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Aktuelle Entwicklungen in der Systematik der Insekten
(Hexapoda, Arthropoda)

Recent Trends in Insect Systematics (Hexapoda, Arthropoda)

Rotr G. BEUTEL

Zusammenfassung: Trotz weiterhin bestehender Probleme steht auBer Frage, dass es in den
letzten Jahren in der Insektensystematik bedeutende Fortschritte gegeben hat. Der Umfang der
verfiigharen molekularen Daten hat rapide zugenommen und neue Analyseverfahren wurden ent-
wickelt. Unter Systematikern ist man sich heute weitgehend einig, dass DNA-Sequenzdaten zu-
sammen mit morphologischen Merkmalen analysiert werden sollten (jtotal evidence approach’).
Die Notwendigkeit detaillierter und innovativer morphologischer Arbeit wird entgegen fritherer
Tendenzen allgemein anerkannt. Aktuelle Untersuchungen sprechen gegen die Monophylie der
Tracheata. Die Insekten und die Crustaceen bilden wahrscheinlich zusammen ein Monophylum
Tetraconata. TDevonohexapodus, ein devonisches Fossil, wurde als aquatischer Stammlinien-Vertre-
ter der Hexapoda interpretiert. Diese systematische Stellung ist allerdings noch nicht véllig tiber-
zeugend begriindet. Auch die auf molekularen Befunden basierende Hypothese, dass die Hexapoda
nicht monophyletisch sind, muss anhand von weiteren Daten kritisch tberpriift werden. Die
Diplura sind wahrscheinlich die Schwestergruppe der Ectognatha (Insecta s.str.). Die Monophylie
der Zygentoma ist umstritten. Die Zygentoma ohne Tricholepidion sind moglicherweise die Schwes-
tergruppe der Pterygota. Eine basale Stellung der Ephemeroptera innerhalb der Pterygota ist
derzeit die am besten begriindete Hypothese. Die Verwandtschaftsbezichungen der ,Niederen
Neopteren’ sind noch nicht zufrieden stellend geklirt, insbesondere die Stellung der Plecoptera und
Dermaptera. Die Isoptera sind eine untergeordnete Teilgruppe der Blattodea. Die neu eingefiihrte
Ordnung Mantophasmatodea ist sehr wahrscheinlich die Schwestergruppe der Grylloblattodea,
und beide Gruppen bilden ein Monophylum mit den Dictyoptera und Phasmatodea. Die Stellung
der Zoraptera bleibt unklar. Molekulare Daten stiitzen eine monophyletische Gruppe, die die
Thysanoptera und Psocodea umfasst (= Microcercaria). Die Acercaria sind wahrscheinlich die
Schwestergruppe der holometabolen Insekten (Endopterygota). Innerhalb der Endopterygota er-
folgte sehr wahrscheinlich eine Aufspaltung in zwei grof3e Linien, die Coleoptera (+ Strepsiptera?)
+ Neuropterida und die Hymenoptera + (Amphiesmenoptera + Antliophora [einschlieBlich Strep-
siptera?]). Die Stellung der Strepsiptera ist nach wie vor ein ungel6stes Problem. Die Siphonaptera
sind wahrscheinlich die Schwestergruppe der Boreidae und die Mecoptera damit paraphyletisch.
Gemeinsame Anstrengungen von Morphologen und molekularen Systematikern werden zu weite-
ren Fortschritten in der Insektensystematik fithren. Die Entdeckung mehrerer neuer hochrangiger
Taxa in den letzten Jahren (z.B. Mantophasmatodea) zeigt klar, dass grof3flichige Habitatzerstérun-
gen nicht nur verheerende Auswirkungen auf die globale Biodiversitit haben, sondern auch auf die
Erforschung der Phylogenie und Evolution der Insekten.

Schliisselworter: Hexapoda, Systematik, aktuelle Entwicklungen

Summary: Despite a considerable number of remaining unsolved questions, an impressive pro-
gress has been made in insect systematics during the last years. The availability of molecular data has
tremendously increased and new analytical techniques were developed. There is a far-reaching
consent among systematists that molecular data should be analysed together with morphological
characters (total evidence approach). In contrast to eatlier tendencies, the necessity of sound and
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innovative morphological work is widely recognised today. Recent studies suggest that insects are
a subgroup of a clade Tetraconata, which also includes Crustacea. TDevonobexapodus was described
as a Devonian aquatic stem-lineage representative of Hexapoda, but this hypothesis needs further
support, like the proposed non-monophyly of Hexapoda, which was based on molecular data.
Recent studies strongly support a sistergroup relationship between Diplura and Ectognatha (Insec-
ta s.str.). The Monophyly of Zygentoma is disputed. Zygentoma excluding Tricholepidion may be the
sistergroup of Pterygota. A basal position of Ephemeroptera within Pterygota is presently best
supported. The interrelationships of ‘Lower Neoptera® are still rather unclear, especially the posi-
tion of Plecoptera and Dermaptera. Isoptera form a subordinate clade within Blattodea. The newly
introduced order Mantophasmatodea is almost certainly the sistergroup of Grylloblattodea, and
both groups may form a clade with Dictyoptera and Phasmatodea. The position of Zoraptera is still
unclear. Molecular data strongly support a clade comprising Thysanoptera and Psocodea (= Micro-
cercaria). Acercaria are likely the sistergroup of the holometabolous insects (Endopterygota).
Endopterygota are probably divided into two large clades, which comprise Coleoptera (+ Strepsi-
ptera?) + Neuropterida on one hand and Hymenoptera + (Amphiesmenoptera + Antliophora
[including Strepsiptera?]) on the other. The position of Strepsiptera is still an unsolved question.
Mecoptera are almost certainly not monophyletic, as Siphonaptera are likely the sistergroup of
Boreidae. Common efforts of morphologists and molecular systematists will probably lead to further
rapid progress in insect systematics. Several discoveries of new higher ranking taxa during the last
years (e.g., Mantophasmatodea) reveal that large scale habitat destruction does not only have de-
sastrous effects on the global biodiversity, but also on the study of insect phylogeny and evolution.

Keywords: Hexapoda, systematics, recent trends

1. Einleitung

Die Entwicklung in der Insektensystematik
wurde in den letzten Jahren vor allem durch
rasante Fortschritte in der molekularen Syste-
matik geprigt. In den 90er-Jahren waren Ar-
beiten mit wenig mehr als 10 terminalen Taxa
und einigen 100 Basenpaaren tiblich (meist
12S-, 16S- oder 185-tDNA). Die Resultate
konnten hochrangig publiziert werden. Heute
sind mehrere dutzend bis mehrere hundert
terminale Taxa, verschiedene Gene und meh-
rere tausend Basenpaare insgesamt Standard.
Das wurde u.a. durch weiterentwickelte Tech-
niken im Bereich der PCR (;polymerase chain
reaction’) und Sequenzierung méglich, aber
auch durch die Schaffung von Rechnerkapa-
zititen in einer neuen Grofenordnung. Von
GIriBET et al. (2001) wurde ein Computer-
Cluster von 256 Parallelprozessoren zur Ana-
lyse von ca. fiinf Kilobasen und eines zu-
sitzlichen morphologischen Datensatzes (303
Merkmale) eingesetzt. Auch neue Auswer-
tungsverfahren sind wihrend der letzten Jahre
entwickelt worden. Mit POY (WHEELER et al.

1996-2003) kénnen Alinierung und kladisti-
sche Analyse simultan, d.h. in einem Schritt,
durchgefithrt werden. Ein anderes aktuelles
Programm ist MrBayes (HUELSENBECK &
Ronquist 2001; HUELSENBECK et al. 2002). Es
beruht auf einer Simulationstechnik (Markov
chain Monte Carlo [MCMC]) und arbeitet mit
Wahrscheinlichkeiten (,postetior probabili-
ties’). Ausfiihrlich dargestellt sind die aktuel-
len Entwicklungen, Verfahrensweisen und
Zielsetzungen in DESALLE et al. (2002).

Die Tendenz in der Systematik, das gilt nicht
nur fir die der Insekten, geht klar in Rich-
tung von kombinierten Analysen mit mole-
kularen und morphologischen Datensitzen
(z.B. GIriBET et al. 2001; WHEELER et al. 2001).
Nach der derzeit vorherrschenden Auffassung
sind von der simultanen Auswertung von
moglichst umfangreichen und breit geficher-
ten Befunden ( total evidence’; KLuGe 1989;
GIriBET et al. 2001) die besten Ergebnisse zu
erwarten. Problematisch kann dabei die obet-
flichliche Erfassung der morphologischen
Daten sein. Merkmale werden teilweise un-
kritisch und ohne fundierte morphologische
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Kenntnisse aus der Literatur ibernommen
und in inaddquater Weise in Datenmatrices
kodiert. Es besteht allerdings Hoffnung, dass
solche negativen Phinomene bald nur noch
vereinzelt auftreten werden. Erfreulicherweise
scheint die Insektenmorphologie eine Renais-
sance zu etleben. Neben sehr detaillierten
Arbeiten mit traditionellen Methoden (z.B.
Kr.ass 1995,1997,1998, 2001a,b; KocH 1997,
2000a-c; VILHELMSEN 1997, 2000, 2003; HORN-
SCHEMEYER 1998; StAaNICcZEK 2000; BEUTEL &
HORNSCHEMEYER 2002a,b; Krass et al. 2003),
werden mittlerweile auch vermehrt innovati-
ve Techniken verwendet, unter anderem drei-
dimensionale Computerrekonstruktionsver-
fahren, die auf Schnittserien (z.B. BEUTEL &
Haas 1998) oder Messungen (GOrB & BEu-
TEL 2000), Mikro-Computertomographie
(uCT) (HORNSCHEMEYER et al. 2002) oder
Kernmagnetresonanz-Tomographie (NMR)
(HORNSCHEMEYER et al. im Druck) beruhen.
Auch funktionsmorphologische Arbeiten mit
starkem evolutionsbiologischem Hinter-
grund (z.B. HERTEL & Pass 2002; GORrs et al.
2002) sind positiv hervorzuheben.

2. Stellung der Insekten

Die Stellung der Hexapoda wire bis vor kur-
zem keine wirkliche Frage gewesen. Es be-
stand sehr weitgehender Konsens, dass sie
zu einem Monophylum Tracheata gehéren,
entweder als Schwestergruppe der gesamten
Myriapoda (z.B. HENNIG 1969, Ax 1999)
oder als Schwestergruppe der Progoneata
(Symphyla, Pauropoda, Diplopoda) (Don-
LE 1980; Kraus & Kraus 1994; Kraus 2001).
Fir die Monophylie der Tracheata (= Atelo-
cerata) lisst sich eine erhebliche Anzahl von
potentiellen morphologischen Apomorphi-
en anfiithren, vordere Tentorialarme, das
Rohrentracheensystem (mit potentiell ho-
mologer Lage der Stigmen), an der Grenze
Mitteldarm-Enddarm inserierende Mal-
pighi-Gefilie (meso- oder ektodermal), das
Fehlen der Extremitit des Interkalarseg-
ments (Antenne 2), Postantennal-Organe

Entomologie heute 16 (2004)

