAUCAGGGUUCGAUUCCG) |GAG|A (G
G| -A (CUUAUCA-ACUGUCGAUGGUAGGUUAUGCGCCUACA--UGUUGUCACGGG) UAA- (CGGGGAAUCAGGGUUCGAUUCCG) |GAG|A (G
G| -C (CUUAUCA-ACUGUCGAUGGUAGGUUAUGCGCCUACCAUGGUUGCAACGGG) UAA- (CGGGGAAUCGGGGUUCGAUUCCG) |GAG|A (G
A|AC (CU-AGUA-UA---AGAUCAGUGGUUAGUAGCCCCAUGUGGUGGUGAUGGG) UGA- (UGGGGGAUCAGGGAUCAGUUCUG) |GAG|A (G
G|AC (CU-AUUA-CGACCAGACCGGUGGGUAGUGGCCCCCGGUGGUUGUGAUGGN) UGUA (CGGGGAAUCAGNGUUCGNUUCC-) | --=| - (-
-1-=( )====( ) I===1- (-
-1-=( )====( ) I===1- (-
-1-=( ) ===~ ( ) I===1-(=
U|AC (UUAUUAC--AACCAGACCGGUGGAUAGUGGCCGCCAGUGGUUUUGAUGGG) UGA- (CUGG----—-~ GGUUCGAUUCGG) |GAC|A (G
G| AC (CUAUUAC--GACCAGACCGGUGGGUAGUGGCCCCCGGUGGUUGUGAUGGG) UGA- (CGGGGAAUCAGGGUUCGAUUCCG) |GAG|A (G

GGAG [CCUGAGARACGGCUACC) A (CAUCCAA-GGAAG) GCA | GCAGEC | GCGCAAA (UUACCCACUCCCAGCACGGGGAGGUA) GU | GACG |
GGAG [ CCUGAGAGACGGCUACU) A (CAUCCAA-GGAAG) GCA | GCAGGC | GCGCAAC (UUACCCAAUCCCUGAACGGGGAGGUA) GU | GACG |
GGAG [ CCUGAGAAACGGCUACC) A (CAUCCAA-GGAAG) GCA | GCAGGC | GCGCAAU (UUACCCCCUCCCGGCACGGGGAGGUA) GU | GACG |
GGAG [ CCUGAGAGAUGGCUACC) A (CAUCUAA-GGAAG) GCA | GCAGGC | GCGUAAC (UUACCCACUCCCAGUUCAGGGAGGUA) GU | GACA |
GGAG [ CCUUAARAACGGCUACC) A (CAUCUAA-GGAAG) GCA | GCAGGC | ACGCAAA (UUACCCAAUGAUCGAAGAUCGAGGUA) GU | GACG |
GGAG [ CCUGAGAAACGGCUACC) A (CAUCUAA-GGAAG) GCA | GCAGGC | GCGCAAA (UUACCCACUCCCGGCACGGGGAGGUA) GU | GACG |
AGGG [ CCUGAGARACAGCCAUC) A (CAUCCAA-GGAAG) GCA | GCAGGC | GCGCAAA (UUACCCACUCCUAGCCCAGGGAGGUA) GC | GACG |
GGAG [ CCUGAGAAACGGCUACC) A (CAUCCAA-GGAAG) GCA | GCAGGC | GCGUAAA (UUACCCACUCCCGGCACGGGGAGGUA) GU | GACG |
GGAG [ CCUGAGAAACGGCUACC) A (CAUCCAA-GGAAG) GCA | GCAGGC | GCGCAAA (UUACCCACUCCCGGCACGGGGAGGUA) GU | GACG |
GGAA [ CCUGAGAGACAGCUACC) A (C-CCCUAUGAGAG) GCA | UCAGGU | GCACCAC (UUAUCCAAUCCUGGCAUGGGAAGGUA) GU | GAGG |
-1 )-( )= |
B G ) - (----CAU-GGGAG) GCA | GCAGGC | GCGCAAC (UUACCCAAUUCCGGCCCGGAGAGGUR) GU | GAAG |
)= | (
-1 )-( )= | (
GGAG [ CAUGAGACAUGGCUACA) A (U-CCCAAUGGGAG) GCA | GCAGGC | GUGCAAC (UUACCCAAUCCCGGCAUCAGGUGGUA) GU | GAGG |
GGAG [ CCUGAGAGAUGGCUACC) A (C-CCCUAUGGGAG) GCA | GCAGGC | GCGCAAC (UUACCCAAUCCUGGCACGGGGAGGUA) GU | GAGG |

............................ 2P £ - DA |
AAAAAUAA (CGA-UGCAGGACUCA--—--~ UCCGAGGCCCUGUGAU-UG) GAAUGA (GUACACUUUAAAUCCUUUAAC) GAGGAUCCA (UUGGA
AAAAAUAA (CGA-UGCGAGACUCGAU---ACCGAUGUCUUGUGAU-CG) UAAUGA (GUGCGCCGUAAACAGGUGUGC) AAUGAUCAA (UUGGA
AGGCGUAC (CGC-CGCGGGCCCCCG----CGCGGGGCUACGUGGG-CG) GAAUGA (GCACAUUUUAAGUCCUUUAGC) GAGGACCCA (UUGGA
AUAAAUAC (CUU-ACAGAGGUCUCGUUA-ACCGAGAUCUCUCAAA-CG) GAAUGA (GUACAACGUGAAUCCUUUAAC) GAGGAUCGA (CUGGA
AAAAAUAA (CGA-UCCAGGACUCA--—--~ UCCGAGGCCCUGGAAU-CG) GAAUGA (GUACACUUUAAAACCGUCCCC) GAGGAUCUA (UUGGA

AAAAAUAC (UGU-UGCGAGCCCCG--
AGAAAUAA (CGA-UGCGGGACUCA--

-AACGGGGCCUCGCAAU-UG) GAAUGA (GUACACUUUAAAUCCUUGUAC) GAGGAUCGA (GUGGA
-UCCGAGGCCUCGCAAU-CG) GAAUGA (GUACAUUAUAAAUCCCUUAAC) GAGGAUCAA (UUGGA
AAAAAUAA (CAA-UACGGGACUCA-----UCCGAGGCCCCGUAAU-UG) GAAUGA (GUACACUUUAAAUCCUUUAAC) GAGGAUCCA (UUGGA
AAAAAUAA (CGA-UGCAGGACUCA-----UCCGAGGCCCUGUGAU-UG) GAAUGA (GUACACUUUAAAUCCUUUAAC) GAGGACCUA (UUGGA
AGAAAUAC (CAG-UG- GUUGG---UAUGAGGCCCUGCUCC-UG) GAAUGA (CCACUCCCCAAGCCCAGUAAC) AAGGAGCCA (UCAGA

( ) ( )

( )
AGAAAUAA (UUG-UGCGGGGUAUAGGCAC----UAGGCCCUGCUCCUG) GAAUGA (GCACUUCCCAAA--CAGCGAC) GAGGAGUCA (ACAGA
AGAAAUAA (CAG-UGUGGGGUGUCAGCAU--—-GA( CCCGCUUCCG) GAAUGA (GUGCUUCCUAAAUGCCACAGC) GAAGAGCCA (UCGGA

B B....A”..B ....19. ..., 3 22.X...... Y.o.o.... 23]
G|GGC|AAGUCUGGUGCCA|GC|A|GCC|GC|GGUAACUCCAGCUCCAA)UlAGCGUAUAUUlAAAGUUGCUGlCGG|UU|AAA A A|GCUC
G| GGC | AAGUCUGGUGCCA | GC | A | GCC | GC | GGUAAUUCCAGCUCCAA) U | AGCAUAUACU | GAAACUGUUG | CGG | UU |AGA A A|GCUC
G| GGC | AAGUCUGGUGCCA | GC | A | GCC | GC | GGGAACUCCAGCUCCGA) U | AGCGUAUGUU | AACGCUGCUG | CGG | UU | ARA G A|GCUC
G| GGC | AAGCCUGGUGCCA | GC | A | GCC | GC | GGUAAUUCCAGCUCCAG) U | AGCGUAUAUU | AAAGCUGUUG | CGG | UU | ARA A A|GCUC
G| GGC | AAGUCUGGUGCCA | GC | A | GCC | GC | GGUAAUUCCAGCUCCAA) U | AGCGUAUAUU | AAAGUUGUUG | UGG | UU | ARA A A|GCUC
G| GGC | AAGUCUGGUGCCA | GC | C | GCC | GC | GGUAAUUCCAGCUCCAC) U | AGCGUAUAUU | AAAGUUGUUG | CGG | UU|GAA A C|GCUC
G| GGC | AAGUCUGGUGCCA | GC | A | GCC | GC | GGUAAUUCCAGCUCCAA) U | AGCGUAUAUU | AAAGUUGCUG | CGG | UU | ARA A A|GCUC
G| GGC | AAGUCUGGUGCCA | GC | A | GCC | GC | GGUAAUUCCAGCUCCAA) U | AGCGUAUAUU | AAAGUUGCUG | CGG | UU | ARA A A|GCUC
G| GGC | AAGUCUGGUGCCA | GC | A | GCC | GC | GGUAACUCCAGCUCCAA) U | AGCGUAUAUU | AAAGUUGCUG | CGG | UU | ARA A A|GCUC
G| GGC | AAAUCUGGUACCA | GC | A | GCC | AU | GGUAAUUCCAGCUCCAA) U | AGUAUACAUU | GAAGCUGCUG | CAG | UU | ARA G C|ACUC

o Dl — [==1=1--=1--] )-1 |
G| GGC | AAGUCUGGUGCCA | GC | A | GCC | GC | GGUAAUUCCAGCUCCGA) U | AGCGUACAUU | AAAGUUGCUG | CAG | UU | ARA U A|GCUC
-1---1- e B e )-1 |
-1---1- e bt e bt )-1 |
G| GUC | AAGUGUGGUGCCA | GC | A | GUU | GU | GGUAAUUCCAGCUCCAA) U | AGCAUACAUU | AAAGUUGCUG | CUA |UU | ARA G A|GCUC
G| GGC | AAGUCUGGUGCCA | GC | A | GCC | AC | GGUAAUUCCAGCUCCGA) U | AGCAUACAUU | AAAGUUGCUG | CAG | UU |ARA G C|GCUC
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.. ....Region.8....

