
1. Einleitung

Die Stammesgeschichte (Phylogenese, Phylogenie)
der Organismen setzt sich aus zwei elementaren Prozes-
sen zusammen, die als historische Abläufe zu verstehen
sind: Cladogenese und Anagenese (z.B. SUDHAUS &
REHFELD 1992). Cladogenese steht für das „Wachsen“
des Stammbaums der Organismen und ist das Ergebnis
vieler aufeinanderfolgender Artspaltungen. Anagenese
steht für den Prozess der Veränderung von Merkmalen
entlang der Äste des Stammbaums; dies betrifft Merk-
male der Morphologie, der Gensequenzen, des Stoff-
wechsels, des Verhaltens, etc. Diesem Verständnis ent-
sprechend steht in diesem Beitrag einerseits die Clado-
genese der Hexapoda1 im Fokus, andererseits auch die
Weiterentwicklung ihrer Merkmale.

Die Arbeit von HENNIG (1969, 19812) war in der
Erforschung der Phylogenie der Hexapoden ein Mei-
lenstein, was unter anderem der von HENNIG (z.B.

1950) selbst entwickelten Methodik der „Phylogeneti-
schen Systematik“ zu danken ist. Hier wird anhand der
Merkmale, wie sie an den bekannten Arten zu beob-
achten sind, deren Stammesgeschichte zurückgerech-
net, rekonstruiert, mit dem Prinzip der Sparsamkeit als
Maxime (Parsimonie: Minimierung der anzunehmen-
den Merkmalsveränderungen). Auch wenn diese Re-
konstruktion heute meist unter Anwendung spezieller
Computerprogramme durchgeführt wird und die große
Masse der Merkmalsdaten nicht mehr aus der Morpho-
logie sondern aus der Molekulargenetik (Gensequenzen
als Datenbasis) kommt, bildet das methodische Prinzip
Hennigs immer noch den Leitfaden des analytischen
Vorgehens.

HENNIG (1969) bot für die großen Teilgruppen der
Hexapoden – die Gruppen (Taxa), die heute üblicher-
weise als Ordnungen geführt werden – einen fast voll-
ständig aufgelösten Stammbaum an (Abb. 1), ebenso
zehn Jahre später BOUDREAUX (1979; Abb. 2). KRISTEN-
SEN (1975) berücksichtigte mehr morphologische
Merkmale als die beiden anderen Autoren, und er stell-
te vor allem viel deutlicher dar, wie sehr sich viele der
Merkmale in ihrer phylogenetischen Evidenz gegensei-
tig widersprechen; sein in vielen Teilen ungeklärter
Hexapoden-Stammbaum vermittelte ein realistischeres

Die Stammesgeschichte der Hexapoden: eine kritische
Diskussion neuerer Daten und Hypothesen

K . -D . K L A S S

Abstract: The phylogenetic history of hexapods: a critical discussion of recent data and hypotheses. The phylogenetic rela-
tionships among the order-level lineages of Hexapoda are highly controversial concerning several systematic levels. The princi-
pal unresolved issues are: (1) the relationships among the most basal clades Collembola, Protura, Diplura, and Insecta (= Ecto-
gnatha); (2) the position of the genus Tricholepidion with respect to the Zygentoma (s.str.) and Pterygota; (3) the relationships
among the three major pterygotan lineages Ephemeroptera, Odonata, and Neoptera; and (4) the large polytomy at the base of the
Neoptera, which includes the Plecoptera, Orthoptera (= Saltatoria), Dictyoptera, Notoptera (= Grylloblattodea), Mantophasma-
todea, Embioptera, Dermaptera, Phasmatodea, Zoraptera, Acercaria (hemipteroid groups) and Endopterygota (= Holometabola).
In recent years a lot of new morphological and molecular data has been accumulated that is relevant to these issues, and a num-
ber of different phylogenetic hypotheses have been developed on this basis. However, these efforts have so far not provided con-
vincing resolution with regard to any of the above mentioned problems; inconsistency between different characters or analyses
has grown to the same proportion as the amount of data. This paper gives a critical review of previously suggested morphological
autapomorphies of surmised hexapod clades, and the results of recent morphology-based and molecular-based cladistic analyses
are compared – all considering the systematic levels indicated above. In addition, the early fossil history of Hexapoda is briefly
surveyed.

Key words: Hexapoda, Insecta, Neoptera, phylogeny, morphology, characters, discussion.