(Schlifenorgane, Témdsvary-Organe;
méglicherweise auch bei den Malacostraca
vorhanden, s. Krass & KrisTENSEN 2001),
die Reduktion der ventralen Nahrungsrin-
ne, die Reduktion der Exopodite (thorakale
Styli [Archaeognatha] sind méglicherweise
Uberreste), der Transfer von Spermien iiber
Spermatophoren, das Fehlen der aquatischen
Primirlarve und das Fehlen des Mandibu-
larpalpus (detaillierte Darstellung s. Kr.Ass
& KRrisTENSEN 2001). Fast alle genannten po-
tentiellen Autapomorphien hingen mehr
oder weniger direkt mit dem Landgang, der
sekundir terrestrischen Lebensweise zusam-
men. Es hat ganz offensichtlich ein starker
gleichgerichteter Selektionsdruck geherrscht,
der auch bei den Arachnida zu verschiede-
nen Parallelentwicklungen gefthrt hat (z.B.
Verlust der ventralen Nahrungsrinne, Roh-
rentracheen, Malpighi-Gefif3e [entodermal],
Spermatophore, keine Primirlarve). Zusitz-
lich ist far die Tracheensysteme aufgrund er-
heblicher struktureller Unterschiede eine
mehrfach konvergente Entstehung postu-
liert worden (HiLKEN 1998). Trotz dieser
Einschrinkungen wurde an der Monophy-
lie der Tracheata lange Zeit wenig Zweifel
gehegt. Das hat sich in den letzten Jahren
gedndert. Die verfigbaren molekularen Da-
ten sind mittlerweile sehr umfangreich (z.B.
REGIER & SHULTZ 1997; EDGECOMBE et al.
2000; GIRIBET & RiBERA 2000; FRIEDRICH &
Tautz 2001; GIRIBET et al. 2001; HWANG et
al. 2001; KuscHE et al. 2002), und sie spre-
chen weitgehend tibereinstimmend fiir ein
Monophylum, das die Crustaceen und die
Hexapoda umfasst. Analysiert wurden die
tiblichen ribosomalen Gene (v.a. 18S-tRNA,
28S-rRNA), das gesamte mitochondriale Ge-
nom, verschiedene proteincodierende Kern-
gene (u.a. Elongationsfaktor 1a [EF-1 a],
Elongationsfaktor 2, Histon 3 [H3], Hae-
mocyanin), Entwicklungsgene, und die An-
ordnung von Genen im mitochondrialen
Genom (Boore etal. 1995, 1998). Trotz ein-
zelner Probleme (z.B. Nicht-Monophylie der
Arthropoda in GIRIBET & RiBerA 2000) er-
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gibt sich ein weitgehend einheitliches Bild
was die untergeordnete Stellung der Hexa-
poda innerhalb der Crustacea anbelangt. Die-
se Gruppierung wurde von DonLE (2001)
mit dem formalen Namen Tetraconata ver-
sehen. Der Begriff leitet sich von einem kom-
plexen morphologischen Merkmal her, dem
spezifischen Bau der Ommatidien. Sie sind
aus vier Kristallkegelzellen (Semper-Zellen),
zwei corneagenen Zellen (zwei primire Pig-
mentzellen bei Insekten), und acht Retinu-
lazellen zusammengesetzt. Zusitzlich ist
das Ommatidium von einer variablen An-
zahl von akzessorischen Pigmentzellen
umgeben (z.B. Paurus 1979; Ricurer 2002).
Charakteristisch ist vor allem der 4-teilige
Kristallkegel, der spezifisch angeordnete
Fortsitze ausbildet (s. RicuTErR 2002).
Allerdings muss einschrinkend in Betracht
gezogen werden, dass ein Kristallkegel auch
bei Scutigera (Notostigmophora, Chilo-
poda) vorhanden ist (MULLER et al. 2003),
wihrend er bei allen tbrigen untersuchten
Myriapoden fehlt. Es ist damit wahrschein-
lich, dass diese Struktur zum Grundplan der
Mandibulata gehort.

Es gibt auch weitere morphologische Be-
funde, die ein Monophylum stiitzen, das
die Hexapoda und Malacostraca als Teilgrup-
pe der Tetraconata umfasst. Bei den Myria-
poda, Branchiopoda und Maxillopoda sind
den Seitenaugen zwei optische Zentren (op-
tisches Neuropil) zugeordnet. Zwischen ih-
nen sind keine Chiasmata nachweisbar, d.h.
die Nervenbahnen tiberkreuzen sich nicht.
Dagegen sind bei den Malacostraca in Uber-
eineinstimmung mit den meisten Insekten
drei optische Neuropile vorhanden (Lami-
na, Medulla, [dritte] Lobula) und zwischen
ihnen kommt es zur Ausbildung von Chi-
asmata (s. Harzscn 2002: Fig. 3). Dass die
Verhiltnisse aber komplizierter sind, zeigt
die Arbeit von SINAKEVITCH et al. (2003).
Eine vierte tiefe Lobula (,deep lobula’) ist
bei den untersuchten Malacostraca vorhan-
den und kommt in der Regel auch bei In-
sekten vor. Sie ist aber bei den Archaeogna-

tha noch nicht klar vom Protocerebrum ge-
trennt (Protolobula; SINAKEVITCH et al. 2003:
Fig. 9D) und auch die dritte Lobula ist bei
dieser Gruppe noch eng mit dem Protocere-
brum verbunden. Bei den Pterygota kann
die ,deep lobula’ eine enge Verbindung mit
der dritten Lobula eingehen, oder eine ,lo-
bular plate’ bilden (SINAKEVITCH et al. 2003:
Fig. 12). Nach SINAKEVITCH et al. (2003) sind
die Bildung der Protolobula und das Vor-
handensein eines zweiten optischen Chias-
ma mogliche Synapomorphien der Malacos-
traca und Hexapoda. Es gibt nach aktuellen
Befunden (FANENBRUCK et al. 2004) auch auf-
fallende [jbereinstimmungen im Bau des
Gehirns bei beiden Gruppen und interes-
santerweise auch bei den Remipedia. M6gli-
cherweise bildet diese kleine Gruppe von
aberranten Crustaceen (freischwimmende au-
genlose Hohlenbewohner) zusammen mit
den Malacostraca und Hexapoda eine mo-
nophyletische Teilgruppe der Tetraconata.
Auch Ubereinstimmungen in der Neuroge-
nese bei Crustaceen und Insekten sind in Ein-
klang mit der Tetraconata-Hypothese. Die
Ganglienmutterzellen entstehen durch wie-
derholte asymmetrische Teilungen von gro-
Ben Stammzellen (= Neuroblasten) (ScHOLTZ
1992; HarzscH et al. 1998). Neuroblasten tre-
ten bei Myriapoden und Cheliceraten nicht
auf. Interessanterweise steht bei beiden Grup-
pen die Bildung von so genannten Ventral-
organen (neuroektodermale Vertiefungen) in
Verbindung mit der Formierung der segmen-
talen Ganglien (DOVE & STOLLEWERK 2003).
Ob das tasichlich ein Indiz fiir eine nihere
Verwandtschaft der Myriapoda und Chelice-
rata ist (s. HWANG et al. 2001) ist allerdings
vollig offen (Leserichtung).

Bei weitreichenden Verinderungen im Sys-
tem ist grundsitzlich Skepsis angebracht. Die
Befunde, die fiir die Tetraconata sprechen,
scheinen sich aber zu verdichten. Vor allem
die Konsistenz der morphologischen Argu-
mente mit den breit geficherten molekularen
Daten lisst diese Verwandtschaftshypothese
immer plausibler erscheinen.
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3. Fossile Stammlinienvertreter der
Hexapoda (Abb. 1)

Ein spektakulirer Fossilfund der letzten Jah-
re, der vor allem in Zusammenhang mit der
Tetraconata-Hypothese an Bedeutung ge-
winnt, ist tTDevonohexapodus bocksbergensis
(Abb. 1; Haas et al. 2003). Das einzige be-
kannte Exemplar stammt aus marinen Abla-
gerungen des Bundenbacher Schiefers (Huns-
riick, Unteres Devon). Wenn man der Rekon-
struktion und Interpretation der Autoren
folgt, ist die Art ein aquatischer Stammlini-
envertreter der Hexapoda. Merkmale, die an
rezente Insekten erinnern, und potentielle
Indizien fiir diese Hypothese sind der kleine,
offensichtlich sehr bewegliche Kopf mit ei-
nem Paar von sehr langen Antennen, die gro-
Ben, ungestielten Komplexaugen, kriftige
palpenartige Strukturen (Haas et al. 2003:
maxillaty palp®), der 3-segmentige Thorax
mit kriaftigen Laufbeinen und terminale tas-
terahnliche Strukturen. Problematisch ist die

Interpretation eines mehrgliedrigen Anhangs
zwischen Kopf und Thorax, der von den
Autoren als ,,maxillary head leg™ bezeichnet
und der Maxille 2 (,,the labium of Hexapo-
da‘) zugeordnet wird. Die Struktur wird mit
den langen und kriftigen Maxillarpalpen der
Archacognatha und Monura (KUKALOVA-PECK
1987, 1991) verglichen. Dabei wurde aber
nicht bertcksichtigt, dass bei diesen beiden
Gruppen die Taster der ersten Maxille lang
und besonders kriftig sind (moglicherweise
plesiomorph), die Labialpalpen dagegen kurz.
Das einzige Argument, das als potentielle
Synapomorphie plausibel erscheint, ist der 3-
segmentige Thorax (s. HAas et al. 2003), mit
anderen Worten die Abgliederung eines Ab-
domens von diesem kurzen Tagma. Die post-
thorakalen Extremititen von TDevonobexapo-
dus sind relativ kurz, breit, abgeflacht und dis-
tal abgerundet. Sie erinnern bedingt an die
Paddelbeine der Remipedia. Ob sie tatsich-
lich einidstig sind (im Gegensatz zu den
Rumpfextremititen der Remipedia), ist an-

Abb. 1: Devonohexapodus bocksbergensis aus marinen Ablagerungen des Bundenbacher Schiefers (Huns-
riick, Unteres Devon). Aus Haas et al. (2003), mit freundlicher Genehmigung von Dr. F Haas und
Gustav Fischer Verlag GmbH & Ko. KG, Jena. Abkiirzungen: ABD = TR = Abdomen (postthora-
kaler Rumpf), abdl — abdominale Extremititen, ant — Antenne, H — Kopf, TH — Thorax, thp 1-3
— Thorakopoden 1-3.

Fig. 1: Devonobexapodus bocksbergensis from marine deposits of the Bundenbach slate (Hunsriick,
Germany, Lower Devonian). From Haas et al. (2003), courtesy of Dr. F. Haas and Gustav Fischer
Verlag GmbH & Ko. KG, Jena. Abbreviations: ABD = TR = abdomen (postthoracic body), abdl —
abdominal appendages, ant — antenna, H — head, TH — thorax, thp 1-3 — thoracopods 1-3.
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hand der Abbildungen (Haas et al. 2003: v.a.
Fig. 3F) schwer feststellbar. Die terminalen
Anhiinge zeigen strukturell keine erkennbare
Ubereinstimmung mit den Cerci von Insek-
ten, sind aber der Furca der Remipedia nicht
unihnlich. AuBlerdem treten terminale tas-
terartige Extremititen auch bei Myriapoden
(Chilopoda) auf.

Von Haas et al. 2003 wird ein Schwestergrup-
penverhiltnis zwischen den Hexapoda s.I. (=
TDevonohexapodus + Hexapoda s.str.) und den
Myriapoden angenommen. Dabei schwicht
gerade dieses Fossil die Hypothese der Mo-
nophylie der Tracheata (Atelocerata). Auch
wenn nicht ausgeschlossen werden kann, dass
TDevonohexapodus ein spiter Vertreter einer
wesentlich dlteren Linie ist, gibt zu denken,
dass Myriapoden schon deutlich frither nach-
gewiesen sind. Die frihesten (terrestrischen)
Vertreter der Progoneata und Chilopoda
stammen aus dem Oberen Silur (tEoarthro-
Plenra ludfordiensis, BRAUCKMANN et al. 1997,
,»two types of centipedes®, JERAM et al. 1990).
Dabei handelt es sich bei den Arthropleurida
nach Kraus & BRAUCKMANN (2003) nicht nur
um Progoneaten, sondern um eine unterge-
ordnete Teilgruppe der Diplopoda (Schwes-
tergruppe der Pselaphognatha). Dass tDevo-
nobexapodus als marines Tier Malpighi-Gefi-
Be und Tracheen besessen hat, ist sehr un-
wahrscheinlich. Damit entfallen zwei der wich-
tigsten Argumente fir die Monophylie der
Tracheata. Berticksichtigt werden sollte auch,
dass die Zuordnung zu den Hexapoda s.l.
noch nicht als véllig gesichert betrachtet wer-
den kann. Es besteht eine nicht unbetrichtli-
che Ahnlichkeit mit Fossilien aus dem Unte-
ren Karbon, die von EMERSON & ScHRAM
(1991) als Stammlinienvertreter der Remipe-
dia beschrieben worden sind (t71esnusocaris,
EMERSON & ScrHraM 1991: z.B. Fig. 28). Ein
detaillierter Vergleich zwischen tDevonobexa-
podus, TTesnusocaris und weiteren potentiell
nah verwandten Formen (z.B. 1Wingertsheli-
cellus, TCambronatus, Haas et al. 2003) kénnte
zu interessanten neuen Anregungen fithren.
Allerdings muss auch hier erwartet werden,

dass die fossilen Taxa aufgrund der begrenz-
ten Verfugbarkeit von Merkmalen eher we-
nig zum Verstindnis der Phylogenie beitra-
gen werden.