JGGUG-CCGCC-U--——-——-—— CAC--GGUG-GU:
CUCACGGUG-UCAGCUAGCCUGACUUACCGUGGUG:
GGUU-CGCC GAC ACUUCCCCGUUCCGGGCGC-
CGGUC-CGGUAUGCCUAGCGGCGGCGCUC---GCGCGUC-—
GGUU-UGCUUGCU ACUAUU
CGGCGGUC-CGCCUUAG--CGGCGGC-U-——-==—====—————
UCAGAGUUUGUC-CG
GGGCGGUC-CGCCUCAUGGCGGUUC---~
AUCAGGCGGUG-CCGCCUCG--CGGUGUG-C— --
JGUGGUCAGCGUC-CCUCGG----GGGUCCA-UGCUGACCUGGUUCUGU

..Regi]
—Cmmmmm

GU | AGUUG-G | AUAU-CG (GUC
GU | AGUUG-G | AUGUUCA (UUCUC
GU| CGCCG-G | AUAU-CG (GCCUCGGA-
GU | AGUUG-G | AUAU-CA (GUGCGUGL
GU | AGUUG-G | AUCU-CG (GCGGAC
GU | AGUUU-G | ACUU-CU (GCUCCGGA-
GU | AGUUG-A | AUCU-CA (GUUCGAGA-—===========—=————
GU | AGUUG-G | AUCC-CA (GUUGCAGA-
GU | AGUUG-G | AUAU-CC (GGUCGC
AG|AGUAG-U | ACAU-GA (ACAGGGA-——--=========—=——~—
-1
GG | AGUUG-G | AGGU-GG (GGUGGCGA-~
-1 | (

-
GG | AGUUGAA | AGGU-GG (UGUGUUGA~-~
GG | AGUUG-G | AGGU-GG (AGCGGCGA-~

UCGGUC
G

UGA

--CAUGGUC--AGUAUUCCUCUG--UGGCCCA-UGCCAAUCCAGUCCUGCCUGCA
--CACAGUC--GGCGUCCCUCCG--AGGUCCA-UGCCAAUCCGGUCCCGCCUGGG

on.9.... .. ...Region.10
ACUG-CCUC-- --GAUCG---GAC
ACGGU-CGGUCGCGUUGCACCCGGUGCUCCGGUGCUGUACUCGCGGUCCGUCCACUCCGGGAC-AUUAU
AGUG-GCGCGGCCAUGUCGGUUGGGUGU-CGGGG--CCCUUCGCCG---CCUCGCCUUCGGGCUUG

ACUG-CUGGGCUCCCAAAUAUCGGCUGGCCGCAUUCAAUCGUGCCGGAUCCGUCG
ACUG-CCC UAUAGUCCGUAGUU: UUGCCAGAG GUUUCG
ACUG--CCGGGUUCCGAGCUGUGUCCCCGCCGGCGCGCACGGGGUUUUUUAUGCCCUUAACCG

ACUG---G----AUUAAAUCUCUGCAUCUAGAGC-AUUUACGCCGUUUUGCUC-— === === === === — - m e — e m i —
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-1GUCU) GAA (UA) CG-GAUGCU | UGG | AA | UAA | UGGAAGAGG | ACCACGAGUC | --~CUAGUU
-1GCUC) GCA (CA) GG-AGUGCA | UGG | AA | CUA | GECCAUCGG | UCCCGGCCCE | --UCUUUCU

-1GCCU) GAA (UA) GU-UGUGCA | UGG | AA | UAA | UGAAAUAGG | ACCUCGGUUC | --UAUUUUG
1GCCA) GAA (UA) AU-GGUGCA | UGG | AA | UAA | UGGAAUAGG | ACCUCGGUUC | -~UAUCUUG
1GCCU) GAA (UA) UC-ACAGCA | UGG | AA | UGA | UGGAAUAGG | ACCUCGGUCU | -~UAUUUUG
1GCUG) GGA (UA) GAGGAAUCA | UGG | AA | UAA | UGUCA-GGG | GAAUGGAAUG | GCCAUGAGA

|
1GCCC) ACA (UA) GGCGAUUCA | -GG | AA | UGA | CGAUGAGAG | CAGGGAUGCG | -
]----) -GA (UA) GAGGAAUCA | UGG | AA | UAA | CAGAAAGGG | GAUAGCCUGU | -
) -GA (UA) GAGGAAUCA | UGG | AR | UAA | CAGAAAGGG | GAUGGCAUGG | -
-) -GA (UA) GAGGAAUCA | UGG | AA | UAA | UAGARAGGG | CA-GGGGUGG | -
-1GCCU) GGA (UA) GAGGAAUCA | UGG | AA | UAA | CGGARAGGG | GACAGCAUGG | --
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UUGGUUUUCU | GGACUU-GAGGU- |
CCUGUUGGUC | GGACCUCGUGGU- |
GUCGGCUUCA | GGGG--CCGGGUC |
UUGGUUUUGA | GAGUCGAAGGGA- |
UUGGUUUUCG | GAAAUC-GAGUU- |
UCGGUUUUUC | GGAACCCGAGGU- |
-UUGGUUUCC | GAACCCCGAGGU- |

]
AAUGGUUAACA | GAGACAGACGGGGGCA | UU (CGUACUGCGACG
AAUGAUUAAUA | GGGGCCGACGGGGGCA | UU (CGUACUGUGGGG
CAGGGUCAAUG | GGGACGGCCGGGGGCA | UU (GGUACUGCGACG
AAUGAUUAAUA | GGGACUGACGGAGGCA | UU (CGUAUUGCGACG
AAUGAUUAACA | GGGACAAUUGGGGGCA | UU (AGUAUUCAGACG
AAUGAUUAAUA | GAAGCAGACGGGGGCA | UU (CGUACUGCGACG
AAUGAUAAAUC | GAAACUGACGGGGGCA | UU (CGUAUUGCGACG
UUGGUUCUUC | GGAACACGAGGU- | AAUGAUUAAUA | GGGACGGACGGGGGCA | UU (CGUAUUGCGACG
UUGGUUUUCU | GGACUU-GAGGU- | AAUGGUUAAUA | GAGACAGACGGGGGCA | UU (CGUACUGCGACG
GUUGCCUGCC | UGAGGGUGAUGG- | AGCCAUCAGUCCAAAGCCAUGUCGUAGACAACUGAA | Al JGGCUGGGGCA | UU (GGUGCUGC---—