Denisia 20,
zugleich Kataloge der
oberösterreichischen

Landesmuseen
Neue Serie 66 (2007):

413-450

1 Die Bezeichnungen „Insecta“ und „Hexapoda“ werden in der jünge-
ren Literatur sehr uneinheitlich verwendet. Hier werden als „Insecta“
nur die Archaeognatha, Zygentoma (mit Tricholepidion) und Pterygota
zusammengefasst; die Gruppe, die darüber hinaus noch die Collembo-
la, Protura und Diplura umfasst, heißt hier „Hexapoda“ (siehe KLASS &
KRISTENSEN 2001).
2 Kommentierte Übersetzung von HENNIG (1969) ins Englische.
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Bild des Kenntnisstandes als die Hypothesen von Hen-
nig und Boudreaux. In KRISTENSENs (1981, 1991, 1995,
1997) späteren, aktualisierten Darstellungen ändert sich
fast nichts an diesem Bild.

Gemäß KRISTENSEN (1991) können die Hexapoden
mit guter Begründung in vier Gruppen unterteilt wer-
den (Abb. 3): Collembola (Springschwänze), Protura
(Urinsekten, Beintastler), Diplura (Doppelschwänze)
und Insecta. Bei den Insecta ist eine basale Verzweigung
zwischen den Archaeognatha (Felsenspringer) und den
Dicondylia (Insekten mit zwei Mandibelgelenken) an-
zunehmen. Die Dicondylia zerfallen in die artenarmen
Zygentoma (Fischchen), die äußerst artenreichen Ptery-
gota (geflügelte Insekten, oft jedoch sekundär flügellos)
– und die Gattung Tricholepidion mit einer einzigen re-
zenten Art, die seit ihrer Entdeckung durch WYGODZIN-
SKY (1961) formell den Zygentoma zugeordnet wird. Die
Pterygota gliedern sich weiter in die Ephemeroptera
(Eintagsfliegen), Odonata (Libellen) und Neoptera, wo-
bei die letzteren die große Masse der Pterygoten enthal-
ten. Innerhalb der Neopteren standen lange 10 Grup-
pen in einer großen, unaufgelösten Polytomie nebenei-
nander, die für die ungeklärten verwandtschaftlichen
Beziehungen steht: Plecoptera (Steinfliegen), Embio-
ptera (Tarsenspinner), Orthoptera (= Saltatoria; Heu-
schrecken), Dermaptera (Ohrwürmer), Dictyoptera

(Schaben, Gottesanbeterinnen, Termiten), Phasma-
todea (Stabschrecken), Notoptera (= Grylloblattodea),
Zoraptera (Bodenläuse), Acercaria (Wanzen, Zikaden,
Thripse und Verwandte) und Endopterygota (= Holo-
metabola, mit Puppenstadium). Im Jahr 2002 wurde die-
se Polytomie durch die Neuentdeckung einer Insekten-
gruppe auf 11 Äste erweitert: die Mantophasmatodea
(Fersenläufer, Gladiatoren; KLASS et al. 2002). Aus dem
Gesagten ergibt sich, dass die schwerwiegendsten Pro-
bleme in den basalen Polytomien der Hexapoden und
der Neopteren sowie in den Beziehungen Ephemeropte-
ra – Odonata – Neoptera liegen. Natürlich setzen sich
die Probleme bezüglich der Aufklärung der phylogeneti-
schen Beziehungen in die jüngeren Verzweigungen des
Stammbaums fort, was aber außerhalb der Thematik
dieser Arbeit liegt.