4. Monophylie der Hexapoda

Ein Punkt, der sehr selten hinterfragt wurde,
ist die Monophylie der Insekten. Sie erscheint
durch die einzigartige Tagmosis mit weitge-
hender Arbeitsteilung zwischen Thorax und
Abdomen gut begriindet, auch wenn es sonst
nur wenige Apomorphien gibt (z.B. Kris-
TENSEN 1997; s. aber auch Kr.ass & KRISTEN-
SEN 2001). In einer aktuellen molekulargene-
tischen Untersuchung von NARrDI et al. (2003a)
wird jetzt die Paraphylie der Hexapoda als
Arbeitshypothese diskutiert. Aus einer Ana-
lyse des gesamten mitochondrialen Genoms
(Maximum likelihood, MrBayes) hat sich et-
geben, dass die Ectognatha (= Insecta) nidher
bei einer Auswahl von Crustaceen stehen (Pa-
gurus, Penaceus, Artemia, Daphnia) als bei den
Collembola. Die Autoren rdumen ein, dass
die Ergebnisse je nach Analyseverfahren vari-
ieren kénnen, weisen aber eine methodische
Kritik von DELsuc et al. (2003) zurtick (NAR-
DI et al. 2003b). Problematisch ist, dass auch
Apis mellifera und Heterodoxus (Amblycera) als
vermeintliche Schwestergruppen von zwei
Milbenarten weit abseits stehen und dass die
entognathen Insekten nur durch zwei Coll-
embolen-Arten reprisentiert sind. Vollstin-
dige Sequenzdaten liegen aber mittlerweile
auch fir Dipluren vor, die nach Aussage ei-
nes der Autoren (F. Frati, pers. Mitteilung)
ebenfalls auBlerhalb der Insekten stehen. Es
ist klar, dass eine Hypothese, die die Nicht-
Monophylie einer gut definierten und lange
etablierten Gruppe zum Inhalt hat, einer
massiven Begriindung bedarf. Die Anregung
durch die Arbeit von NARDI et al. (20032) ist
zu begriilen. Zu einer endgiltigen Klirung
kann aber nur die Analyse von breitgefacher-
ten molekularen Daten (u.a. proteincodieren-
de Kerngene) und eines soliden morpholo-
gischen Merkmalssatzes fiithren.
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5. Basale Verzweigungen innerhalb der
Hexapoda (Abb. 2)

Die Monophylie der entognathen Insekten
(Collembola, Protura, Diplura) war lange Zeit
die vorherrschende Auffassung (z.B. HENNIG
1969). Argumente waren vor allem die Um-
wachsung der Mundwerkzeuge durch Dup-
likaturen der Kopfkapsel (Entognathie), die
Verkiirzung der Palpen, die Reduktion der
Komplexaugen (maximal acht getrennte
Ommatidien bei Collembolen), die Redukti-
on der Malpighi-Gefile (maximal 16 Mal-

Archaeognatha
Lepidotrichidae
Ephemeroptera

’7 Lepismatidae

Diplura

’* Protura
b Collembola
\— Nicoletiidae
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ygentom

pighische Papillen bei Dipluren) und der Ver-
lust der adjunkten Centriole in den Spermien
(zusammenfassende Darstellung s. KRISTEN-
SEN 1997). Im Gegensatz zu dieser Auffas-
sung hat KUKALOVA-PECK (1991) (s.a. Kris-
TENSEN 1997) ein Schwestergruppenverhalt-
nis zwischen den Diplura und den Ectogna-
tha postuliert (Abb. 2). Im Gegensatz zu
KRISTENSEN, der ,Insecta’ (s.str.) im Sinne von
ectognathe Insekten verwendet, beinhalten die
JInsecta’ bei KUKALOVA-PECK (1991) auch die
Diplura. Thre Verwandtschaftshypothese, die
sich vor allem auf die vollige Eingliederung

Abb. 2: Verwandtschaftsbeziehun-
gen der basalen Gruppen der Hexa-
poda. 1— mégliche Synapomorphi-
en der Diplura und Insecta (Ectog-
natha): Mikrotubulimuster 9+9x
2+2 in der Spermiengeil3el, Schli-
fenorgane reduziert, paarige Klau-
en, Cerci; 2 — mogliche Autapomor-

; [7 Odonata
\— Neoptera

phien der Zygentoma: Verlust der

Superlinguae, Spermienkonjugati-

34
2 ®

Pterygota
(]

on, Cerci mit hakenférmigem Con-
dylus; 3 — mégliche Synapomorphi-
en der Zygentoma (ohne Tricholepi-
dion) und Pterygota: Verlust des li-

Ellipura
Dicondylia

Ectognatha (=Insecta)

10

gamentosen Kopfinnenskeletts,
Verlust des transversalen Mandibel-
muskels, M. hypoharyngo-mandibu-
laris vorhanden, weitgehende Re-
duktion der abdominalen Styli; 4 —
Synapomorphien der Odonata und
Neoptera: sekundires Kiefergelenk
als Kugelgelenk ausgeprigt, Mandi-
beln fast ausschlieBlich durch Mm.
craniomandibularis internus und ex-

ternus bewegt, Bein- und Fliigeltracheen mit dem Stigma des nachfolgenden Segments verbunden,
Wegfall des Terminalfilaments (Imagines), Wegfall der Subimago.

Fig. 2: Relationships of the basal groups of Hexapoda. 1 — possible synapomorphies of Diplura
and Insecta (Ectognatha): microtubuli pattern 9+9x2+2 in the spermatozoan flagellum, temporal
organs reduced, paired claws, cerci; 2 — possible autapomorphies of Zygentoma: loss of the
superlinguae, sperm conjugation, cerci with hook-shaped condyle; 3 — possible synapomorphies of
Zygentoma (excl. Tricholepidion) and Pterygota: loss of the ligamentous endoskeleton of the head,
loss of the transverse mandibular muscle, M. hypoharyngo-mandibularis present, most abdominal
styli absent; 4 — synapomorphies of Odonata and Neoptera: secondary mandibular articulation
developed as a ball-and-socket joint, mandibles almost exclusively moved by Mm. craniomandibu-
laris internus and externus, tracheae of legs and wings connected with spiracle of following
segment, loss of terminal filament (adults), loss of subimago.
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der abdominalen Extremititenbasen (inkl.
Trochanter) in die Kérperwand stiitzt, wird
durch aktuellere Untersuchungen von KocH
(1997, 2000a-c) bestitigt. In diesen Arbeiten
wird detailliert nachgewiesen, dass die Ento-
gnathie bei den Ellipura (Collembola und
Protura) und den Diplura andere morpholo-
gische Grundlagen hat und sich sehr deutlich
unterscheidet. Bei den Ellipura sind Mandi-
beln und Maxillen in getrennte Taschen ver-
senkt, und das Labium bleibt auf den vent-
ralen Vorderrand der Kopfkapsel beschrinkt.
Bei den Diplura liegen Mandibeln und Ma-
xillen in einer gemeinsamen Tasche, das pri-
mire Mandibelgelenk ist reduziert, und das
Labium erreicht das Hinterhauptsloch (Kocn
1997). Potentielle Synapomorphien der Di-
plura und Ectognatha sind das Vorhanden-
sein von paarigen Klauen, Cerci (primirer
Zustand bei den Ellipura nicht rekonstruier-
bar, s. Kr.Ass & KRrisTENSEN 2001), das Fehlen
der Postantennal- oder Témosvary-Organe
und vor allem das Vorhandensein eines zu-
sitzlichen Kranzes von neun peripheren Mi-
krotubuli in der Spermiengeif3el (9+9x2+2
gegeniiber 9x2+2) (Kocn 1997; BEUTEL &
Gors 2001). Dieses Muster wurde inzwischen
bei beiden grof3en Teilgruppen der Diplura
nachgewiesen und ist auch bei fast allen tibri-
gen Gruppen der Insekten vorhanden (fehlt
sekundir bei den Mecoptera [auB3er Bittaci-
dae] und Siphonaptera, s.u.). Die Annahme
der Monophylie der Entognatha wird weiter
geschwicht durch tTestajapyx, ein karboni-
scher Vertreter der Diplura (KUKALOVA-PECK
1991), der offensichtlich nicht entognath war
und auBerdem gut entwickelte Komplexau-
gen besessen hat.

Unbestritten ist die Monophylie der Ecto-
gnatha (= Insecta s.str.) und Dicondylia. Das
sekundire Mandibelgelenk ist nach wie vor
die wichtigste Autapomorphie der Dicondy-
lia. Allerdings ist es zundchst nur als eine Gleit-
schiene ausgepragt (FURST vON LIEVEN 2000;
Staniczek 2000). Diese Merkmalsausprigung
wird bei den Zygentoma und den Nymphen
der Ephemeroptera beibehalten (STaNICZEK

2000). Kontrovers diskutiert wird die Mo-
nophylie der Zygentoma. Eine basale Stel-
lung von Tricholepidion gertschi (Lepidotrichi-
dae) innerhalb der Dicondylia wurde von Sta-
NIczEK (2000) und BEuTEL & Gors (2001)
vorgeschlagen. Mogliche Synapomorphien
der Zygentoma (ohne Tricholepidion) und Pte-
rygota sind die teilweise Reduktion des
Postocciput, die vollige Reduktion des liga-
mentsen Kopfinnenskeletts, der Verlust des
transversalen Mandibelapodems, das Vorhan-
densein eines hypopharyngo-mandibuliren
Muskels (Staniczek 2000) sowie die redu-
zierte Anzahl der abdominalen Styli (BEUTEL
& Gors 2001) (Abb. 2). Aktuelle Befunde
von KocH (2003) scheinen wieder eher die
Monophylie der Zygentoma zu bestitigen.
Neben dem Verlust der Superlinguae (Kris-
TENSEN 1997) und der horizontalen Orientie-
rung der dorsoventral abgeflachten Coxen
und Femora (WiLLMANN 2003a) ist ein unge-
wohnlicher hakenartiger Condylus an der
Basis der Cerci eine mogliche Autapomor-
phie der Gruppe (fehlt bei den Ateluridae,
Kocn 2003). Die Spermienkonjugation, die
oft als Autapomorphie der Zygentoma in-
terpretiert wird (s. KRISTENSEN 1997), tritt nach
Darraretal. (2002) nicht bei allen Silberfisch-
chen auf (fehlt bei Aze/ura) und unterschei-
det sich bei Tricholepidion und den Lepismati-
dae (Darrar et al. 2001). Dennoch kann
keineswegs ausgeschlossen werden, dass die-
ses sicher abgeleitete Merkmal zum Grund-
plan der Zygentoma gehort.

6. Basale Verzweigungen innerhalb der
Pterygota (Abb. 2)

Die Entstehung der Fliigel - entweder aus
Paranota (s. KRISTENSEN 1991) oder aus kie-
menartigen Anhingen der Extremititenba-
sen (z.B. KukaLovA-Peck 1983, 1987, 1991;
AVEROF & COHEN 1997; SHUBIN et al. 1997;
ABOUHEIF & WRAY 2002) - wird nach wie vor
kontrovers diskutiert. Letztere Hypothese
stitzt sich auf Interpretationen von Fossili-
en (KUKALOVA-PECK 1991) und auf entwick-
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lungsgenetische Befunde (z.B. AvErOr &
CoHEN 1997). Dabei muss in Betracht gezo-
gen werden, dass die Rekonstruktionen von
KUKALOVA-PECK (1991) einen hypothetischen
Charakter haben (z.B. KukaLovA-Prck 1991:
Fig. 6.3A, C; R. WILLMANN, pers. Mitteilung).
Auch der Nachweis, dass Gene, die bei In-
sekten die Fligelentwicklung steuern (pdm
[nubbin], apterous, AVEROF & COHEN 1997),
auch bei Crustaceen exprimiert werden, be-
deutet nicht zwangsliufig, dass Fligel aus
Teilen von Extremititen hervorgegangen
sind.

Uber die einmalige Entstehung des komple-
xen Flugapparates und die Monophylie der
Pterygota besteht weitgehender Konsens.
Eine Autapomorphie, die nicht direkt mit
dem Flug zusammenhingt, ist der Verlust
der circum- und suboesophagealen Blutgefi-
Be (Pass 1991; KrisTENSEN 1997). Weitere
mégliche Argumente sind der Verlust des
nicht-cuticuliren abdominalen Innenskeletts
und die Reduktion der seitlichen Teile des
Abdominaltergits XI (Kr.ass 2001a), die epi-
cuticuliare Wachsschicht, die Fusion det vor-
deren und hinteren Anteile des Tentorium
(KRISTENSEN 1997) und die innere Besamung
und Befruchtung, Eine Verbindung zwischen
den vorderen und hinteren Tentorialarmen
tritt allerdings auch innerhalb der Zygento-
ma auf (nachgewiesen bei Maindronia, Kocn
2003), und die Kopulation unterscheidet sich
bei den Odonata grundlegend von der der
tbrigen Pterygota (sekundires Kopulations-
organ).