| | | -
-CAGGCAUCC | GUGCAAGGAUCG- | CGA | GGGACGGACGGGGGCA | GA (GGUACUGCGGGG
UCAUU-GCCA | GAGU--------— | -CUGUUGGGCUGAAGCCAGGCCGU-GACGAUUGAGA | GGGAUGGCCAGGGGCA | UU (GGUACUGCGAGA
CCAUUU-CCC | GAGGUCA------| ~-CCGUUGGUCUGAGGCCAUGUCGUAGAUGAUUGAGA | AAGAUGGCUGGGGGCA | UU (GGUACUGUGGGG
CUGUUUGCCC | AGAUCA-------| ~-CCGCUGGUCCGAUGCCAUGUCUCAGAUGAUUGARAA | GGGACUGCCGGGAACA | UA (GGUACUGUUAGG
CUGUU-GCCC | AGGU--------— | -CCGUUGGUCCAAGGCCACGUUAUAGACAAUUGAGA | GGGAUGGCUGGGGGCA | UU (GGUACUGUGGGG
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CUA GAGGUGAAA UUC UUGGACCGUCGCAAGACG)AACAACU (GCGAAAGC)AUU | UGCCAAGAAUGUUUU | CAUUAAUCAAGAACGA | AA
CGA GAGGUGAAA UUC UGAGACCCCCGCAAGACG)AACAAGA (GCGAAAGC)AUU | UGCCAAGGAUGUUUU | CAUUGAUCAAGAACGA | AA
UUA GAGGUGAAA UUC AGGGAUCGUCGCAUGACC)GACAACU (GCGAAAGC)AUU | UGCCCAGAACGUUCC | CGUUGGCCGAGAACGA | AA
CGA GGGGUGAAA UCC UGUGACCGUCGCACGACG)AACUACU (GCGAAAGC) AUU | UGCCGAGAAUGUUUU | CAUUAGUCAAGAACGA | AA
ACA GAGGUGAAA UUC UUGGACCGUCUGAAGACU)GACUACU (GCGAAAGC) AUU | UGCCAAGAGUGUUUU | CAUUAAUCAAGAACGA | AA
CUA GAGGUGAAA UUC UUAGACCGUCGCAUGACG)ACCUACU (GCGAAAGC) AUC | UGCCAAGGAUGUUUU | CAUUGAUCAAGAACGA | AA
CUA GAGGUGAAA UUC UUGGACCGUCGCAAGACG)AACUACA (GCGAAAGC)AUU | UGCCAAGAACGCUUU | CAUUAAUCAAGAACUA |AA
UUA GAGGUGAAA UUC UUGGAUCGUCGCAAGACG)AACUACU (GCGAAAGC)AUU | UGCCAAGAAUGUUUU | CGUUAAUCAAGAACGA | AA
CUA GAGGUGAAA UUC UUGGACCGUCGCAAGACG)AACAACU (GCGAAAGC)AUU | UGCCAAGAAUGUUUU | CAUUAAUCAAGAACGA | AA
--A G-GGUG-A- --- ----------G-AGGACC)AACCACA (GUGAAAGU) AUU | UGCCACGUAUGUCUU | UCUUAAUCCAAAAUGA | AA
—_—— —_—— ) —_——— | -
CGA GAGGUGAAA UUC UGGGACCCUCGCAAGACC)GACCGCG (GCGAAGGC) UUC | UGCCAAGCACGCCUU | CGUUAAUCCAGAACGA | AA
UAA GAGGUGAAA UUC UAGGACCCUCACAAGACC)CACCACA (AUGAAAGC)ACG|UGCCAAGAAUGUCUU | CCUUAAUCCAGAAUGA | AA
UGA GAGGUGAAA UUC UGGGACCCUAGCAAGACC)CACCACA (CUGAAAUC)AUU | UGCAAGGAAAGUCUU | UCUUAAUCCAAAACGA | AA
GGA GAGGUGAAA UUC UGGGACCCAUGCAAGACC)CUCCACU (ACAAAAGC)AUU | UGCCAAGAAUGUCUU | CCUUAAUCAAGAAUGA | AA
CGA GAGGUGAAA UUC UGGGACCCUUGCAAGACC)CACCACA (GCGAAAGC)AUU | UGCCAAGAAUGUCUU | CCUUAAUCCAGAACGA | AA

(GUCAGAGGUUCGAAGGCGAUCAGAUACCGCCCUAGUUCUGAC) CAUAAACUAU | GCCAAC | U (GGCGA-UUGGCCGGCGACG-----CUUUU
(GUCGGAGGCUCGAAGGCGAUCAGAUACCGCCCUAGUUCUAAC) CUUARACGAU | GCCGAC | C (GGCGA-UCCGCCGCAGGAGGCGCACAUU-
(GUUAGAGGUUCGAAGGCGAUCAGAUACCGCCCUAGUUCUAAC) CGUARACGAU | GUCGAC | C (AGCAA-UCCGCAACGGUCA-----CUAC-

(GUUAGAGGUUCGAAGGCGAUCAGAUACCGCCCUAGUUCUAAC) CAUAAACGAU | GCCA-C | U (AGCGA-UCUGCCGAGUUUU
(GUUAGAGGUUCGAAGGCGAUCAGAUACCGCCCUAGUUCUAAC) CUUAAACGAU | GCUGAC | U (AGCGA-UCCGCCGCAGUUA.

(GUUAGAGGUUCGAAGGCGAUCAGAUACCGCCCUAGUUCUAAC) CUUAARACGAU | GCCAAC | C (AGCGA-UCCGCAGAAGUUA-----UUUU-
(GUUAGAGGUUCGAAGGCGAUCAGAUACCGCCCUAGUUCUAAC) CAUAAACGAU | GCCAAC | C (AGCGA-UCCGUCGGCGUUA-----CUUAG
(GUUAGAGGUUCGAAGGCGAUCAGAUACCGCCCUAGUUCUAAC) CAUAAACGAU | GCCAAC | C (AGCGA-UCCGCAGACGUUA-----CUUC-
(GUCAGAGGAUCAAAGGCGAUUAGAUACCACUCUAGUUCCGAC) CAUAAACAUU | GCAAAC | U (GGUAA-UCCAUGGCAUUUG-----~- UAG-

( )

(GUCAGAGGAUCGAAGGCGAUUAGAUACCGCUCUAGUUCUGAC) CGUARACGAU | GUCGAC | C (GGCGA-UCCGUGACGUUUG--
(GU---AUGAUCAAAGGCAAUUAGAUACCACUCUAGUUCUGGC) CAUARACGGU | GCCAAC | U (GGCAA-UCCAUGGCAUUUG- -
(GUCGGGGGAUCGAAGACGAUUAGAUACCACUGUAGUUUUGAC) UGUARACGUU | GCUGAC | U (GGCAA-UCCAUGGCAUUUA--
(GUCAGAGGAUUGAAGGCGAUUAAAUACCCCUCUAGUUCUGAC) UGUAAUCAGU | GCCAAC | C (AGCAACUCGUGGCA-UUUG--
(GUCAGAGGAUCGAAGGCGAUUAGAUACCGCUCUAGUUCUGAC) CGUARAUGGU | GCCGAC | C (GGCAA-UCCGUGGCGUUUG--~---~

GGCGCCUC-GGCGEGCAGCC) CGCCC- (GGGA | AR | CC) C-GA | GUGUUCGGGC | |U| (CCG| -GUAU
ACGGACUG-UGCGGGCAGCU) UCCCCG (GGGA | AA | CC) A-GA | GUGUCUGGAC | | U| (CCG | GGGGAA-GUAU-~-
GUAGGCUC-CGCAGGAAGCU) UUC- -~ (GGGA | AA | CC) A-AA | GCUUUUGGGU | |U| (CCG | GGGGAA-GUAU-~
CAUGACCC-GGCGGGUAGCU) UCC- -~ (GGGA | AA | CC) A-AA | GUCUUUGAGU | |U| (CCG | GGGGAA-GUAU-~
AAUGACUC-UGCGGGCAGCU) UCC--~ (GGGA | AA | CC) AUAA | GUCUUUGGGU | | U| (CCG | GGGGAA-GUAU-~-
AAUGACCC-GACGAGCAGCU) UCC--~ (GGGA | AA | CC) A-AA | GUUUCUGGGU | | U| (CCG | GGGGAA-GUAU-~-
AAUGACUC-UGCGGGCAGCU) UCC--~ (GGGA | AA | CC) A-AA | GUUUUUGGGU | | U| (CCG | GGGGAA-GUAU-~-
UCUGAACGCCAUGGGC-U-C) UCCC-~ (GGGA | AA | CC) A-AA | GUCUUUGGAC | | U| (AUG | GUGUGU-GUGUGUGUGUC
) (=== == | =) === | === =1 (==
GACGAACGAUGCGGGCCUCC) UCCC-- (GGGA | AA | CC) A-AA | GUGUUUGGAC| |U| (CCG| -GUAC
UCCAACUGACCCAGGCAUCC) ~UCU-~ (GGGA | AA|CC) G-AA | GUCUUUGAGC | |U| (CUG| AGUAC
UCUGAAUGCUGUGGGCAUCC) UCCU-~ (GGGA | AA | CC) A-AA | GUGUUUGGGC | | U| (CUG | GGGUGA-GUGC-~-
UCCAAACGCCAUGGGCAUAU) UUCU-~ (GGGA | AA | CC) U-AA | GCCUUUGGGC | | U| (CUG | GGUGGA-GUAU-~-
UCCGAACGCCAUGGGCAUCC) UCCC-- (AGGA | AA|CC) A-AA | GUCUUUGGGC | |U| (CUG| -GUAU

]
UUGCAAAGCU) GAAACUUAA | AGGA | AU | UGACGGAAGGGCA | CCACCA | GGAGU | G | GAGCCUGCGGC | UUAA (UUUGACUCAACACGGG)
UUCCAAAACU) GAAACUUAA | AGGA | AU | UGACGG-AGGGCA | CCACCA | GGAGU | G | GAGCCUGCGGC | UUAA (UUUGACUCAACACGGG)
UCGCAAGGCC) GAAACUUAA | AGGA | AU | UGACGGAAGGGCA | CCACCA | GGAGU | G | GAGCCUGCGGC | CUAA (UUUGACUCAACACGGG)
UUGCAAAGCU) GAAACUUAA | AGGA | AU | UGACGGAAGGGCA | CCACCA | GGAGU | G | GAGCUUGCGGC | UUAA (UUUGACUCAACACGGG)
UUGCAAAGCU) GAAACUUAA | AGGA | AU | UGACGGAAGGGCA | CCACCA | GGAGU | G | GAGCCUGUGGC | UUAA (UUUGACUCAACACGGG)
UUGCAAAGCU) GAAACUUAA | AGGA | AU | UGACGGAAGGGCA | CCACCA | GGAGU | G | GAGCCUGCGGC | UCAA (UUUGACUCAACACGGG)
UUGCAAUGCU) GAAACUUAA | AGGA | AU | UGACGGAAGGGCA | CCACCA | GGAGU | G | GAGCCUGCGGC | UUAA (UUUGACUCAACACGGG)
UUGCAAAGCC) GAAACUUAA | AGGA | AU | UGACGGAAGGGCA | CCACCA | GGAGU | G | GAGCCUGCGGC | UUAA (UUUGACUCAACACGGG)
UUGCAAAGCU) GAAACUUAA | AGGA | AU | UGACGGAAGGGCA | CCACCA | GGAGU | G | GAGCCUGCGGC | UUAA (UUUGACUCAACACGGG)
AUGCAAAAUU) GAAACUUAA | AUGA | AU | UGACAGAAAGACA | CCACCA | GGAGU | G| GGACCUGCAGC | UCAA (UUUAACGCAAUAUGGG)