Die Phylogenetik hat in den letzten beiden Jahr-
zehnten eine Renaissance erlebt – ausgelöst durch die
Erschließung von Gensequenzen als Merkmalssysteme
für die phylogenetische Arbeit Mitte der 80er Jahre. Als
spätestens Mitte der 90er Jahre klar wurde, dass auch der
molekulargenetische Ansatz mit vielen Problemen be-
lastet ist, hat im Gegenzug die Morphologie eine erneu-
te Blüte erfahren. Mittlerweile stehen beide Arbeitsge-
biete gleichberechtigt nebeneinander und arbeiten viel-
fach zusammen. Für die Bestrebungen, die Phylogenie
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Abb. 1-8: Morphologisch begründete Hypothesen zu den phylogenetischen Beziehungen zwischen den hochrangigen Taxa der
Hexapoda. Teilgruppen der Hexapoda: Di = Dicondylia; El = Ellipura; En = Entognatha; Jn = Insecta (Ectognatha); Me = Metapterygota;
Ne = Neoptera; Pa = Palaeoptera; Ph = Phalloneoptera; Pm = Paurometabola; Pn = Paraneoptera; Po = Polyneoptera; Pt = Pterygota.
(1) Nach HENNIG (1969), Diskussion morphologischer Daten. (2) Nach BOUDREAUX (1979), Diskussion morphologischer Daten. (3) Nach
KRISTENSEN (1991, 1995, 1997), Diskussion morphologischer Daten; Mantophasmatodea ergänzt gemäß KLASS et al. (2002). (4) Nach BEUTEL
& GORB (2001), kladistische Analyse morphologischer Daten. (5) Nach BEUTEL & GORB (2006), kladistische Analyse morphologischer Daten.
(6) Nach WILLMANN (2005a), Diskussion morphologischer Daten. (7) Nach verschiedenen Arbeiten von J. Kukalová-Peck (v.a. KUKALOVÁ-
PECK 1991; HAAS & KUKALOVÁ-PECK 2001), Diskussion morphologischer Daten v.a. des Flugapparats; für Zoraptera wie auch für die
flügellosen Notoptera und Mantophasmatodea ist die Position innerhalb der Neoptera als unsicher angegeben. (8) Nach GRIMALDI &
ENGEL (2005), Diskussion morphologischer Daten.
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der Hexapoden zu klären, steht heute eine weitaus um-
fangreichere morphologische Datenbasis zur Verfügung
als dies in den 60er und 70er Jahren der Fall war, nebst
einer großen Menge an molekulargenetischen Daten.
Dennoch konnten bislang nur in ganz wenigen Punkten
Fortschritte erzielt werden. Mit den Daten sind bislang
proportional auch die Widersprüche gewachsen, und es
gibt inzwischen eine viel größere Zahl miteinander kon-
kurrierender Hypothesen zur Stammesgeschichte der
Hexapoden als vor 3 Jahrzehnten (Abb. 4-14).

In den letzten Jahren wurde eine große Zahl von Ar-
beiten publiziert, die für die Rekonstruktion der Hexa-
poden-Phylogenie relevant sind. Auf morphologischer
Seite sind viele davon speziellen Organsystemen gewid-
met; besonders wichtig sind die Beiträge der Arbeits-
gruppen um G. Pass zum Kreislaufsystem (z.B. PASS
1991, 1998, 2000; GEREBEN-KRENN & PASS 1999, 2000;
PASS et al. 2006; HERTEL & PASS 2002), um J. Büning
zur Struktur der weiblichen Gonaden (v.a. der Ovario-
len; u.a. BÜNING 1998, 2006) und um R. Dallai zum Bau
der Spermatozoen (u.a. DALLAI et al. 2001, 2002, 2003,
2004; siehe auch JAMIESON et al. 1999). R. Machida und
Mitarbeiter haben umfassende Untersuchungen zur On-
togenese verschiedener Hexapoden-Gruppen durchge-
führt (z.B. IKEDA & MACHIDA 1998; MACHIDA 2006;
MACHIDA et al. 2004). Die Arbeiten von J. Kukalová-
Peck und Koautoren sowie von T. Hörnschemeyer ha-
ben die Morphologie der Flügel und ihres Gelenks zum
Thema. S. Gorb und Koautoren haben die Haftstruktu-
ren u.a. an Tarsus und Praetarsus untersucht (z.B. GORB

Ed. 2004). Der Autor selbst hat mehrere Arbeiten zur
Morphologie des Abdomens publiziert, mit Schwer-
punkt auf den äußeren weiblichen Genitalstrukturen
(KLASS 1998c, 1999, 2000, 2001, 2003a; KLASS et al.
2003). Hinzu kommt eine Vielzahl von relevanten Ein-

zelarbeiten u.a. zum optischen System (PAULUS 2000;
siehe FRIEDRICH 2006), zu Mandibelgelenken und Kopf-
innenskelett (STANICZEK 2000; FÜRST VON LIEVEN 2000;
KOCH 2000a, b, 2001) und zum Proventriculus (KLASS