Ein alter Streitpunkt sind die Verwandt-
schaftsbeziechungen der basalen Linien der
Pterygota, d.h. der Ephemeroptera, Odona-
taund Neoptera (Abb. 2). Ein Schwestergrup-
penverhiltnis zwischen den Ephemeroptera
und Neoptera (z.B. BounrEAUX 1979) ist
schwach begrindet und wenig wahrschein-
lich. Ein Monophylum Palacoptera (= Ephe-
meroptera + Odonata) wurde unter ande-
rem von HENNIG (1969) favorisiert (s. WiLL-
MANN 2003b) und wird aktuell vor allem von
KUKALOVA-PECK & LAWRENCE (2004) vertre-
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ten, hauptsichlich basierend auf Unterschie-
den in der Flugelartikulation. Fin Schwester-
gruppenverhiltnis zwischen den Odonata
und Neoptera (= Metapterygota) wurde von
KRISTENSEN (1997) (s.a. WiLLMANN 2003a)
begrindet und hat sich in breit angelegten
kladistischen Analysen von WHEELER et al.
(2001) und BruTEL & GORrB (2001: branch
support 3) ergeben. Wahrscheinliche Synapo-
morphien sind die Ausprigung des sekun-
diren Mandibelgelenks als Kugelgelenk und
die korrelierte Reduktion von mehreren man-
dibuldren Muskeln (Staniczek 2000), die
Verbindung der Bein- und Fliigeltracheen mit
dem nachfolgenden Stigma, abdominale Stig-
men mit Verschlussmechanismen (bei Odo-
naten und Neopteren allerdings deutlich ver-
schieden), die Reduktion des Terminalfila-
ments und der Wegfall der Imaginalhdutung,

7. Die Niederen Neopteren (=,Polyneo-
ptera’) (Abb. 3)

Die Monophylie und Systematik der Niede-
ren Neopteren sind nach wie vor umstritten.
Ein Schwestergruppenverhiltnis zwischen
den Plecoptera und allen tibrigen Neoptera,
das von Zwick (1981) und KrisTENSEN (19971)
diskutiert wurde, impliziert die Paraphylie der
,Polyneoptera’. Diese Hypothese wurde durch
die kladistische Auswertung eines umfang-
reichen morphologischen Datensatzes (Bru-
TEL & GORrB 2001) und vor allem durch die
Resultate einer aktuellen Analyse von sechs
molekularen Markern bestitigt (12S-, 16S-,
18S- und 28S-rDNA, Cytochrom Oxidase I1,
H3; TErrY & WHITING 2003). Gegentiber al-
len tbrigen Gruppen der Neoptera plesio-
morph ist das Vorhandensein eines transver-
salen Stipesmuskels, das primare Vorhanden-
sein des Terminalfilaments bei den Nymphen,
und moglicherweise die aquatische Larvalent-
wicklung, Letzteres Merkmal ist jedoch von
seiner phylogenetischen Bewertung proble-
matisch, da sich vor allem die Atmungsorga-
ne der Nymphen (z.B. Tracheenkiemen) der
jeweiligen Gruppen stark unterscheiden und
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Plecoptera

,Blattodea"

—— Cryptocercus

—— lIsoptera

Mantodea

Phasmatodea

—— Grylloblattodea

—— Mantophasmatodea

Orthoptera

—— Embioptera

ffff Dermaptera

Zoraptera

—— Paraneoptera

—— Endopterygota

—— Mantodea

—— Blattodea

Isoptera

Zoraptera

Dermaptera

Grylloblattodea

— Orthoptera

L—— Phasmatodea

—— Embioptera

L—— Plecoptera
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Abb. 3: Verwandtschaftsbezichungen der ,Niederen Neopteren’. Oben: nach BEUTEL & Gors (2001),
Mantophasmatodea erginzt nach Jarvis & WHITING (2003); unten: nach WHEELER et al. (2001).
Fig. 3: Relationships of Tower Neoptera’. On the top: after BEUTEL & Gors (2001), Mantophas-
matodea inserted following Jarvis & WHITING (2003); below: after WHEELER et al. (2001).
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damit auch ein mehrfach unabhingiger Uber-
gang zum Wasserleben keinesfalls ausge-
schlossen werden kann. Davon abgesehen
gibt es auch bei anderen Gruppen innerhalb
der Neoptera sonst nicht auftretende Plesio-
morphien, etwa die Ausprigung des Proven-
triculus und das Vorhandensein des Hyper-
neuralmuskels bei den Dictyoptera (Rest des
nichtcuticuldren abdominalen Sehnensys-
tems) oder das Fehlen eines Stigmenver-
schlusssystems bei den Grylloblattodea
(Krass 1998, 1999, pers. Mitteilung). Gegen
eine basale Stellung der Plecoptera sprechen
mogliche Argumente fiir die Monophylie der
,Polyneoptera’, die allerdings insgesamt nur
wenig tiberzeugen (vergrof3ertes Analfeld des
Hinterflugels, tarsale Euplantulae; s. z.B.
WiLLMANN 2003b). Nach WHEELER et al.
(2001) sind die Plecoptera die Schwestergrup-
pe der Embioptera. Die méglichen Synapo-
morphien sind aber unspezifische Reduktio-
nen (Ovipositor und Kopulationsapparat)
oder treten auch bei verschiedenen anderen
Gruppen auf (s. WHEELER et al. 2001). Auch
in einer nicht-numerischen Auswertung von
morphologischen Merkmalen (v.a. Fliigelge-
dder und Fligelgelenk, HAaAs & KUKALOVA-
Prck 2001) hat sich dieses Schwestergruppen-
verhiltnis ergeben, und diese beiden Ord-
nungen bilden die Schwestergruppe der Phas-
matodea + Orthoptera. Synapomorphien der
Plecoptera und Embioptera gehen aber aus
der Arbeit nicht klar hervor; zudem witrd nicht
dargelegt, welche Taxa als Aulengruppen de-
finiert wurden (,outgroup rooting’). Ange-
sichts des relativ begrenzten Merkmalsspek-
trums sollten vor allem die Resultate, die nicht
die Dermaptera betreffen, als Arbeitshypo-
these betrachtet werden. Ein Schwestergrup-
penverhiltnis zwischen den Plecoptera und
den tibrigen Neoptera scheint derzeit am bes-
ten begriindet zu sein. Dennoch sollte die
Stellung der Ordnung nach wie vor als offene
Frage betrachtet werden.

Fir die mégliche Monophylie der Pliconeo-
ptera oder Paurometabola (= Niedere Neo-
pteren [= Polyneoptera] ohne Plecoptera) las-
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sen sich nur wenige Argumente anfiithren.
Mbogliche Autapomorphien sind das ficher-
formig gefaltete Analfeld und die lederartige
Verhirtung der Vorderfliigel. Beide Merkma-
le treffen nicht auf die Isoptera und Embio-
ptera zu und kénnen bei den fligellosen
Grylloblattodea und Mantophasmatodea
nicht rekonstruiert werden. Bei den Isoptera
und Embioptera dirfte eine sekundire Ver-
einfachung der Fligel vorliegen, die
méglicherweise aus dem Polymorphismus
bzw. dem Abwurf der Fligel nach dem
»Hochzeitsflug™ resultiert. Dass es sich
insbesondere bei den Isoptera um eine se-
kundire Modifikation handelt, ergibt sich
zwangsliufig aus ihrer Stellung innerhalb der
Blattodea (s.u.).

Unbestritten ist die Monophylie der Ortho-
ptera und Dictyoptera (z.B. KrisTENSEN 1991,
Krass 1995, 2001b). Innerhalb der Dictyo-
pteren scheint sich entgegen THORNE & CAR-
PENTER (1992) und WHEELER et al. (2001) ein
Schwestergruppenverhiltnis Mantodea +
Blattodea inklusive Isoptera zu bestitigen
(z.B. Krass 1995, 1998, 2001b; Derrz et al.
2003). Dass die Termiten eine untergeordne-
te Teilgruppe der Schaben und besonders mit
der xylophagen subsozialen Gattung Crypto-
cercus nah verwandt sind, wird durch abgelei-
tete Merkmale des Proventrikulus nahe ge-
legt (u.a. weitgehende Radidrsymmetrie),
durch Ubereinstimmungen in der Biologie
(DErTz et al. 2003) und durch umfangreiche
molekulare Daten (Lo et al. 2003). Uberzeu-
gend ist vor allem die spezifische Uberein-
stimmung der Flagellatenfauna des End-
darms (sonst unbekannte Teilgruppen der
Hypermastigida, DErrz et al. 2003).

Die Frage der Schwestergruppe der Dictyo-
ptera ist umstritten. Nach WHEELER et al.
(2001: Fig. 17) sind méglicherweise die Zora-
ptera die am nichsten verwandte Gruppe
(Abb. 3 unten). Dafiir sprechen aber nur vage
Reduktionsmerkmale, die auch bei verschie-
denen anderen Gruppen auftreten. Die Hy-
pothese wird nicht von den molekularen
Daten (18S-, 285-rDNA) gestiitzt (WHEELER
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etal. 2001: Figs. 12-14). Nach BeuTrL & GORB
(2001) sind die Phasmatodea die Schwester-
gruppe der Dictyoptera (Abb. 3 oben). Dafiir
spricht vor allem die bis ins Detail tiberein-
stimmende Muskulatur der Antenennampul-
len (Pass 1991, 1998). Entgegen dieser Hypo-
these sind die Phasmatodea nach BRADLER
(2003) aber die Schwestergruppe der Embi-
optera, und ein Schwestergruppenverhiltnis
mit den Orthoptera wird von anderen Auto-
ren (ROWELL & FLOOK 1998; HAAs & KUKA-
LOVA-PECK 2001) vertreten (s.a. WILLMANN
2003b). Eine mégliche Synapomorphie der
Orthoptera und Dictyoptera ist nach Kr.Ass
(2003a) eine spezifische Unterteilung der Co-
xen (+ ,Valvifer’) des neunten Abdominal-
segments (CX9).

Eine der umstrittensten Gruppen der Nie-
deren Neopteren sind die Dermaptera. Nach
WHEELER et al. (2001) sind sie moglicherweise
die Schwestergruppe der Grylloblattodea (s.a.
GiLEs 1974). Es werden aber keine morpho-
logischen Synapomorphien angefiihrt. Nach
Haas & KukaLovA-Prck (2001) bilden sie mit
den Dictyoptera und Grylloblattodea ein
Monophylum Blattoneoptera. Diese Hypo-
these griindet sich vor allem auf Ubereinstim-
mungen in der Fligelstruktur, wobei fast alle
Merkmale bei den Dermapteren gegeniiber
den Dictyopteren deutlich modifiziert sind
(Haas & KukarLovA-Prck 2001: 484). In Kiass
(2001b) werden potentiell synapomorphe
Merkmale des Abdomens der Dictyoptera
und Dermaptera diskutiert (Fusion der Gan-
glien VII und VIII-XI, geringfiigige Verlin-
gerung der ventralen Falte des siebten Seg-
ments [Subgenitalfalte]). Es handelt sich aber
nach Aussage des Autors um Befunde, die in
einem breiteren taxonomischen Kontext ge-
testet werden mussen. Nach Klass (2003a)
sind die Dermaptera die Schwestergruppe der
Acercaria + Endopterygota. Mégliche Syn-
apomorphien der Dermaptera und Embio-
ptera wurden von BEUTEL & Gors (2001) vor-
geschlagen (Abb. 3 oben), die weibliche Brut-
pflege, die ,oblique implantation fossa’ der
Spermien und dicht behaarte tarsale Sohlen-

birsten. Bei letzterem Merkmal ist aber noch
nicht hinreichend geklirt, ob es zum Grund-
plan der Dermaptera gehért. Weitere Uberein-
stimmungen zwischen beiden Gruppen sind
unspezifische Reduktionsmerkmale, die auch
bei anderen Gruppen auftreten, etwa die Re-
duktion des Ovipositors (im Grundplan der
Dermapteren nur geringfiigig reduziert, Kr.ass
2003a). Die Prognathie hat bei beiden Grup-
pen unterschiedliche morphologische Grund-
lagen und ist damit keine Synapomorphie. In
BruteL & Gors (2001) hat sich ein Schwester-
gruppenverhaltnis zwischen den Dermaptera
+ Embioptera und allen folgenden Ordnun-
gen (Zoraptera, Paraneoptera, Endopterygota)
ergeben. Die aus der Analyse resultierenden
potenziellen Synapomorphien sind jedoch
wenig tiberzeugend. Interessant ist aber, dass
sich die Embioptera und die meisten Derma-
pteren in ihren Haftstrukturen grundlegend
von allen tibrigen Niederen Neopteren untet-
scheiden. Glatte, flexible Haftpolster (Euplan-
tulae, Arolium) sind fur letztere Gruppe cha-
rakteristisch (Dictyoptera, Orthoptera etc.
[teilweise sekundir reduziert]), wihrend bei den
Embioptera und den meisten Dermapteren
dicht behaarte tarsale Sohlenbiirsten vorhan-
den sind (BEUTEL & GOrs 2001).