) | ---- )
UUGCAAAACU) GAAACUUAA | AGGA | AU | UGACGGAAAGGCA | CCACCA | GGCGU | G | GAGCCUGCGGC | UCAA (UUCGACUCAACACGGG)
UUGCAAAACU) GAAACUUAA | AGGA | AC | UGACAGAAAGGCU | UCUCCA | GGAGU | G | CAGCCUGCCAC | UCAA (UUUGACUCAGCACAGG)
UUGCAAAGCU) UAAACUUAA | AGGA | AU | UGACAGAAAGGCA | CCACCA | GGAGU | G | GAGCCUGCAGC | UCAA (UUUGACUCAACAUGGG)
UUGUAAAACU) AAAACUUAA | AGGA | AU | UGAUGGAAAGGCA | UCACCA | GGAGU | A | GAGCCUGCAGU | UCAA (AUCAACUCAACAUGGA)
UUGCAAAACU) GAAACUUAA | AGGA | AU | UGACAGAAAGGCA | CCACCA | GGAGU | G | GAGCCUGCAGC | UCAA (UUCGACUCAACACGGG)

AAACCUCA | CCAGGCC | CGGA (CACUGGAAGGAUUGACAGAUUG

UAAACUCA | CCAGGCC | CGGA (CGCU GGAUUGACAGACUG- -AU-GAUCUUUCUUGAUUCAGUG) AUU | ---GGUGGUGCAUG
GAACCUCA | CCAGGUC | CGGA (CCCCGGCAAGAUUGACAGGUUCACACGACACAGCCCUUUCUCGAUCCGGUG) GGG | - JGGUGCAUG
ACAACUCA | CCAGGCC | CGGA (CACCGUAAGGAUUGACAGACUG- GGUGGUGCAUG
AAAUCUCA | CCAGGCC | CGGA (CACUGGAAGGAUUGACAGAUUG JGGUGCAUG
GAAACUCA | CCAGGCC | AGGA (CACCGGAAGGAUUGACAGAAUG-- --AAGGCUCUUUCUCGAUUCGGUG) GGU | -—- JGGUGCAUG
AAACCUCA | CCAGGCC | CGGA (CACUGAAAGGAUUGACAGAUUG-- --AGAGCUCUUUCUUAAUUCGGUG) GGU | --~ JGGUGCAUG

AAACCUCA | CCAGGCC | CGGA (CACUUGGAGGAUUGACAGAUUG- -
AAACCUCA | CCAGGCC | CGGA (CACUGGAAGGAUUGACAGAUUG- -
AU-CCUCA | CAAGUUC | CAGC (UGUUGGAAGGAUUGACAGACUA--

--AGAGCUCUUUCUUGAUUCAGUG) GGU | ---GGUGGUGCAUG

--AGAGCUCUUUCUUGAUUCGGUG) GGU | ---GGUGGUGCAUG

--AGAGACCUUCCUCAAAUCAGUG) GGU | GUUGGUGGUGCUUC
)——=1

GAACCUCA | CCAGGUC | CGGA (CGCCGGAAGGAUUGACAGACCG-—-—-——-. AGAGCCCUUUCUCGAUUCGGUG) GGU | -—- JGGUGCAUG
AACCCUCA | CCAGGUC | AGAA (UGCCAGAAGGAGUGACGGACUG-- --AGAAACCUUUCUUGAUUUGGUG) GGU | --~ JGGUACAUG
GAACCUCA | CCAGGUC | CAGA (UGCCAAAAGUAUUGAC-GACUG-- --AGAGGCCAUUAUCAAUUCAGUG) GGU | ---GGUGGUGCAUG
GAACCUCA | CCAGGUC | CAGA (UGCCAGAAUGAUUGACAGAUUG-- --UGGGACCUUUCCCAUUUAGGUG) GGU | ---GGUGGUGCAUG
GAACCUCA | CCAGGUC | CGGA (CGCCGGAAGGAUUGACAGACCA-- --AGAGACCUUUCUUGAUUCGGUG) GGU | -—- JGGUGCAUG
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GCCGUU | CUUA | GUUGGU | (GGAGCGAUUU) GUC (UGGUAAAUUCCG) AUA | ACGAAC | GAGA | CUC | UAG (CCUGCUAAAUAGACGA---~
NCCGUU | CGUA | GUUGGU | (GGAGUGAUCU) GUC (AGGUUAAUUCUG) AUA | ACGAAC | GAGA | CAU | UUG (UCUAUUAAAUAGAGUCCGCG
GCCGUU | CGUG | GUUCGU | (GGAGCGAUCU) GUC (UGGUUCAUUCCG) GUA | ACGGGC | GAGG | CCC | CGG (CCUGCUUACUAGAGCGGGGC
GCCGUU | CUUA | GUUGGU | (GGAGUGAUUU) GUC (UGGUUUAUUCCG) AUA | ACGAAC | GAGA | CUC | UGG (CCUAUUARAC- === =-=-===
GCCGUU | CUUA | GUUGGU | (GGAGUGAUUU) GUC (UGGUUAAUUCCG) AUA | ACAAAC | GAGA | CUC | UGU (CCUGCUAAAUAGUGUCUGCU
GCCGUU | CUUA | GUUGGU | (GGAGUGAUCU) GUC (UGGUUAAUUCCG) AUA | ACGAAC | GAGA | CUC | UAG (CCUGCUAAAUAGUCGACGGG
GCCGUU | CUUA | GUUGGU | (GGAGCGAUUU) GUC (AGGUUAAUUCCG) AUA | ACGAAC | GAGA | CUC | UAG (CCUACUAACUAGUAGACGGG
GCCGUU | CUUA | GUUGGU | (GGAGCGAUUU) GUC (UGGUUAAUUCCG) AUA | ACGAAC | GAGA | CCC | UUU (CCUGCUARAUAGGCGGAAGA
GCCGUU | CUUA | GUUGGU | (GGAGCGAUUU) GUC (UGGUUAAUUCCG) AUA | ACGAAC | GAGA | CUC | UAG (CCUGCUAAAUAGAUGGCGUG
ACCAUU | CUUA | GUACGU | (GCAGUGGUUU) AUC (UGGUCAGUUUGG) GUA | AUGAGU | GAGG | UUG | CAC (CCCUGGGUUGUGGAGUGAGC

— )= ( )---
GCCGUU | CAUA | GUUGGU | (GGAGUGAUUU) GUC (UGGUCAAUUCCG) GUA | ACGAAC | GAGG | UCC | GAU (CCCnGGGUUGGGGCAUGGGC
GCUGUU | CUUA | GUUGGU | (GGAGUGAUUU) UUC (UGGUCAAUUCUG) GUA | AUAAAC | AAGG | UUC | UAC (CCCUCAGCCAUGGUGUGGGC
GCUGUU | CUUA | GUUGGU | (GGAGUGAUUU) GUC (UGAUCAAUUCUG) GUA | ACGAAU | GAGG | UUG | CAC (CCCGUGUUUGUGGUGUGGGA
GCCAUU | CUUA | GUUGGU | (GGAGUGAUUU) GUC (UGGUCACUUCCG) GUA | GCAAAC | -AAG | UUC | CGU (CCCUCGGUUGUGGCGUUGGC
GCCGUU | CUUA | GUUGGU | (GGAGUGAUUU) GUC (UGGUCAAUUCCG) GUA | AUGAAC | GAGG | UUC | CAC (CCCUCGGUUGUGGCGUGGGC

GGGGAUGCUUGAGUUUGAAGCGUGCCAAGCGUAGGUUGUCUCUCAGUGUCGGGUCCGUCCC

- UCCCUGAUGGGCGCCCGCC-- -

- UUGACGCUGUCAGUCUCUUGUGACUGCGGC- -
U cucu UUCGAGCAUACA. -—-
U CUCUCGCCCAGCCUUCGCCCUCGGGCGUCGGCUUCGGUUCCCCUAAACCCGGCCGUCGCGCGGGCC-UCCACCGUCGGUUGGUUAGCGCC
U U UCCAUAAAAAUGGCCCGUCU--—-—=——=—==—=—-
UucC CUCAUGCAG--UGUCUAAC---—--—=-—-———————--
UucC UGCGGGCACGUC -—-
C AGAUCAUGU-CUAUAUGCCA-ACACUUGACUGGCCAUGUGUAGG-GCCAGCCAUG--C-CCAAUGUAGGAAUGCAUCUCUGUAGCACACU

n A----AGGUGCCA- A-CUG-UGG

C AAACC--CU-CU----GUCA-CUGCUCUUCC--CCUGCCCU CU
C A----AACU-CU- -UCAUGGGCUCGGCCCUCCUACUCU-
U
Cc

CCCCA.- -=

G----AUGU-CC- -CCAUGGGCUCAUCACCCCACGUCU- -CCCCCUAC---C-CC-A--CGC--AUGC--CCAAAAAGGG---G
G----AAAU-CU----- CCA--GG----- CA--CCACAUCU-----—----- UCU---C-CCGA--CCCUAACUU--CCUUCCAGGG---G