1998a, b). Diese Beiträge haben für die jeweiligen
Merkmalssysteme zu einem enorm erweiterten Kennt-
nisstand und teils zu völlig neuen Sichtweisen geführt.
In manchen Fällen ist jedoch nach genaueren Untersu-
chungen die phylogenetische Interpretation wichtiger
morphologischer Merkmale deutlich unsicherer gewor-
den; das gilt z. B. für das vordere Gelenk der Mandibel
und für das Gonangulum-Sklerit des Ovipositors. Im
Kontext der neuen morphologischen Forschung haben
auch vorzügliche ältere Arbeiten eine neue Bedeutung
gewonnen; besonders zu nennen sind die französischen
Beiträge zu den Archaeognatha und Zygentoma (z.B.
BITSCH 1963, 1974; CHAUDONNERET 1950; ROUSSET

1973).

Umfangreiche Gesamtdarstellungen zum Thema
Hexapodenphylogenie – weitgehend in der Art der frü-
heren Beiträge von Kristensen – wurden von WILLMANN

(2003a, b, 2005a; Abb. 6) und BEUTEL (2004) publiziert.
In mehreren anderen Arbeiten wurde versucht, die bis-
lang verfügbaren morphologischen Daten zu einer Merk-
malsmatrix zusammenzufassen und einer kladistischen
Analyse zu unterziehen. Die Publikationen von BITSCH
& BITSCH (1998, 2000, 2004) fokussieren sich dabei auf
die basalen Verzweigungen der Hexapoden, die von BEU-
TEL & GORB (2001, 2006; Abb. 4, 5) schließen alle He-
xapoden-Ordnungen ein. In den Arbeiten von WHITING

et al. (1997), WHEELER et al. (2001), TERRY & WHITING

(2005) und GIRIBET et al. (2004) werden morphologi-
sche Daten und molekulargenetische Daten gemeinsam
analysiert. Die betreffenden morphologischen Datenma-
trices weisen jedoch viele Unzulänglichkeiten auf. Die
Datenmatrix in WHEELER et al. (2001) wie auch die da-
rauf aufbauende Matrix in TERRY & WHITING (2005)
sind dabei in einem Ausmaß von Fehlern durchsetzt,
dass die morphologischen Analyse-Ergebnisse als irrele-
vant erscheinen. Da diese Matrix und daraus resultieren-
de Hypothesen zur Phylogenie große Verbreitung in der
Fachwelt erlangt haben, ist diesem Thema eine eigene
kritische Darstellung gewidmet (siehe Appendix).

Relevante molekulargenetische Studien sind fast
ausschließlich mit der Analyse von Gensequenzen be-
fasst, wobei derzeit noch sehr wenige Gene standardmä-
ßig verwendet werden, die entweder Proteine oder ribo-
somale RNA-Moleküle (rRNA; Grundbausteine der Ri-
bosomen) kodieren. Die Gene stammen teils aus dem
Genom des Zellkerns, teils aus dem des Mitochondri-
ums: 18S rDNA, 28S rDNA, Histon 3 (Kern), 12S
rDNA, 16S rDNA, Untereinheiten I und II der Cyto-
chrom-c-Oxidase (Mitochondrium). Von großer Bedeu-
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Abb. 9-14: Molekulargenetisch begründete Hypothe-
sen zu den phylogenetischen Beziehungen zwischen
den hochrangigen Taxa der Hexapoda. Teilgruppen
der Hexapoda: Di = Dicondylia; En = Entognatha; Jn =
Insecta (Ectognatha); Me = Metapterygota; Ne = Ne-
optera; Pa = Palaeoptera; Ph = Phalloneoptera; Po =
Polyneoptera; Pt = Pterygota. Verwendete Gene: 12S
und 16S rDNA = Untereinheiten der Ribosomen (Mito-
chondrium); 18S und 28S rDNA = Untereinheiten der
Ribosomen (Nukleus); EF-1α = Elongationsfaktor 1α
(Nukleus); H3 = Histon 3 (Nukleus); COI und COII = Un-
tereinheiten der Cytochrom-c-Oxidase (Mitochondri-
um). (9) Nach WHEELER et al. (2001), kladistische Analy-
se molekulargenetischer Daten; Endopterygota nicht
monophyletisch. (10)-(12) Nach TERRY & WHITING