Ein herausragendes Ereignis in der syste-
matischen Entomologie war ohne Zweifel
die Entdeckung der Mantophasmatodea
(Krass etal. 2002) (Abb. 4). Mittlerweile wird
die Gruppe sehr intensiv bearbeitet (PICKER
et al. 2002; Zompro et al. 2002; Kr.Ass et al.
2003). Wahrscheinlich werden die Manto-
phasmatodea in naher Zukunft besser be-
kannt sein als jedes andere Insektentaxon.
Interessant ist, dass die Gruppe durch fos-
sile Vertreter schon linger bekannt ist (Zom-
PRO 2001) und die beiden ersten bearbeite-
ten rezenten Exemplare (aus Tansania und
Namibia) nicht im Freiland, sondern im
Natural History Museum London (Eigen-
tum des Museums der Universitit Lund)
und im Museum fir Naturkunde in Berlin
entdeckt wurden. Die Tiere sind mittelgrof3
bis grof3 und véllig fligellos. Sie erinnern
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Abb. 4: Mantophasmatodea, Karoophasma biedonwensis, verbreitet in einem kleinen Areal im westli-
chen Sudafrika (Biedouw, Driefontein, Wolfdrif) (Krass et al. 2003). Foto: Dr. K.-D. Krass.
Fig. 4: Mantophasmatodea, Karogphasma biedonwensis, distributed in a small area in western South
Africa (Biedouw, Driefontein, Wolfdrif) (Krass et al. 2003). Foto: Dr. K.-D. Kr.ass.

vom Habitus an urspriingliche Stabschre-
cken (z.B. Agathemera) oder bedingt an Fang-
schrecken. Sie sind rduberisch, besitzen aber
nur geringfiigig spezialisierte Fangbeine.
Heute weil3 man, dass die Gruppe im stidli-
chen Afrika weit verbreitet ist. Es wurden in-
nerhalb sehr kurzer Zeit zwolf Arten in sechs
Gattungen und drei Familien beschrieben (s.
Picker etal. 2002; Krass et al. 2003).

Zu der systematischen Stellung der Gruppe
gibt es aktuelle und sehr umfangreiche mo-
lekulare Befunde (Jarvis & WHITING 2003).
Vier Gene (Cytochrome oxidase II [650BP],
18S-rDNA [2000BP], 285-rDNA [2400BP],
H3 [370BP] wurden zusammen mit 12 mot-
phologischen und 6kologischen Merkma-
len simultan analysiert (direkte Optimie-
rung: POY, s.0.). Ein Monophylum Man-
tophasmatodea + Grylloblattodea (Abb. 3
oben) hat sich bei der Analyse des Gesamt-
datensatzes mit einem ,bootstrap’-Wert von
100 ergeben, und das Ergebnis wurde auch
durch Einzelanalysen der vier Gene besti-
tigt (JArvVis & WHITING 2003). Damit er-
scheint diese Hypothese sehr wahrscheinlich,
und formal wire es auch gerechtfertigt, die
Mantophasmatodea als basale, aberrante
Vertreter der Grylloblattodea aufzufassen.
Allerdings gibt es kaum Gemeinsamkeiten
in spezifischeren morphologischen Merkma-
len. Eine mégliche und nahe liegende mor-
phologische Synapomorphie der beiden
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Ordnungen wire die vollige Fligelreduk-
tion. Bemerkenswert ist, dass die Manto-
phasmatodea sehr ungewdhnliche Haft-
strukturen besitzen, ein stark vergroBertes
Arolium und Euplantulae, die atypischer-
weise keine glatte Oberfliche aufweisen, son-
dern sehr dicht mit extrem kurzen Mikro-
trichia besetzt sind. Interessant ist auch, dass
die Mantophasmatodea zwar nicht so ex-
trem kilteliebend sind wie die meisten
Grylloblattodea, aber doch offensichtlich we-
sentlich niedrigere Temperaturen bevorzu-
gen als etwa die Mantodea (R. PREDEL, pers.
Mitteilung). Sie sind aulerdem im Gegen-
satz zu dieser Gruppe strikt nachtaktiv.

8. Das ,,Zoraptera-Problem*

Eine weitere interessante Gruppe, die mogli-
cherweise zu den Niederen Neopteren gehort
(z.B. WHEELER et al. 2001, s.0.), sind die Zo-
raptera (Bodenliuse). Neben den Strepsipte-
ra sind sie wahrscheinlich die in ihrer syste-
matischen Stellung umstrittenste Ordnung
der Insekten (zusammenfassende Darstel-
lung s. ENGEL & GRiMALDI 2002). Man kénn-
te analog zu dem von KRISTENSEN (1981) ge-
prigten Begriff ,Strepsiptera problem’ auch
vom ,Zoraptera problem’ sprechen. Neben
der von WHEELER et al. (2001) diskutierten
nahen Verwandtschaft zu den Dictyoptera
wurde die Zugehérigkeit zu den ,Blattoneo-
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ptera’ (= Dictyoptera + Dermaptera + Gryl-
loblattodea) vorgeschlagen (KUKALOVA-PECK
& Prck 1993). Weitere Varianten sind ein
Schwestergruppenverhiltnis mit den Embi-
optera (MINET & BOURGOIN 1986), Acercatia
(z.B. HENNIG 1969; KRISTENSEN 1975,1981),
Eumetabola (z.B. BEUTEL & GOrs 2001) oder
Endopterygota (Rasnirsyn 1998). Uberein-
stimmungen in einzelnen Merkmalen mit
Vertretern der Isoptera (z.B. moniliforme
Antennen) kénnen basierend auf der gut
begriindeten Stellung der Termiten (s.0.) mit
Sicherheit als Konvergenzen betrachtet wer-
den. Argumente fiir eine nihere Verwandt-
schaft mit den Embioptera (s. MINET & BOUR-
GOIN 1980) sind vage (z.B. reduziertes Fliigel-
geider, moniliforme Antennen, Tendenz zur
Koloniebildung) oder unspezifische Reduk-
tionen (Arolium, Ovipositor). Ob verstirkte
Depressormuskeln der Metatibiae (MINET &
Bourcon 1986) zum Grundplan der Zora-
ptera gehoren, ist unsicher, da diese bei Zoro-
typus hubbardi weitgehend normal entwickelt
sind. Mégliche Synapomorphien der Zora-
ptera und Acercaria sind die reduzierte An-
zahl der Tarsenglieder (maximal drei) und
Malpighi-Gefille (sechs bei den Zoraptera,
vier bei den Acercaria), sowie die Konzentra-
tion der Bauchganglienkette (zwei getrennte
Komplexe bei den Zoraptera, eine Ganglien-
masse bei den Acercaria) (z.B. KRISTENSEN
1991). Das sind wenig gewichtige Redukti-
onsmerkmale, die auch bei den Endoptery-
gota (maximal acht Malpighi-Gefille) und
anderen Gruppen auftreten. Die beiden zuerst
genannten Merkmale sind nach den Resulta-
ten der kladistischen Analyse von BEUTEL &
Gors (2001) potentielle Synapomorphien der
Zoraptera und Eumetabola (Abb. 3 oben).
Um das von Rasnitsyn (1998) postulierte
Schwestergruppenverhiltnis mit den Endo-
pterygota tiberpriifen zu kénnen, sind vor
allem genauere morphologische Daten (u.a.
Thorax von gefligelten Morphen) notwen-
dig, Eine aktuelle morphologische Untersu-
chung von Kopfstrukturen von Z. hubbard;
(WEeIDE 2003) hat nicht zur Klirung des Pro-

blems beigetragen. Fast alle Kopfstrukturen
der gefliigelten Formen sind urspriinglich,
und die wenigen abgeleiteten Merkmale sind
wahrscheinlich Autapomorphien der Zora-
ptera (z.B. weitgehend reduzierte Kopfsutu-
ren, Stirnflecken). Es bleibt zu hoffen, dass
neue molekulare Befunde und méglicherwei-
se thorakale oder neue abdominale Merkma-
le zur Kldrung beitragen. Die derzeit verfiig-
baren morphologischen und molekularen
Daten sind offensichtlich unzureichend.

9. Die Acercaria

Die Monophylie der Gruppe ist weitgehend
unbestritten (s. z.B. KriSTENSEN 1981, WiLL-
MANN 20032), und was die Verwandtschafts-
beziechungen der Grof3gruppen anbelangt, gibt
es keine grundlegend neuen Erkenntnisse (zu-
sammenfassende Darstellung s. WILLMANN
2003a,b). Offen ist nach wie vor die Stellung
der Thysanoptera (Thripse, Fransenfligler,
Blasenfuf3e). Von HENNIG (1969) und Kris-
TENSEN (1981, 1991) wird ein Schwestergrup-
penverhiltnis mit den Hemiptera diskutiert
(zusammengefalit als Condylognatha) und
zwei Synapopmorhien der Thysanoptera und
Hemiptera wurden von YOSHIZAWA & SAIGUSA
(2001) vorgeschlagen. Fin morphologisches
Argument fiir diese Hypothese ist die stech-
borstenférmige Ausprigung der Mandibel (s.
WiLrMANN 2003b). Die alternative Hypothese,
ein Monophylum Thysanoptera + Psocodea
(= Micracercaria), wird massiv durch moleku-
lare Daten gestitzt (18S-, 285-rDNA, Bremer
support 10, WHEELER et al. 2001).
Unumstritten ist mittlerweile der Status der
Phthiraptera als spezialisierte monophyleti-
sche Teilgruppe der Psocodea (= Psocoptera
+ Phthiraptera) (s. Jonnson 2003). Die Mo-
nophylie der Psocodea erscheint gut durch
morphologische Merkmale (z.B. cibarialer
Wasserdampfaufnahmeapparat, Ruporr &
KNULLE 1982) und molekulare Daten abgesi-
chert (WHEELER et al. 2001).

Die Stellung der Acercaria (oder Paraneopte-
ra) ist nicht vollstindig zufrieden stellend
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geklirt, ein Schwestergruppenverhiltnis mit
den Endopterygota (Eumetabola) ist aber
wahrscheinlich (Abb. 3 oben; z.B. KrISTEN-
SEN 1991; BruTEL & Gors 2001; Haas &
KukaLovA-Peck 2001; WHEELER et al. 2001;
Krass 2003a). Mégliche Synapomorphien
sind das Jugalsklerit und die thorakale Endo-
sternie (KRISTENSEN 1991; WiLLMANN 2003b).
Teilweise auftretende exponierte Sterna mis-
sen dabei als sekundire Modifikation (Riick-
laufigkeit) interpretiert werden. Weitere Apo-
morphien werden von Krass (2003a) vor-
geschlagen.

10. Die Monophylie der Endopterygota
und basale Verzweigungen innerhalb
der Gruppe (Abb. 5)

Uber die Monophylie der Endopterygota
herrscht weitgehender Konsens (s. v.a. Kris-
TENSEN 1999). Die namengebende Autapo-
morphie ist die vollige Verlagerung der Fli-
gelanlagen unter die Cuticula der Larven (En-
dopterygotie) (Ausnahme: Strepsiptera par-
tim, s.u.). Moglicherweise autapomorph sind
auch die Stemmata der Larven (sekundire lar-
vale Komplexaugen treten bei den Mecopte-
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Abb. 5: Verwandtschaftsbezichungen der Endopterygota. 1 — mdgliche Synapomorphien der Coleo-
ptera und Strepsiptera: Posteromotorismus, Gréfienreduktion des Mesothorax, Reduktion von meso-

und metathorakalen Muskeln, dorsales pulsatiles

Diaphragma fehlt; 2 — Halteria’ (nach WHEELER et

al. 2001): 43 Basensubstitutionen (v.a. 185-rDNA); 3 — mégliche Synapomorphien der Boreidae und
Siphonaptera: Fliigelreduktion, Reduktion des Arolium, sekundir panoistische Ovariolen.