ACAGCUGUAGAGCACCUCGCCUCUGGUCACUGUCUGAAGCCAGGCGUUUCUGAARAAGUCCCCGGC -

GCCGGCGGCGCGCCCCGCGGCGCCGGAAACUGGCGUCCGCUUCGCAGU:! -

UGUUGGGGUGGUAAGGAUCCCUGUCUGGGCCAGGAGGAUGCUGUUGCAGCAGG CCUG UUGUCCA
-A--GAG---UUGG AGG: UCAG----- UGGUUG---GCA. GCAGGCCAAUCCUCCAU
CACCUGGGUGAUGG GG GAGGGCAG-UGGCC----UACG GUAGGCAUAUCAUCCAU
UGUC------ CUGG-----! GGAUCCUUGGGCUGUG-G-UGUUG: GA-GGUGGCACACUGCAGACCCAUCGUCCAA
GA. AUGG G UGGG-G--GCC--A-G-—-——————————————-— GUUCA--GCAGGCCCGUCGUCCAU
.................................................................... 427 ... .L.........387 00
-- --UCUUCUUAGAGGG)ACAA--- (GUGGCGU------=-=-=--= GCCAU) AUGAGAG--U | GAG | C (AAU | AACAGGUCUGUGAUGCC
-A CCUCUUCUUAAAGGU) ACAG--- (GCGACGU-G-- GUCGC) AGGAAGGGAG | AUG | C (AAU | AACAGGUCUGUGAUGCC
-U GCUCUUCUUAGCGGG) ACGG--- (GUGGCGG---- GCCGC) ACGRAG-UCG |GGG | C (AAG | AACAGGUCCGUGAUGCC
-- GCGCUUCUUAGAGGG) AUCA--- (UCGGCGUC- GCCGA) AGGARAA--GG | GAG | C (AAU | AACAGGUCUGUGAUGCC
-- AUUCUUCUUAGAGGG) ACUG--- (GCGACUC-- GUCGC) ACAAGA--UU | GAG | C (AAU | AACAGGUCUGUGAUGCC

-- CUUCUUCUUAGAGGG) AUAA--- (GCGGCAGCAAAAAARUAUACUA GCCGC)ACGAGAGUUU | GAG | C (CAU | AACAGGUCUGUGAUGCC
-~ AUUCUUCUUAGAGGG) ACAA--~ (GCGGA----——-===-== GCCGC) ACGAAA--UU | GAG | C (AAU | AACAGGUCUGUGAUGCC
-- GUUCUUCUUAGAGGG) ACAG--- (GUGGCGU- GCCAC) ACGAGA--UU | GGG | C (AAU | AACAGGUCUGUGAUGCC
-- ACUCUUCUUAGAGGG) ACAA--- (GUGGCAU- GCCAU) AUGAAA--GU | GAG | C (AAU | AACAGGUCUGUGAUGCC
UG AAAUGGUCCCAGGGG) ACUGGUG (GUGG-UGGAAG-—---—---= CUA-C) AAGAGGUGUG | GCA | C (AAU | AGCAGGUCCAUGAUGCC
-- ) ( [===1=(===1--
-- ) ( [===1=(===1--
GG UGUUGCUCCAAGGGG) ACUGACA (GUGG-UGGGAA-~ CCA-C) AGGAGGUGUG | GAG | U (GUA | AACAGGUCUAUGAUGCC
GG UGUAGCUCUGAGUGG) ACUGGUA (GCCG-AGGG-A~ CCAGC) AGGAGGUGUG | GAG | C (AAU | AAUAGGUUUGACAUGCC
GG UGUGUCUCCAAGGAG) ACUUGUG (GAGG-AGGGAG- CCA-U) GGGAGGUGGG | GAG | C (AUG | AACUGUUCUGUGAUGCC
GG UGUAGCUCUGAGGGG) ACCGGCA (GUGG-AGGGAG-- CCA-C) AGGAGGUGCG | GAG | C (GAU | AACA----GG---UGCC

Region.16
CU | UAGAU | GUCCUGG | GCC | GCACGCGCGCUA | CAC- (GGAAGAAUCAGCGCG CCCUGUCCGAGAGGAC--CGGG UAA-
CU | UAGAU | GUCCUGG | GCU | GCACGCGCGCUA | CAAU (GGCCGUGUCAGCGAG UCCUGCCCGAGAGGGU--UGGG UAAU
CU | UAGAA | GUCCUGG | GCC | GCACGCGCGCUA | CACU (GACGGAGGCAGCGCG CUCCCUUCG--CCCAGCCCGAGAGGGC--UCGG GAAC
CU | UAGAU | GUUCUGG | GCU | GCACGCGUGUUA | CACU (GAAGUGGUCAGCGCG CCGUUCAACACCCCUCUCCGL GGAGCUUGGG CAAA
CU | UAGAU | GUUCUGG | GCC | GCACACGCGCUA | CACU (GAAUAGAUCAGCGUG CCCUUUCCGAGAGGAA--CGGG UAAA
CU | UAGAU | GUUCUGG | GCC | GCACGCGCGCUA | CAAU (GGAGAGUUCAGCGAG —--CCUGCUCCGAGAGGAG--CGGG UAAC
CU | UAGAU | GUUCUGG | GCU | GCACGCGCGCUA | CACU (GAAGGGAUCAGCGUG —--CCCUCUCUGAGAAGAG--CGGG UAAC
CU | UAGAU | GUUCUGG | GC- | GCACGCGCGCUA | CACU (GAAGGAAUCAACGUG —--CCUAGUCCGAGAGGAC--CGGG AAAC
CU | UAGAU | GUCCUGG | GCC | GCACGCGCGCUA | CACU (GAAAGAAUCAGCGCG --CCCUGUCCGAGAGGAC--CGGG UAA-
CU | UGGAA | GUCCUGG | GCU | GCAUGUGUUCAA | CAAU (GAUAAUGUCAGUGGG UCCCCUCUUAGAGGAG--UGGG CAAU
=== 1-===( ----
CU | UAGAU | GUCCUGG | GAU | GCAAGUGCACUA | CAAA (GAUGGCAGCGGUGGG CC-----—==~= UCCCCUCCAAGAGGAG--CAGG CAAU
CU | UGGAU | GUCCUGG | GUC | ACAUGCAUGCCA | UAAG (GAUGGUGUCAGUGGG --UCCCCUUCAAGAGGAA--UGAG CAAU
CA| UAGAU | AUCCUGG | GCC | ACACGCGUGCUA | CAAA (GAUGGCAUCAGUGGA --UCCCCUCCAAGAGGAG--CAGG CAAU
CU | UAGAU | GUCCUGG | GCC | GCACACGCGCUA | CAAU (GAUGGCGUCAGCGGG CU-----——=~ UCCCCUCUGAGAGGAG--UGGA CAAU
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Artemia franciscana AGUA (GGCGCAAGUCAUUAGCUUGCGUC) GAUUACGUCCC | UGCCCUUUGUACA | CACC (GCCCGUCACUACUAC
Hutchinsoniella macracantha AGUA (GUCGCGAGUCACCAGCUCGCGGC) GAUCGAGUCCC | UGCCCCUUGUACA | CACC (GCCCGUCGCUACUACCGAUUGAGCGGUUGAUCG

Campodea tillyardi CGUA (GGCGCGAGUCAUCAGCUCGCGUC) GAUUACGUCCC | UGUCCUUUGUACA | CACC (GCCCGUCGCUACAUCCGAUCGAGCGAUCGAGCG
Semibalanus balanoides AGUA (AGCGCAGGUCACUAGCCUGCGUU) GAUUAAGUCCC | UGCCCUUUGUACA | CACC (GCCCGUCGCUACUACCGAU-GGAUGAUUUGGUG
Calanus finmarchicus AGUA (GGCGCAAGUCAUAAGCUUGCGUC) GAUUACGUCCC | UGCCCUUUGUACA | CACC (GCCCGUCGCUACUACCGAUUGAACGUUUUAGUG
Penaeus semisulcatus AGUA (GGCGCAAUUCACCAGAUUGCGCC) GAUUUAGUCCC | UGCCCUUUGUACA | CACC (GCCCGUCGCUACUAC--~—===—====———————
Paranebalia longipes AGUA (AGCGCAAGUCAUCAGCUUGCGUU) GAUUACGUCCC | UGCCCUUUGUACA | CACC (GCCCGUCGCUACUACCGAUUGAAUGAUUUAGUG
Argulus nobilis AGUA (AGUGCGAGUCAUAAGCUCGCAUU) GAUUACGUCCC | UGCCCUUUGUACA | CACC (GCCCGUCGCUACUACCGAUUGAAUGAUUUAGUG
Branchinella occidentalis AGUA (GGCGCAAGUCAUUAGCUUGCGUC) GAUUACGUCCC | UGCCCUUUGUACA | CACC (GCCCGUCGCUACUACCGAUUGAAUGAUUUAGUG
Speleonectes tulumensis UGUA (GGGGCUGGUAACCAGCUGUCCCU) GAAUGAGUCUC | UGCCCUUUGUACA | CACC (ACCCAUCACUACU---———=———~ GGGUAGGUG
Lasionectes exleyi -— ) | |-=-—=( -—
Speleonectes gironensis -— ) | |-=-—=( -—
Godzillius robustus UGUA (GGGAUCAGUAACCAGCCAGCCCU) GAAUAAGUCCC | UGCUCUUUGUACA | CACC (ACCCACCAUUACUACAAUA--GCCGGGUGGGUG
Cryptocorynetes elmorei UGUA (GGGGCUGGUAACCAGCCAACCCC) AAAUGAGUCCU | UGCCCUUUGUACA | CACU (GCCCAUUGUUACUACUAUCA-AU-- -—-