Fig. 5: Relationships of Endopterygota. 1 — possible synapomorphies of Coleoptera and Strepsi-
ptera: posteromotorism, size reduction of mesothorax, loss of meso- and metathoracic muscles,
dorsal pulsatile diaphragma absent; 2 — ‘Halteria’ (after WHEELER et al. 2001): 43 base substitutions
(mainly 18S rDNA); 3 — possible synapomorphies of Boreidae and Siphonaptera: wing reduction,
loss of the arolium, secondary panoistic ovarioles.
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ra auf, WiLLMANN 20032) und das Fehlen von
larvalen Ocellen (ein Ocellus ist sekundir bei
den Bittacidae vorhanden, WiLLMANN 20032).
Eine weiteres komplexes Merkmal, das
allerdings von der phylogenetischen Bewer-
tung nicht ganz unproblematisch ist, ist die
vollstindige Verwandlung (Metamorphose).
Larven und Imagines unterscheiden sich
morphologisch grundlegend und oft auch in
ihrer Lebensweise. Die Fihigkeit, in
aufeinander folgenden Lebensphasen ver-
schiedene Habitate oder Mikrohabitate und
verschiedene Nahrungsressourcen zu nutzen,
ist wahrscheinlich einer der Griinde fir den
evolutiven Erfolg der holometabolen Insek-
ten. Ob das Puppenstadium als solches ein
apomorphes Grundplanmerkmal der Grup-
pe ist, bleibt fraglich. Die Puppen sind bei
den Neuropterida, insbesondere bei den Ra-
phidioptera, noch sehr beweglich und besit-
zen bewegliche Mandibeln (urspriinglichster
Typ der Pupa dectica exarata, ASPOCK & As-
POCK 2003), wihrend bei anderen Gruppen
mehrfach parallel unterschiedliche Stufen der
Immobilisierung auftreten (Pupa [adectica]
libera, Pupa dipharata coarctata, Pupa obtec-
ta). Wahrscheinlich sind auch die fur die Ent-
wicklung der holometabolen Insekten cha-
rakteristischen Imaginalscheiben keine Aut-
apomorphie. Von Svacha (1992) wird iiber-
zeugend begriindet, dass sie in ihrer typischen
Form mehrmals unabhingig innerhalb der
Gruppen entstanden sind.

Was die Verzweigungen innerhalb der En-
dopterygota anbelangt besteht weitgehender
Konsens, dass ein Schwestergruppenverhalt-
nis zwischen den Neuropterida + Coleopte-
ra (+ Strepsiptera?) auf der einen Seite und
den Hymenoptera + Mecopterida (= Antlio-
phora [inkl. Strepsiptera?] + Amphiesmeno-
ptera) auf der anderen Seite besteht (s. Kris-
TENSEN 1999; WiLLMANN 2003a,b). Interessan-
terweise weisen beide Gruppen funktionell
und strukturell grundlegend verschiedene
Typen von Haftstrukturen auf. Bei fast allen
Vertretern der ersten Linie sind dicht behaar-
te tarsale Sohlenbiirsten vorhanden (fehlen

bei den Neuroptera und Mengenillidae), wih-
rend fiir die zweite Gruppierung flexible Haft-
lappen am Pritarsus (Arolium, Pulvilli) cha-
rakteristisch sind. Eine alternative Hypothe-
se zum gingigen Verzweigungsschema wird
von KukaLOVA-PECK & LAWRENCE (2004)
vorgestellt. Aus einer numerischen Analyse
von 21 Fligelmerkmalen (AuBengruppe:
Orthoptera) hat sich eine basale Stellung der
Hymenoptera und ein Schwestergruppenver-
hiltnis zwischen den Coleoptera und den
Neuropterida + Mecopterida ergeben.

Eine detaillierte Darstellung der neueren Ent-
wicklungen fiir alle Ordnungen der holome-
tabolen Insekten wiirde den Rahmen dieses
Beitrages sprengen. Es werden deshalb im
Folgenden nur Verwandtschaftsbeziehungen
zwischen hochrangigen Taxa besprochen.
Weitere aktuelle Informationen zu den ein-
zelnen Gruppen finden sich in Kr.ass (2003b).

11. Hymenoptera

Zur Phylogenie der Hymenoptera gibt es
umfangreiche aktuelle Arbeiten (z.B. DowroN
& AustiN 1994, 2001; DowToN et al. 1997,
ViLHELMSEN 1997, 2000, 2001; CARPENTER &
WHEELER 1999; SCHULMEISTER et al. 2002;
ScHurMEISTER 2003). Die Verwandtschaftsbe-
ziehungen der basalen Gruppen (,Symphy-
ta’, Pflanzenwespen) scheinen weitgehend
aufgeklirt zu sein. Es besteht Konsens tiber
eine basale Stellung der Xyelidae, die Mono-
phylie der Tenthredinidoidea und Pamphi-
loidea, und ein Schwestergruppenverhaltnis
zwischen den Orussidae und den Apocrita
(ViLHELMSEN 2001; ScHuLMEISTER 2003). Fort-
schritte gibt es auch bei den monophyleti-
schen Apocrita. Eine aktuelle Arbeit von
SHARKEY & Roy (2002) wirft ein kritisches
Licht auf den lingere Zeit als maligeblich
betrachteten morphologischen Datensatz
von RasnitsyN (1988), der erstmals von RON-
Quist et al. (1999) kladistisch analysiert wur-
de. Die phylogenetischen Resultate von RON-
Quist et al. (1999) werden von SHARKEY &
Roy (2002) in Frage gestellt. Die Analyse die-
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ser Autoren ist aber ihrerseits durch viele un-
aufgeldste Polytomien gepragt. Als gut gesi-
chertes Monophylum haben sich immerhin
die Proctotrupomorpha (inkl. Ceraphronoi-
dea) ergeben (SHARKEY & Roy 2002; AUSTIN
et al. 2003). Auswertungen von umfangrei-
chen Sequenzdaten (16S-, 285-rDNA, COI;
DowroN & AustiN 2001) haben unter ver-
schiedenen Analysebedingungen tiberein-
stimmend die Monophylie der Proctotrupo-
morpha (ohne Ceraphronoidea), der Diapri-
idae + Monomachidae + Maamingidae, der
Vanhorniidae + Proctotrupidae und der Me-
galyridae + Trigonalidae aufgezeigt. Auch ein
Schwestergruppenverhiltnis zwischen den
Chalcidoidea und Platygastroidea wurde fast
immer bestitigt. Weitgehend unklar bleiben
jedoch nach wie vor die basalen Verzweigun-
gen (,,backbone of the apocritan tree, AUSTIN
etal. 2003). Verschiedene grundlegende Pro-
bleme, die die Klirung der Verwandtschafts-
beziehungen innerhalb der Apocrita erschwe-
ren, sind in AUSTIN et al. (2003) dargestellt.

12. Amphiesmenoptera: Trichoptera und
Lepidoptera

Die Monophylie der Amphiesmenoptera, der
Trichoptera und der Lepidoptera, steht aul3er
Frage (z.B. KriISTENSEN 1998, 1999; KJER et
al. 2002, 2003). In einer aktuellen Arbeit von
KJER et al. (2002) wurden umfangreiche mo-
lekulare Daten und morphologische Merk-
male der Trichoptera getrennt und kombi-
niert analysiert, und es hat sich tibereinstim-
mend eine Verwandtschaftshypothese (An-
nulipalpia + (Spicipalpia (?) + Integripalpia))
ergeben. Dieses Resultat wurde auch mit ei-
nem erweiterten Datensatz (zusitzliche Taxa
[insgesamt 138] und Genfragmente) besti-
tigt (IGJER et al. 2003). Dabei bleibt allerdings
die Monophylie der Spicipalpia offen und er-
scheint nach Aussage der Autoren eher un-
wahrscheinlich. Monophyletische Teilgruppen
innerhalb der Integripalpia sind die Pleniten-
toria und Brevitentoria.

Die basalen Verzweigungen innerhalb der
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Lepidoptera gelten als weitgehend aufgeklirt.
Allerdings ist die Frage, ob die Agathiphagi-
dae oder die Micropterigidae die basale
Schwestergruppe der tibrigen Lepidopteren
sind, nach wie vor weitgehend offen. Auch
zur Phylogenie der gro3en monophyletischen
Gruppe der Neolepidoptera gibt es gut be-
griindete Vorstellungen (s. KRISTENSEN &
Skarskr 1998; KristensEN 2003: Fig. 1).
Allerdings gibt es an verschiedenen Stellen
des Kladogramms noch offene Fragen,
beispielsweise tiber die basalen Verzweigun-
gen innerhalb der Heteroneura (s. KRISTEN-
SEN 2003; KRISTENSEN & SKALSK1 1998).

13. Antliophora, Mecoptera und Sipho-
naptera

Die Monophylie der Antliophora wird allge-
mein akzeptiert (z.B. KriSTENSEN 1999; BEU-
TEL & GORB 2001; WHEELER et al. 2001). Strit-
tig ist allerdings, ob die Strepsiptera als
Schwestergruppe der Diptera zu dieser Grup-
pierung gehéren oder aulBerhalb stehen (s.u.).
Zu bedenken ist auch, ob das wichtigste Ar-
gument fiir die Monophylie, das Vorhanden-
sein einer Spermapumpe, aufrechterhalten
werden kann (s. KRISTENSEN 1999; WILLMANN
2003a,b). Sie ist zwar wahrscheinlich bei den
Siphonaptera vorhanden (G. MICKOLEIT, pets.
Mitteilung), fehlt aber bei den Nannochoris-
tidae (Mecoptera) und wahrscheinlich auch bei
den Boreidae. Auch fiir die Dipteren kann
eine primire Ubertragung von Spermatopho-
ren keinesfalls ausgeschlossen werden
(BrascHKE-BERTHOLD 1994; WILLMANN
2003b). Damit wird sehr fraglich, ob die Sper-
mapumpe zum Grundplan der Antliopho-
ra gehort.

Innerhalb der Antliophora wird eine enge
Verwandtschaft der Mecoptera und Sipho-
naptera immer wahrscheinlicher (z.B. BEUTEL
& GORB 2001; WHITING et al. 2003; s.a. WiLL-
MANN 2003a: 65). Ein innerhalb der Insecta
ungewohnliches ultrastrukturelles Charakte-
ristikum ist das Fehlen des duf3eren Kranzes
von Mikrotubuli in der Spermiengeif3el.
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Allerdings sind diese Mikrotubuli nach Ja-
MIESON (1987) bei den Bittacidae vorhanden.
Die Monophylie der Mecoptera im her-
kémmlichen Sinne ist daher mittlerweile sehr
fraglich (s. WiLLMANN 2003a,b). Nach WiLL-
MANN (2003a) sind die Pistillifera (Mecoptera
ohne Nannochoristidae und Boreidae) wahr-
scheinlich monophyletisch, die Nannochori-
stidae aber mdglicherweise niher mit den
Dipteren verwandt. Fiir die Boreidae wird ein
Schwestergruppenverhiltnis mit den Sipho-
naptera immer wahrscheinlicher. Diese Hy-
pothese wird vor allem durch die Resultate
einer aktuellen umfangreichen Analyse nahe
gelegt (75 morphologische Merkmale, 18S-,
28S-rDNA, Cytochrom Oxidase II, Cyto-
chrom B; WHITING et al. 2003). Mogliche
morphologische Synapomorphien sind die
Fligelreduktion, die Reduktion des Arolium
(BruteL & Gors 2001) und spezifisch modi-
fizierte, sekundir panoistische Ovariolen
(Stys & Biuinski 1990). Fiir die Nannochori-
stidae wire der Rang einer eigenen Ordnung
formal méglich, wenn sich das von WHITING
etal. (2003) diskutierte Schwestergruppenver-
hiltnis zu den ([Boreidae + Siphonaptera] +
Pistillifera) bestitigt. Allerdings wire ein er-
weitertes Konzept der Mecoptera (inkl. Si-
phonaptera) ebenso berechtigt und sinnvoll.