Cryptocorynetes haptodiscus UGUA (GGGGCCAGUAAACAGCCAGCCCU) GAAUGAGUCCC | UGCCCUUUGUACA | CACA (ACCCGUCACUACUACCAAUG-GCCGGGUGGGUG
Pleomothra apletocheles UGUA (GGGGCCGGUAACCAGCCGGCCCC) GAACGAGUCCC | UGCCCUUUGUACA | CACC (GCCCGUCACUACUACCAAUG-GCCGGGUGGGUG

Artemia franciscana -—=-
Hutchinsoniella macracantha AGGUC-CUCGGACCGCGUCCCUUGCAAGGCUUGCUCCUUGCCUGUGGUAC------CGC JUGACCGAGGUUAGUCGUUUAGAGGAAG
Campodea tillyardi AGGUU-UUCGGACCGG-GCCCGGCUCGUCCUUCUCGGACGAGUCGGAGUC-~ -CCUGGAAAGUUGCCCAAGCUGGAUGGCUCAGAGGAGG
Semibalanus balanoides AGGUCGCCUAGACUGGCUGCUGGCU- --UCGGCCGUGC--- CGGGAAGACGCCCAAACUUGGUCGUCUAGAGGAAG

Calanus finmarchicus AGGUC-CUCGGACUGUUUGCCUGGC- --GGAUUACUCUGCCUGGC---UGGCGGGAAGACGACCAAACUGUAGCGUUUAGAGGAAG
Penaeus semisulcatus -—-=
Paranebalia longipes AGGGC-UUUGGACUGGUGCCCGAGG-—-—- UUGUUUUACUUCUUCGGGCU—--—--~-. ACCGGGAAGAUGUCCAAACUUGAUCAUUUAGAGGAAG
Argulus nobilis AGGAC-UUCGGAUCGGUGCCCGUCGUGGC-UCCUCGGAGCCAUUCGGUGUUU---AACCAUGAAGAUAUCCAAACUUGAUCAUUUAGAGGAAG
Branchinella occidentalis AGAAC-UUCGGACGAUCCGCCGGGCCG---UCCUCGGAUGGCUUCGGUGU-~~~~ CGAUUGAAAGUUGUUCAAACUUGAUCCUUUAGAGGARAG
Speleonectes tulumensis AAGGCCUCAAACCAGGGACAAGAUGUCCCUCUCCUAGAGGGAGAGGCAAGACAGACCUCGGAAAGACUUCCGAACCUGUUCAGCCAGAGGAAG

Lasionectes exleyi _—
Speleonectes gironensis _——
Godzillius robustus AGGGCCUC _——
Cryptocorynetes elmorei _——
Cryptocorynetes haptodiscus AGAGCCUU: -—=-
Pleomothra apletocheles AGGGCCUUGGACUGGGGACCAGAUGCACCGCCAC--CAAGGCGGGGCGAGACAGACCCCGGGAAGGCGUCCGAACCUGUUCGGCUAGAGGAAG

Artemia franciscana

Hutchinsoniella macracantha
Campodea tillyardi
Semibalanus balanoides
Calanus finmarchicus
Penaeus semisulcatus
Paranebalia longipes
Argulus nobilis
Branchinella occidentalis
Speleonectes tulumensis

UAAAAGUCGUAACAAGGUUUCCGUAGGUGAACCUGCGGAAGGAUCAUU-
UAUAAGUCGUAACAAGGUUUCC
UAAAAGUCGUAACAAGGUUUCCGUAGGUGAACC--—-——=-—====—=--
UAAAAGUCGUAAC

UAAAAGUCGUAACAAGGUUUCCGUAGGUGAACCUGCGA----——-——-—
UAAAAGUCGUAACAAGGUUUCCGUAGGUGAACCUGCGGAAGGAUCAUUA
UAAAAGUCGUAACAAGGUUUCC
UAAAAGUCGUAACAAGGUUACCGUAGGUGAACCUGCGGAAGGAUCAUUA

Lasionectes exleyi
Speleonectes gironensis
Godzillius robustus
Cryptocorynetes elmorei
Cryptocorynetes haptodiscus
Pleomothra apletocheles UAAAAGUCGUAACAAGGUUUCCGUAGGUGAACCUGCGGAAGGAUCAUUA
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7.7 MrBayes-Blocke

7.7.1Lauf 1

[Define character sets]

charset COl1st= 1- 657\ 3;
charset COI2nd = 2 - 657\ 3;
charset COI3rd = 3 - 657\ 3;

[Define partition]
partition by _codon_and_gene = 3:COl1st, COI2nd, COI3rd;

[Select partition]
set partition = by _codon_and_gene;

[Selects the GTR+G+I model with 4 gamma categories for 1st codon position of COI]

Iset applyto = (1) nst=6 rates=invgamma ngammacat=4;

[Selects the GTR+G+I model with 4 gamma categories for 2nd codon position of COI]

Iset applyto = (2) nst=6 rates=invgamma ngammacat=4;

[Selects the HKY+G model with 4 gamma categories for 3rd codon position of COI]

Iset applyto = (3) nst=2 rates=gamma ngammacat=4;

[Unlink parameters across partitions]
unlink statefreq=(all) revmat=(all) shape=(all) pinvar=(all);

[Allow rates to vary across all partitions]
prset ratepr = variable;

7.7.2Lauf 2

[Selects the GTR+G+I model with 6 gamma categories for 16S]
Iset nst=6 rates=invgamma ngammacat=6;

[Unlink parameters across partitions]
unlink statefreq=(all) revmat=(all) shape=(all) pinvar=(all);

[Allow rates to vary across all partitions]
prset ratepr = variable;

7.7.3Lauf 3

[Selects the GTR+G+I model with 5 gamma categories for H3]
Iset nst=6 rates=invgamma ngammacat=5;
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7.7.4Lauf 4 (6 +7)

[Define character sets]

charset COl1st= 1- 657\ 3;
charset COI2nd = 2 - 657\ 3;
charset COI3rd = 3 - 657\ 3;
charset H3 =658 - 985;
charset 16S =986 - 1679;

[Define partition]
partition by _codon_and_gene = 5:COl1st, COI2nd, COI3rd, H3, 16S;

[Select partition]
set partition = by _codon_and_gene;

[Selects the GTR+G+I model with 4 gamma categories for 1st codon position of COI]
Iset applyto = (1) nst=6 rates=invgamma ngammacat=4;

[Selects the GTR+G+I model with 4 gamma categories for 2nd codon position of COI]
Iset applyto = (2) nst=6 rates=invgamma ngammacat=4;

[Selects the HKY+G model with 4 gamma categories for 3rd codon position of COI]
Iset applyto = (3) nst=2 rates=gamma ngammacat=4;

[Selects the GTR+G+I model with 5 gamma categories for H3]
Iset applyto = (4) nst=6 rates=invgamma ngammacat=5;

[Selects the GTR+G+I model with 6 gamma categories for 16S]
Iset applyto = (5) nst=6 rates=invgamma ngammacat=6;

[Unlink parameters across partitions]
unlink statefreq=(all) revmat=(all) shape=(all) pinvar=(all);

[Allow rates to vary across all partitions]
prset ratepr = variable;

7.7.5Lauf 5

[Selects invertebrate mitochondrial genetic code]
Iset code=metmt;

[Selects a codon model]
Iset nucmodel=codon,;

[Selects the GTR+G+I model with 4 gamma categories]
Iset nst=6 rates=invgamma ngammacat=4;
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Tabelle 7.6 BLAST-Ergebnis der Hutchinsonielle macracantha H3-Sequenz aus der Datenmatrix.

Sequences producing significant alignments:

Accession  Description Max Total Query E value .Max
score score  coverage ident
AF110867.1 E::t?;lrézc;mella macracantha histone H3 (H3) gene, 597 597 100% 1,00E-167  99%
Paranaitis sp. AN-2008 voucher SMNH<SWE>:A. o o
EU431151.1 Nygren P_k_spm_8 histone H3 (H3) gene, partial cds 346 346 97% 6,00E-92 86%
Paranaitis sp. AN-2008 voucher SMNH<SWE>:F. o : o
EU431150.1 Pleijel P_k_spm_7 histone H3 (H3) gene, partial cds 346 346 97% 6,008-92 86%
Paranaitis sp. AN-2008 voucher SMNH<SWE>:A. o o
EU431149.1 Nygren P_k_spm_6 histone H3 (H3) gene, partial cds 346 346 97% 6,00E-92 86%
Paranaitis sp. AN-2008 voucher SMNH<SWE>:F. o o
EU431148.1 Pleijel P_k_spm_5 histone H3 (H3) gene, partial cds 346 346 97% 6,00E-92 86%
Paranaitis sp. AN-2008 voucher SMNH<SWE>:A. o : o
EU431147.1 Nygren P_k_spm_4 histone H3 (H3) gene, partial cds 346 346 97% 6,008-92 86%
Paranaitis sp. AN-2008 voucher SMNH<SWE>:A. o o
EU431146.1 Nygren P_k_spm_3 histone H3 (H3) gene, partial cds 346 346 97% 6,00E-92 86%
Paranaitis sp. AN-2008 voucher SMNH<SWE>:F. o o
EU431145.1 pigijel P_k_spm 2 histone H3 (H3) gene, partial cds o0 346 97%  6,00E-92  86%
Paranaitis wahlbergi voucher SMNH<SWE>:F. Pleijel o : o
EU431144.1 P_w_spm_4 histone H3 (H3) gene, partial cds 346 346 97% 6,00E-92  86%
Paranaitis wahlbergi voucher SMNH<SWE>:F. Pleijel o : o
EU431143.1 P_w_spm_3 histone H3 (H3) gene, partial cds 346 346 97% 6,00E-92  86%
Paranaitis wahlbergi voucher SMNH<SWE>:F. Pleijel o : o
EU431142.1 P_w_spm_2 histone H3 (H3) gene, partial cds 346 346 97% 6,00E-92  86%
Paranaitis wahlbergi voucher SMNH<SWE>:F. Pleijel o : o
EU431141.1 P_w_spm_1 histone H3 (H3) gene, partial cds 346 346 97% 6,00E-92  86%
Psammamphiporus elongatus voucher MCZ o : o
JF277702.1 HNA10636 histone H3 gene, partial cds 337 337 98%  3,00E-89  85%
AJ436989.1  Procephalotrix spiralis partial H3 gene for histone H3 335 335 98% 1,00E-88 85%
AY923971.1 Q;‘gf;”;i:”g'yp‘a isolate $34 histone H3 (H3) gene, 335 335 99%  1,00E-88  85%
AJ436966.1 Egseidonemertes sp. 508 partial H3 gene for histone 333 333 28% 4,00E-88 85%
AJ436958.1 Egseidonemertes sp. 349 partial H3 gene for histone 331 331 98% 2,00E-87 85%
EU669451 1 Ic\ldasnaloricus sp. MVS-2008 histone H3 gene, partial 329 329 98% 6,00E-87 85%
AY070158.1 Capsella variegata histone H3 gene, partial cds 327 327 99% 2,00E-86 84%
HM162550 1 Tritonia antarct[ca voucher CASIZ171177 histone H3 304 304 97% 3,00E-85 85%
(H3) gene, partial cds
AF519294.1 Amphiporus sp. AMNH1 histone H3 gene, partial cds 324 324 98% 3,00E-85 84%
HM124641 1 Sunetta menstryalls isolate XCHXX0205 histone 3 318 318 98% 1,00E-83 84%
(H3) gene, partial cds
Gibbula cineraria voucher MCZ:DNA102440 histone o o
FJ977737.1 H3 (H3) gene, partial cds 318 318 97% 1,00E-83  84%
EU379493.1 Ctenoides annulata histone H3 gene, partial cds 318 318 98% 1,00E-83 84%
Toxicochlespira pagoda voucher o : o
EUO15845.1  \INHN:IM:200717925 histone 3 (H3) gene, partial cds ~ ©12 318 97%  100E-83  84%
Benthomangelia cf. trophonoidea MNHN 17835
EU015753.1 voucher MNHN:IM:200717835 histone 3 (H3) gene, 318 318 94% 1,00E-83  85%
partial cds
EU874555.1 R_adlma sp. 3 BCOQ-ZOOS voucher BMNH:(E)678912 316 316 08% 5.00E-83  84%
histone 3 gene, partial cds
Chamelea gallina voucher FMNH 306542 histone H3 o o
DQ184886.1 (H3) gene, partial cds 316 316 98% 5,00E-83  84%
Elysia cf. papillosa ALB-2006 isolate EPAP6 histone o : o
DQ534780.1 H3 gene, partial cds 316 316 98% 5,00E-83  84%
HM124642 1 Sunetta menstryalls isolate XCHXX1308 histone 3 315 315 98% 2,00E-82 84%
(H3) gene, partial cds
EU082362.1 Lepas pegtlnata voucher KACb00291 histone H3 (H3) 315 315 97% 2,00E-82 84%
gene, partial cds
DQ458506.1 Chamelea gallina histone H3 gene, partial cds 315 315 98% 2,00E-82 84%
FN908644.1 Balanoglossus clavigerus partial histone H3-VII gene 313 313 98% 6,00E-82 84%
HM746768.1 Travisia pupa histone H3 gene, partial cds 313 313 97% 6,00E-82 84%
EN561785.1 E/I?Jeléiasrl)cl):grt:; shengenae partial h3 gene for histone 313 313 98% 6,00E-82 84%
EN561786.1 Melanoscirtes shengenae partial h3 gene for histone 313 313 28% 6,00E-82 84%

h3, isolate X6
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Tabelle 7.7 BLAST-Ergebnis der Micropacter yagerae H3-Sequenz aus der Datenmatrix.

Sequences producing significant alignments:

Accession Description Max Total Query E value .Max
score score  coverage ident

Ephemera simulans voucher BYU:IGCEP038 histone o o

GQ118323.1 H3 gene, partial cds 440 440 99% 3,00E-120 91%

EU874573.1 gPee::p;‘ﬁﬁ ghilensis voucher UCMS:79ANIstone 3 440 440 99%  3,00E-120 91%
Surrepifungium ingridae voucher RMNH95318 o : o

JF750981.1 histone 3 (H3) gene, partial cds 429 429 99% 6,00E-117  90%

FM882070 1 i(;glr;?ge,\pl)gglus saltator partial h3 gene for histone H3, 429 429 100% 6.00E-117  90%
Raphitoma sp. NP-2008 voucher

EU015813.1 MNHN:IM:200717882 histone 3 (H3) gene, partial 429 429 99% 6,00E-117  90%
cds

AY428836.1 CPé/;:nophyes greenlandicus histone H3 gene, partial 429 429 98% 6.00E-117  90%

AY749713 1 CPdvagaphlebia sp. EPO76 histone H3 (H3) gene, partial 429 429 99% 6.00E-117  90%

AY749709 1 z/ldysstaxiops venatoris histone H3 (H3) gene, partial 497 497 96% 2.00E-116  90%

HQ834193.1 Bullacta e>‘<arata isolate LSGB25302 histone H3 495 495 99% 7.00E-116  90%
gene, partial cds

HM162561 1 Marionia sp. 14 MP-2010 voucher CASIZ177659 494 494 100% 3.00E-115  89%

histone H3 (H3) gene, partial cds
HM162502 1 Mandelia mwocorngta voucher CASIZ176263 histone 494 494 100% 3.00E-115  89%
H3 (H3) gene, partial cds
Xenosiphon branchiatus isolate DNA101086 histone
H3 gene, partial cds
Babakina festiva voucher CASIZ182205 histone 3 o o
HQ616802.1 (H3) gene, partial cds 422 422 99% 9,00E-115  89%

Babakina festiva voucher CASIZ182204 histone 3

DQ300101.1 424 424 100% 3,00E-115  89%

HQ616801.1 h 422 422 99% 9,00E-115  89%
(H3) gene, partial cds

AY749708.1 Baetis tricaudatus histone H3 (H3) gene, partial cds 422 422 96% 9,00E-115  90%

AY749702.1 Iggaulodes sp. EP014 histone H3 (H3) gene, partial 492 492 97% 9.00E-115  90%

Tritonia sp. G MP-2010 voucher CASIZ176233
histone H3 (H3) gene, partial cds

Tritonia pickensi voucher CAS1Z175718 histone H3
(H3) gene, partial cds

Pseudobornella orientalis voucher CASIZ174989

0 _ 0
HM162534.1 histone H3 (H3) gene, partial cds 418 418 100% 1,00E-113  89%

HM162562.1 418 418 100% 1,00E-113  89%

HM162549.1 418 418 100% 1,00E-113  89%

Melanoscirtes usambarensis partial h3 gene for

o, _ 0,
FN561789.1 histone h3, isolate B5 418 418 100% 1,00E-113  89%
EN561790.1 Melanoscwtgs usambarensis partial h3 gene for 418 418 100% 1,00E-113  89%
histone h3, isolate R12
Conocephalus kibonotense partial h3 gene for o : o
FM882061.1 histone H3, isolate 38 418 418 100% 1,00E-113  89%
FM882068.1 o oooPhaus longiceps partal h3 gene forhistone 4 4 418 100%  1,00E-113  89%
FM882067.1 ﬁg”iosfjggamg(?”g'ce"S partial h3 gene for histone 444 418 100%  1,00E-113  89%
FM882064. 1 i(;glr;?ge)?gflus ictus partial h3 gene for histone H3, 418 418 97% 1,00E-113  90%
Conocephalus conocephalus partial h3 gene for o : o
FM882063.1 histone H3, isolate N66 418 418 100% 1,00E-113  89%
FM882087 1 Cpnocephalys kibonotense partial h3 gene for 418 418 100% 1,00E-113  89%
histone H3, isolate 39
GU123871.1 CPées?thlmlola sp. JNZ-2010 histone H3 gene, partial 418 418 99% 1,00E-113  89%
EUS74571.1 N.ousia sp. 2 BCOD-.2008 voucher UCMS:74A 418 418 98% 1,00E-113  90%
histone 3 gene, partial cds
EU874564.1 éZﬂZ‘a ;5&2?35_2008 voucher UCMS:76A histone 3 415 413 99%  1,00E-113  89%
EU669446.1 Echinoderes collinae histone H3 gene, partial cds 418 418 100% 1,00E-113  89%
Daphnella sp. NP-2008 voucher
EU015847.1 MNHN:IM:200717927 histone 3 (H3) gene, partial 418 418 99% 1,00E-113  89%
cds
DQ284386.1 Elachistocleis ovalis histone H3a gene, partial cds 418 418 97% 1,00E-113  90%
AY749714.1 z/ldesridialaris diguillina histone H3 (H3) gene, partial 418 418 99% 1,00E-113  89%
AY326297 1 Siphonosoma vastum MCZ DNA100625 histone H3 418 418 100% 1,00E-113  89%

gene, partial cds
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8 Anhang B Morphologie