14. Diptera

Eine kladistische Analyse von morphologi-
schen Merkmalen mit Schwerpunkt auf den
,Niederen Dipteren’ (,Lower Diptera’) wurde
von OOSTERBROEK & COURTNEY (1995) vor-
gestellt. Im Gegensatz zu HENNIG (1973), der
eine basale Stellung der Tipulidae (und nah
verwandter Gruppen) favorisierte (s.a. BEu-
TEL & GORrB 2001), gehen diese Autoren von
einer nahen Verwandtschaft der Familie mit
den Brachycera aus (s.a. YEATES et al. 2003:
Fig. 1). Eine ’supertree’Analyse (YEATES et
al. 2003) ergibt ein Schwestergruppenverhalt-
nis zwischen den Ptychopteromorpha + Cu-
licomorpha und den tbrigen Dipteren. Die
als nichstes abzweigenden Linien sind die

Blephariceromorpha und Bibionomorpha.
Diese Ergebnisse sind aber nach Aussage der
Autoren noch nicht ausreichend abgesichert.
Die Monophylie der Brachycera ist gut be-
grindet. Eine umfangreiche Analyse von
morphologischen Merkmalen wurde von
YEATES (2002) vorgestellt. Die Stratiomyo-
morpha, Xylophagomorpha und Tabano-
morpha stehen an der Basis der Gruppe (s.a.
YEATES et al. 2003: Fig, 1). Sie bilden zusam-
men die Schwestergruppe der gut als mono-
phyletisch begriindeten Muscomorpha, die
alle ibrigen Familien umfassen. An der Basis
der Muscomorpha zweigen nacheinander die
Nemestrinoidea, Asiloidea und Empidoidea
ab. Die Empidoidea sind die Schwestergrup-
pe der monophyletischen Cyclorrapha, die
Syrphoidea die Schwestergruppe der Schizo-
phora, und die Acalyptratra moglicherweise
die Schwestergruppe der Calyptrata (Hippo-
boscoidea + [Muscoidea + Oestroidea]) (YE-
ATES 2002; YEATES et al. 2003). Dabei bleiben
allerdings Zweifel an der Monophylie der
Acalyptrata bestehen (YEATES 2002).

15. Das ,,Strepsiptera-Problem (Abb. 5)

Eines der hartnickigsten Probleme in der
Insektensystematik ist die Stellung der Strep-
siptera (Facherfliiger) (s. z.B. KRISTENSEN
1999). Die Strepsipteren sind eine kleine, hoch-
spezialisierte Gruppe mit ca. 600 bekannten
Arten. Die Larven sind Endoparasiten von
anderen Insekten, vor allem von Aculeaten,
und auch die Weibchen halten sich in der Re-
gel zeitlebens im Wirt auf. Eine Ausnahme
bilden die Mengenillidae, bei denen die frei
lebenden Weibchen (Grundplan der Strepsi-
ptera) allerdings schon deutliche Reduktions-
erscheinungen aufweisen (z.B. v6llige Flugel-
reduktion, stark vereinfachte Mundwerkzeu-
ge, vereinfachte und reduzierte Muskulatur)
(z.B. KinzeLBacH 1971a,b; KATHIRITHAMBY
1991; H. Pomr, pers. Mitteilung).

Zur systematischen Stellung gibt es mehrere
Hypothesen. CRowsoN (1960, 1981) hat ent-
schieden vertreten, dass die Strepsipteren
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morphologisch stark modifizierte, speziali-
sierte Coleopteren sind und wahrscheinlich
in einem nahen Verwandtschaftsverhaltnis zu
den Lymexylidae stehen (Polyphaga, Cucuyji-
formia). Diese Hypothese wurde nicht mit
Argumenten im Sinne der phylogenetischen
Systematik begriindet und kann als widetlegt
gelten. Die Monophylie der Coleoptera und
Polyphaga (jeweils ohne Strepsiptera) ist iber-
zeugend begriindet (BEUTEL & Haas 2000).
Nach einer anderen Hypothese sind sie die
Schwestergruppe der Coleoptera (BEUTEL &
Gors 2001; KukaLovA-PEcK & LAWRENCE
1993, 2004; s.a. Willmann 2003b). Dafur
spricht der Posteromotorismus (Antrieb
durch die Hinterfliigel) und assoziierte Merk-
male (z.B. Verkleinerung des Mesothorax,
Reduktion mesothorakaler Muskeln, s. BEU-
TEL & GORB 2001), das Fehlen eines dorsalen
pulsatilen Diaphragma (Pass 1998; BEUTEL &
Gors 2001) und eine groflere Anzahl von
Fliagelmerkmalen (KuKkALOVA-PECK & LAw-
RENCE 2004). Zwei potenzielle Synapomor-
phien haben sich als hinfillig erwiesen, das
Vorhandensein von spezialisierten tarsalen
Sohlenbiirsten und die im Vergleich zu den
Sterniten schwichere Sklerotisation der abdo-
minalen Tergite. Aktuelle Untersuchungen
(PoHL et al. im Druck) haben ergeben, dass
beide Merkmale nicht zum Grundplan der
Strepsiptera gehoren.

CHArwATZIS et al. (1996), WHITING et al. (1997),
WHITING (1998) und WHEELER et al. (2001)
vertreten, vor allem basierend auf molekula-
ren Befunden, ein Schwestergruppenverhalt-
nis zwischen den Strepsiptera und Diptera
(;Halteria’). Die ,Halteria’-Hypothese ist
allerdings in mehrfacher Hinsicht problema-
tisch. Die Gruppierung wird in WHITING et
al. (1997) und WHEELER et al. (2001) nur durch
die 18S-rDNA-Daten gestiitzt. Die separate
Analyse der 285-rDNA ergibt eine Stellung
der Strepsiptera nahe der Basis der gesamten
Insekten (WHEELER et al. 2001: Fig, 14). Im
Falle der 185-tDNA muss ein Artefakt in
Betracht gezogen werden, das bei Parsimo-
nie-Analysen auftreten kann (Jlong branch
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attraction’). Von HUELSENBECK (1997) und
HwANG et al. (1998) wurde gezeigt, dass es
bei den Dipteren und Strepsipteren wahr-
scheinlich unabhingig zu einer starken Be-
schleunigung der Substitutionsrate gekom-
men ist. Die 185-tDNA besteht bei Xenos
aus 3316 Basenpaaren und ist durch einen
sehr hohen AT-Gehalt charakterisiert. Das
Schwestergruppenverhiltnis zwischen beiden
Ordnungen wird nicht durch Maximum- li-
kelihood-Analysen von 5.85- und 28S5-tDNA
Sequenzdaten gestiitzt (HWANG et al. 1998)
und nicht durch genomische Verinderungen
im Bereich der Homeobox- Gene (,engrailed’,
Roxkas et al. 1999). In Betracht zu zichen ist
auch, dass die morphologischen Matrices in
WHITING et al. (1997) und WHEELER et al.
(2001) problematische Kodierungen enthal-
ten (s. KRISTENSEN 1999; BEUTEL & GORB
2001). Es wird beispielsweise nicht bertick-
sichtigt, dass die Spermapumpe der Strepsi-
pteren sich morphologisch von der der Di-
ptera (und Pistillifera, s.0.) grundlegend un-
terscheidet (sklerotisierte Elemente fehlen
vollig) und sehr wahrscheinlich keine Homo-
logie besteht. Auch codierte Gemeinsamkei-
ten der Mandibel (,dagger-like’ [mit oder
ohne dorsale Artikulation]) sind nicht halt-
bar. Schlanke, dolch- oder lanzettférmige
Mandibeln gehéren nicht zum Grundplan
der Strepsiptera (v.a. TProfoxenos; POHL et. al.
im Druck). Problematisch ist auch, dass fast
alle potenziellen Autapomorphien der Me-
copterida und Antliophora bei den Strepsi-
ptera fehlen. Damit wird ein Schwester-
gruppenverhiltnis mit den Diptera eher un-
wahtscheinlich. Ein Szenatio, nach dem es bei
den beiden Gruppen zu einem Austausch
von Thoraxsegmenten gekommen ist (Hal-
teren am Meso- bzw. Metathorax, WHITING
etal. 1997), ist interessant, es gibt aber keiner-
lei konkrete Anhaltspunkte, die diese Annah-
me stiitzen (s. KRISTENSEN 1999).

Nach einer weiteren Hypothese, die von Kris-
TENSEN (1999) diskutiert wurde, stehen die
Strepsiptera auBlerhalb der Endopterygota
bzw. sind die basale Schwestergruppe der
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iibrigen holometabolen Ordnungen. Mégli-
che Plesiomorphien sind die duf3eren Fliigel-
anlagen bei spiteren Larvalstadien (Menge-
nillidae), die Bildung der Komplexaugen im
zweiten Larvalstadium, und das Vorhanden-
sein eines gut entwickelten Abdominalseg-
ments XI bei den winzigen Primérlarven (H.
Ponr pers. Mitteilung).

Trotz erheblicher Anstrengungen die Stellung
der Strepsiptera zu kliren, bleibt die Frage
nach wie vor offen. Es ist zu hoffen, dass
eine zukiinftige Analyse eines umfangreichen
molekularen (u.a. proteincodierende Kernge-
ne) und morphologischen Datensatzes zur
Klirung beitragen wird.

Die Phylogenie innerhalb der Strepsiptera
kann als weitgehend geklirt betrachtet wer-
den (PonL 2002; BEUTEL & PoHL im Druck).
Eine sensationelle Entdeckung ist ohne
Zweitel 1Protoxenos janzeni (Abb. 6; POHL et
al. im Druck), eine Art aus dem baltischen
Bernstein, die in einem Schwestergruppen-
verhiltnis zu allen Ubrigen Strepsipteren
steht. tProtoxenos ist gréBer und robuster
als alle anderen Strepsipterenminnchen
(iber 7 mm) und besitzt kriftig ausgebilde-
te Beilmandibeln und eine deutlich ausge-
prigte Galea (fehlt bei allen tbrigen Strepsi-
pteren). Cuticulire Bruchstiicke, die im ein-
zigen bekannten Exemplar erkennbar sind,
kénnen mit grofler Wahrscheinlichkeit als
Darminhalt gedeutet werden. Damit wire
belegt, dass tProtoxenos janzeni im Gegen-
satz zu allen rezenten Strepsipteren-Minn-
chen Nahrung aufgenommen hat. Die Gat-
tung TMengea (ebenfalls baltischer Bernstein)
ist die Schwestergruppe der rezenten Strep-
siptera. Innerhalb der Strepsiptera s.str. ist
Eoxenos die basale Schwestergruppe aller
ibrigen Gattungen (Nicht-Monophylie der
Mengenillidae!), Mengenilla die Schwester-
gruppe der Stylopidia und die Corioxenidae
sind die Schwestergruppe der Stylopiformia
(PonL et al. im Druck). Die wichtigste Aut-
apomorphie der Stylopidia ist der Endopa-
rasitismus der Weibchen. Die Brutspalte der
Weibchen der Stylopiformia ist eine inner-

halb der Insekten einzigartige Apomorphie.
Bei den Corioxenidae verlassen die Primit-
larven das Weibchen tber die Mundéffnung;

16. Coleoptera

Die Coleoptera sind nach dem derzeitigen
Stand mit ca. 360000 beschriebenen Arten die
mit Abstand umfangreichste Ordnung der
Hexapoda. Zur Taxonomie und Systematik
gibt es zahllose Arbeiten. Dennoch ist erstaun-
licherweise die besonders wichtige Frage nach
den basalen Verzweigungen nicht vollstindig
geklirt. Von BEUTEL (1997) wurde eine Hypo-
these zu den basalen Stammlinien-Taxa vor-
gelegt. Danach sind die tProtocoleoptera (Un-
teres Perm) die Schwestergruppe aller tibrigen
Coleopteren (Elytren verkiirzt, regelmiBige
parallele Anordnung der Lingsadern der Ely-
tren), die tPermocupedidae die Schwestergrup-
pe aller folgenden Gruppen (Antenne 11-glie-
drig, Elytren an die Form des Abdomens an-
gepasst), und die TRhombocoleidae die
Schwestergruppe der tTriadocupedidae + Co-
leoptera s.stt. (breite prothorakale Postcoxal-
briicke reduziert). Dabei wurden Gruppen, die
nur durch Elytrenfunde dokumentiert sind,
nicht berticksichtigt. Die Verwandtschaftsbe-
ziehungen der vier rezenten Unterordnungen
sind nach wie vor umstritten. Nach CROWSON
(1960) sind die Archostemata (s.str., d.h. ohne
Stammlinie der Coleoptera) die Schwestergrup-
pe der tibrigen Coleoptera und die Adephaga
die Schwestergruppe der Myxophaga + Poly-
phaga. Diese Auffassung wurde durch spitere
Arbeiten bestitigt (v.a. BEUTEL 1997; BEUTEL
& Haas 2000). Von BEUTEL & Haas (2000)
wurde erstmals ein umfangreicher morpholo-
gischer Datensatz (107 Merkmale von allen
Stadien) kladistisch analysiert. Insbesondere die
Monophylie der Coleoptera ohne Archo-
stemata ist sehr gut abgesichert (,Bremer sup-
port’ 5, BREMER 1994), aber auch fiir das
Schwestergruppenverhiltnis Myxophaga +
Polyphaga sprechen mehrere larvale und ima-
ginale Merkmale (,Bremer support™ 2). Die
basale Stellung der Archostemata wird durch
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Abb. 6: tProtoxenos janzent, Dorsalansicht, aus baltischem Bernstein. Foto: Dr. H. PoHL.
Fig. 6: tProtoxenos janzeni, dorsal view, from Baltic amber. Foto: Dr. H. PoHL.

molekulare Daten (185-rDNA) bestitigt (Ca-
TERINO et al. 2002). Allerdings hat diese Analy-
se ein Schwestergruppenverhiltnis zwischen
den beiden groBen Unterordnungen Ade-
phaga und Polyphaga ergeben, mit den My-
xophaga als Schwestergruppe von beiden. Die-
ser Ast des Kladogramms (Adephaga + Poly-
phaga) ist allerdings schwach abgesichert (,Bre-
mer support’: 1) und es gibt keine morpholo-
gischen Argumente.