C. elmorei

=

S. minnsi S. gironensis

|

"“\j///

S. ondinae

S. atlantida 1 S. epilimnius

Abbildung 8.1 Ubersicht der Zeichnungen der 1. Maxillen aller bisher beschriebenen Remipedia (Teil 1)
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P. apletocheles & 2 P. fragilis

R ) NN
ORI s ‘ %

A G. robustus G. frondosus

G. schrami

B G. robustus G. frondosus G. schrami

Abbildung 8.2 A = Ubersicht der Zeichnungen der 1. Maxillen aller bisher beschriebenen Remipedia (Teil

2), B = Ubersicht der Zeichnungen der 2. Maxillen aller bisher beschriebenen Remipedia (Teil 1).
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Anhang B Morphologie

K. pilosus

S. ondinae o >n S. epilimnius

Abbildung 8.3 Ubersicht der Zeichnungen der 2. Maxillen aller bisher beschriebenen Remipedia (Teil 2).
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S. benjamini

S. kakuki

B
Ykl /W’Wé’f/\

S. gironensis %\w

AJL\

S. minnsi

S. emersoni

S. ondinae

S. epilimnius

Abbildung 8.4 Ubersicht der Zeichnungen der Maxillipeden aller bisher beschriebenen Remipedia (Teil 1).
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Anhang B Morphologie

P. fragilis

G. robustus G. frondosus

L. exleyi

Abbildung 8.5 Ubersicht der Zeichnungen der Maxillipeden aller bisher beschriebenen Remipedia (Teil 2).

109



Anhang C

9 Anhang C

Type Locality).

Tabelle 9.1 Liste aller bekannten Remipedia-Arten und ihrer Fundorte (TL

‘ds “u Isweljjim s830euo0sjads

"ds U JuINgx009SYan) $8}08U08[adS

ajoua) uoleleN ‘(71) 8lous) ysemied :e|nsuiudd ueyeoenA - 09IXal

q/861 ‘1ebeA sisuswnin) sajoouosjads)

(71) 8|0H @n|g suully [iseg :puejs| ewnx3 Jeals) - seweyeq

€002 ‘'/e }o UUBWBUS0Y Sayawnue) $ajoauosjads

(71) 8|0H @n|g suully [iseg :pue|s| ewnx3 Jeals) - seweyeg

€002 “’/e Jo uuewauaoy] jujwefusqeied sajoouo0sjads

(1) epnuepy B| 8p [aun] :8joiezueT] -ujdsuj ayosieuey)

(4861 ‘Sesedap|ep-eIoIeD) SBUIPUO S$8}08U08[adS

(71) 8|0H @n|g suully [iseg :puejs| ewnx3 Jeals) - seweyeq

€002 “’/& }o UUBWIBUSOY ISUUILL S8J08L08[adS

£pue|s| 0oeqy ‘¢8|0H an|g uteluno4 Big :puejs| 18D {(71) uleAe) uekeonT :pue|s| eweyeg puels - seweyeg

1861 ‘Jabe\ sisuafeon| sajosuosjads

8|oH an|g
s, Ja)les) :puejs| }e) (8joY an|g ayebiels ‘ajoH anjg punog Yyouod ‘(7.1) SAED UBIpJENS) SOIpUY YUON - Seweyeq

6002 ‘e }o sexauaeq pnyey sejosuosjeds)

(71) soJauogie) so| ap BASNY :90UINOI] Sezuejel - eqn)

661 ‘1obeA sisusuolib sajoeuosjads

(711) aneg sJoleyy :puejs| JopeAjeS ues - seweyeg

6661 ‘4ojuadie) R 1abe) sniuwijids sajosuosjads

"BUIR] BABNYD (1) S9|BlUSLIQ Saulpier SO BASNY :obBuiwog ojues Jesu — yignday yoasiueyiujwoq

1002 /e Jo UsZ)ualoT JUOSIaLLIS $8}08U08[adS

aAe) s,ue( :pue|s| 0oeqy ‘aAe) snuepibes (1) eaed plebsy :pue|s| eweyeg puels - seweyeg

e/861 ‘Jabe, juiwelusq sajosuosads

(1) epnuepy B| 8p |aun] :8joiezueT - ujdsu| ayossiieuey|

6002 *'/e }o UUBWBUS0Y epjuefe $8}0ouosjads

(71) 82-D @ne) :ensuluad abuey ade) - ualjesysny-}sapnl

9661 ‘sAaiydwny g JebeA iMsjxa sejoauoIse],

puod abepod
:puB|S| S02IBD YMON ‘9Ae) Hodiiy ‘(1) 9AeD [jIH anjg PIO :PUE|S| SS|EIDUSPIAOI = UJdSU] SOdIeD pun sydn|

9861 ‘WeIyos B Jabe A ewoyoLjus saosuoise,

puod 86e)09 :pue|s| S0oIe) YHON - Ujasu] Sodied pun syun|

002 “’/e }o uuewauaoy| snsojid sojexyojey

(@810 abueliQ) uiejuno4 6ig :puejs| je) - seweyeg

1002 ‘/e 18 uueuws||op\ Sninbuoj sajeuAiododAin

aABD UMO}a3l- P|O :pue|s| eweyeg puels ‘(71) 9AeD s,ueq :puejs| odoeqy - seweyeg

e/86] ‘Jebe\ snosipojdey sejoukiooojdAin

eloyina|3 - seweyeg

6002 /e 18 I[4ezeH jaJowije sajoukiooojdAin

(uabunyes ) eepnosuosjadg

300y UaAQ :SAe) ewnx3 - seweyeg

8002 /e }o Uuewauaoy syjibel) eiyjowos|d|

ane) snuepibeg :pue|s| eweyeg puels (1) 8ABD s,ueq :pue|s| 0oeqy - seweyeq

6861 ‘1obeA ssjoyoojsjde eiyowosld

(¢711) puod a6eno) :puejs| sodled YLON - Ujdsu| SOdied pun syan]|

9861 ‘& }o WeIYdS Snjsnqod snjjjizpoo

eloyins|3 - seweyeg

"0L0Z “[2 }8 aYl|| JWBIYOS SNWoubOljIZPoD

ane) s,ueq

‘pue|s| 0oeqY ‘2ABD plebsy ‘aAe) s Aon ‘anen obui ‘(71) 9AeD snuepibes :pue|s| eweyeg puels) - seweyeg

686 ‘JobeA snsopuo.j snwoubol|[izpos

aned |lIH enig plO ‘(11) @AeD Hodlly :puEls| S8|elouspiAOld — Ujasu] sodled pun mv_._zh_

1002 ‘'[e }@ uuewauaoy| sesabeA isjoedoioipy

(Bunyes auia) aepuaoedoldi

wtovcsn__

M|

110



Anhang C

oeisobef ‘W
49poedosolpy
aepuajoedodiy
. safayoojede o
subey o elyjowos|d
welyos ‘u snsopuoyy ‘u9
snwouboj|j1zpo9
snjsnqos ‘9
snjjjizpoo
dep||1zpo9
fedoule "9 snosipojdey O
sninbuoy - sepoufios03dAin
snsoyid "y
sojayojey
. ewoyoLus 7
Hhapxe 7 sajoauolse]
|
sisuafeon) ‘s
(eeUIpUO °S) sisusfeon| ‘s
suuw s EOREULETEL S
¢ Iswelm S ninyey ‘s welusqesed s uwelueq °s aepiosuosjedg
¢ IINgx¥000syony s epjuepe ‘S| juosiews 'S sexownue) 'S sniuwiyds 'S sisuauosIb “S | (sisuawniny °S) sisuawininy 'S QBUIpUO 'S eipadiway
% v % v % v v
lL 0L 60 8 O 9 SO ¥O € ¢ L0 00 66 8 L6 9% S6 V6 €6 6 16 06 68 88 /8 98 S8 +¥8 €8 8 I8

Abbildung 9.1 Darstellung der zeitlichen Reihenfolge der Artbeschreibungen. Die Zahlen geben die Jahre

1981 - 2011 an. Arten in Klammern stellen Uberarbeitungen dar. Speleonectes ondinae wurde 1984 unter dem

Namen Morlockia ondinae verdffentlicht, wird hier aus Griinden der Ubersichtlichkeit aber unter S. ondinae

gefuhrt.
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