Eine vollig abweichende Hypothese witd von
KukarovA-Peck & LawreNcE (1993, 2004)
vertreten. Die Autoren schlagen ein Verzwei-
gungsschema (Polyphaga + (Archostemata +
(Myxophaga + Adephaga))) vor. Beide Unter-
suchungen beruhen ausschlieBllich auf Merk-
malen der Hinterfliigel oder auf Merkmalen,
die unmittelbar mit dem Flugapparat zusam-
menhingen (z.B. Axillaria, hinterer Alarpro-
cessus). In der friheren Arbeit wurden die
morphologischen Daten nicht-numerisch und
ohne Auflengruppenvergleich ausgewertet. In
der aktuellen Arbeit wurde eine kladistische
Analyse durchgefiihrt, aber mit einer ‘artificial
outgroup’ (KUKALOVA-PECK & LAWRENCE
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2004). Das heil3t, die Leserichtung der Merk-
male wurde vor der Analyse (a priori) ohne
konkrete AuBengruppe festgelegt. Der
,bootstrap’-Wert fiir die Coleoptera ohne Po-
lyphaga ist niedrig, und die Hypothese von
CrOWsON (1960) und BEUTEL & Haas (2000)
steht wesentlich besser im Einklang mit dem
Fossilbericht. Die Archostemata s.str. treten
ab dem Mittleren Perm auf und die Adepha-
ga wahrscheinlich ab dem Oberen Perm (Per-
mosialis;s. z.B. BEUTEL 1997). Bei den Adepha-
gen findet in der Unteren Trias bereits eine
bedeutende Radiation statt, mit aquatischen
und terrestrischen Gruppen (z.B. BEUTEL
1997). Fossile Vertreter der Myxophaga sind
unbekannt, und Arten, die mit einiger Waht-
scheinlichkeit den Polyphaga zugeordnet wet-
den konnen, sind erst ab der Oberen Trias
tbetliefert. Dieses nach der derzeitigen Kennt-
nis des Fossilberichts spite Auftreten ist
schwer mit der von KUKALOVA-PECK & TAW-
RENCE (1993) postulierten basalen Stellung der
Polyphaga zu vereinbaren.

Einer der faszinierendsten Coleopterenfun-
de des letzten Jahrzehnts war Sikbotealinia
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ghiltzovae (LAFER 1990). Die Art, fir die eine
eigene Familie errichtet wurde (Sikhotealinii-
dae oder Jurodidae), wird provisorisch zu den
Archostemata gestellt (KIREJTSHUK 1999), die
tatsdchliche systematische Zuordnung ist
allerdings weitgehend offen. Das einzige be-
kannte Exemplar (Weibchen, Sikhotealin-
Gebirge, Pazifikkiiste Russlands) vereinigt in
sich Merkmale der Archostemata (Metanepi-
sternum in breitem Kontakt mit der Meso-
coxalh6hle, exponierter Metatrochantinus),
Adephaga (sechs exponierte Abdominalster-
nite) und Polyphaga (Struktur der Hinterflu-
gel) (KukALOVA-PECK & LAWRENCE 2004). Ein
innerhalb der Coleopteren einzigartiges, sehr
wahrscheinlich urspriingliches Merkmal ist
das Vorhandensein von drei Ocellen.

Eine weitere interessante Entdeckung der letz-
ten Jahre waren die Aspidytidae (Schild-
schwimmer), eine neue Familie der Adepha-
ga (RiBERA et al. 2002; BALKE et al. 2003). Die
erste Art (Aspidytes wrase) wurde 1995 von D.
WRrAsE in China entdeckt (Shaanxi) und eine
zweite Art wenige Jahre spiter in Stidafrika
(RiBERA et al. 2002). Von letzterer Art (Aspi-
dytes niobe) kennt man mittlerweile auch die
Larven (noch unbeschrieben). Eine umfang-
reiche kladistische Analyse (18S-, 16S-tDNA,
COI, morphologische Daten) hat ein Schwes-
tergruppenverhiltnis mit den Hygrobiidae +
Dytiscidae ergeben. Dieses Ergebnis kénnte
sich unter Einbeziehung larvaler Merkmale
moglicherweise noch dndern. Gut abgesichert
ist aber die Zugehorigkeit zu den Dytiscoi-
dea. Beide Aspidytes-Arten leben auf tiberrie-
selten, mit Algen und Moos bewachsenen
Felsen und haben ihr Schwimmvermdgen
sekundir verloren. In solchen hygropetri-
schen Habitaten, die fruher von Sammlern
wenig beachtet worden sind, sind sicher noch
viele wichtige Funde zu erwarten. Von P.
SPANGLER und W. STEINER (Smithsonian In-
stitution, Washington D.C.) wird derzeit aus
einem dhnlichem Lebensraum in Venezuela
eine weitere neue Familie der Adephaga ein-
gefiihrt, mit einer einzigen, stark miniaturi-
sierten Art.

17. Neuropterida (Neuropteroidea)

Die Monophylie der Neuropterida ist eher
durch unspektakulire Merkmale begriindet
(s. MickoOLEIT 1973; KRISTENSEN 19915 Aspock
et al. 2001). Bei der Gruppe sind innerhalb
der Endopterygota wahrscheinlich die meis-
ten Plesiomorphien erhalten geblieben (z.B.
Pupa dectica exarata, netzartiges Fligelgedder).
Andererseits gibt es keinerlei Anhaltspunkte,
dass eine der drei Teilgruppen mit irgendei-
nem anderen Taxon niher verwandt sein
kénnte.

Zu den Verwandtschaftbeziechungen inner-
halb der Neuropterida gibt es unterschiedli-
che Auffassungen. Nach einer lingere Zeit
vorherrschenden Hypothese besteht ein
Schwestergruppenverhiltnis zwischen den
Raphidioptera und Megaloptera (ACHTELIG
1975, 1978; AcHTELIG & KRISTENSEN 1973;
zusammenfassende Darstellung s. WILLMANN
2003a,b). HENNIG (1953) hat basierend auf
Merkmalen des Fliigelgedders ein Schwester-
gruppenverhiltnis zwischen den Raphidio-
ptera und Sialidae vorgeschlagen, und diese
Hypothese, die die Nicht-Monophylie der
Megaloptera impliziert, wurde spiter durch
Ubereinstimmungen im Bau der telotrophen
Ovariolen gestiitzt (va. Stys & Birinisi 1990).
Von Aspock (2002) und Aspock et al. (2001)
witd basierend auf kladistischen Analysen von
morphologischen Merkmalen von praimagi-
nalen Stadien und Imagines ein Schwester-
gruppenverhiltnis zwischen den Megalopte-
ra und Neuroptera vertreten. Als mdgliche
Synapomorphie wird vor allem eine primar
aquatische Lebensweise der Larven angenom-
men (sekundir terrestrisch innerhalb der
Neuroptera). Ein ungewdhnliches gemein-
sames abgeleitetes Merkmal ist die Anord-
nung der Trichobothrien des Ectoprocts
(Analsegment) in Rosettenform. Fine weite-
re mégliche Synapomorphie ist die Redukti-
on der Gonocoxite IX zu anhangsartigen
Strukturen (,,appendage-like structures®, As-
POCK et al. 2001). Das Vorhandensein von
tiefen Maxillengruben und die daraus resul-
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tierende zuriickgezogene Position der Maxil-
le (,,integration of larval cardo with head cap-
sule®; Aspock et al. 2001) ist seht wahrschein-
lich nicht apomorph. Die entsprechende Merk-
malsausprigung findet man bei fast allen ur-
sprunglichen (nicht rduberischen) Coleopte-
renlarven (z.B. BEUTEL & MOLENDA 1997) und
bei den Nymphen oder Larven der meisten
anderen Insektengruppen (z.B. Hymenopte-
ra [,Symphyta’], Mecoptera). Aus der Analyse
von AsPOcK et al. (2001) resultiert auch eine
gut begriindete Phylogenie der Neuroptera.
Danach sind die Nevrorthidae (aquatische
Larven) die Schwestergruppe der tibrigen Fa-
milien und die Myrmeleontiformia die
Schwestergruppe der Hemerobiformia (s.
Aspock etal. 2001: Fig, 1).

Nach vorldufigen Ergebnissen einer Analyse
von molekularen Daten (18S-rDNA: 2.2. kb;
,;tudimentary locus’ [CAD] in Vorbereitung)
und 56 morphologischen Merkmalen (Lar-
ven und Imagines) sind die Raphidioptera
die Schwestergruppe der Neuroptera (WIN-
TERTON 2003). Allerdings erscheinen die Me-
galoptera nicht monophyletisch und einige
wichtige Taxa fehlen (v.a. Nevrorthidae).

18. Ausblick

Trotz enormer Fortschritte bleiben wichtige
Fragen in der Insektensystematik offen. Es
ist klar geworden, dass allein mit molekula-
ren Daten keine schnellen und tiberzeugen-
den Losungen zu erwarten sind. Es muss
aber auch betont werden, dass es im Bereich
der Morphologie nach wie vor grof3e Defizite
gibt. Der vertieften Untersuchung von kom-
plexen Merkmalssystemen, der gezielten in-
tensiven Bearbeitung von phylogenetisch pro-
blematischen Taxa (z.B. Zoraptera) und der
Weiterentwicklung von innovativen Techni-
ken (z.B. Mikro-Computertomographie)
kommt ein hoher Stellenwert zu. Die obet-
flichliche Zusammenstellung von morpho-
logischen Datenmatrices aus der Literatur
fithrt nicht zu iberzeugenden Resultaten. Es
ist zu hoffen, dass durch eine effiziente Ko-

Entomologie heute 16 (2004)

operation zwischen Taxonomen, Morpho-
logen und molekularen Systematikern in na-
her Zukunft wichtige Probleme, wie etwa die
Stellung der Zoraptera und Strepsiptera, zu-
verldssig geklirt werden kénnen. Zu wiin-
schen ist auch, dass lokale Sammelaktivititen
und umfangreichere Biodiversititsprojekte
aufverschiedenen Ebenen in ausreichendem
Umfang geférdert werden. Gerade die spek-
takuliren Neuentdeckungen der letzten Jah-
re (z.B. Mantophasmatodea, Aspidytidae,
Sikhotealinia), haben klar gezeigt, dass rapide
und grofiflichige Habitatzerstérungen zu ei-
nem nicht zu beziffernden Verlust an Biodi-
versitit fihren konnen. Gerade bei den In-
sekten muss beflirchtet werden, dass nicht
nur ein riesiges Artenpotential, sondern auch
systematisch wichtige, hoherrangige Taxa ver-
schwinden, bevor sie wissenschaftlich erfasst
und méglicherweise wirtschaftlich oder me-
dizinisch genutzt werden kénnen.
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