(2005), kladistische Analyse molekulargenetischer Da-
ten: 3 Baumrekonstruktionen nach verschiedenen Me-
thodenkombinationen; teilweise unter Einschluß der
morphologischen Daten. (13) Nach KJER (2004), kladis-
tische Analyse molekulargenetischer Daten. (14) Nach
KJER et al. (2006), kladistische Analyse molekulargene-
tischer Daten.
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tung für die gesamten Hexapoden sind die Publikatio-
nen der Arbeitsgruppen um M.F. Whiting und W.
Wheeler (WHITING et al. 1997; WHEELER et al. 2001,
Abb. 9; TERRY & WHITING 2005, Abb. 10-12), um K.
Kjer (KJER 2004, Abb. 13; KJER et al. 2006, Abb. 14)
und um G. Giribet (v.a. GIRIBET et al. 2004). Weitere
Beiträge sind auf die basalen Verzweigungen der Hexa-
poden fokussiert sowie gleichzeitig auf die Stellung der
Hexapoden im System der Arthropoden (GIRIBET et al.
2001; REGIER et al. 2005; MALLATT & GIRIBET 2006;
NARDI et al. 2003a, siehe dazu auch DELSUC et al. 2003
und NARDI et al. 2003b). In den letzten Jahren wurde ei-
ne große Vielfalt von v.a. computergestützten Metho-
den entwickelt um Sequenzen zu alignieren, daraus
Stammbäume zu rekonstruieren, und die Stärke der ein-
zelnen Äste im Baum abzuschätzen. Die Frage nach der
Sinnhaftigkeit der verschiedenen methodischen Ansät-
ze sowie nach ihren jeweiligen Vorzügen und Nachtei-
len wird in der Fachliteratur heftig diskutiert.

Für bislang ca. 100 Hexapoden-Arten wurde das
Genom der Mitochondrien vollständig sequenziert.
Dieses Datenmaterial hat erlaubt, nach Unterschieden
in der Anordnung der Gene im Genom zu suchen.
Merkmale dieser Kategorie haben Hinweise auf die Ver-
wandtschaft zwischen Hexapoden und Crustaceen
(Krebstieren) geliefert (BOORE et al. 1998) und werden
in Zukunft sicher eine Rolle bei der phylogenetischen
Arbeit an Phthiraptera (Läuse) und Hymenoptera
(Hautflügler) spielen, die diesbezüglich eine große Va-
riationsbreite zeigen. Es ist jedoch inzwischen absehbar,
dass Merkmale der mitochondrialen Genanordnung
mangels Variabilität keine Aussagen zu den phylogenti-
schen Beziehungen zwischen den Ordnungen der Hexa-
poden erlauben werden (CAMERON et al. 2006). Weite-
re Gene sowie andere molekulare Strukturen befinden
sich im „Versuchsstadium“ (siehe z.B. DJERNÆS & DAM-
GAARD 2006 zum Elongationsfaktor 1α, EF-1α; PREDEL
& ROTH im Druck zu Neuropeptiden).

Mit den „Dresden Meetings on Insect Phylogeny“,
initiiert vom Autor und bislang 2003 und 2005 abgehal-
ten, wurde ein Podium geschaffen, das der besseren Ver-
ständigung und Koordination der Arbeitsgruppen dient.
Zusammenfassende Beiträge zu den Tagungsthemen sind
in den Entomologischen Abhandlungen3 erschienen (z.
B. KLASS 2003b).

Ziel des vorliegenden Beitrags ist es, einen Über-
blick über den aktuellen Kenntnisstand und die vielen
noch offenen Fragen zur Stammesgeschichte der Hexa-
poden zu geben; im Fokus stehen die basalen Verzwei-
gungen der Hexapoda, der Insecta, der Pterygota und
der Neoptera. Viele morphologische Merkmale, die als

Autapomorphien von Taxa vorgeschlagen wurden, wer-
den kritisch diskutiert. Die Ergebnisse der auf morpho-
logischer, molekularer oder kombinierter Basis durchge-
führten Analysen werden verglichen. Die wichtigsten
Merkmalsprogressionen, die die einzelnen Untergrup-
pen der Hexapoden auszeichnen, werden dargestellt. In
einem abschließenden Kapitel wird noch ein kurzer
Überblick über die frühe Fossilgeschichte der Hexapo-
den gegeben.

2. Die Herkunft der Hexapoda

2.1. Gliederung der Arthropoda

Die Hexapoda sind eine Untergruppe der Arthropo-
da (Gliederfüßler), die sich vor allem durch ihren seg-
mentalen Körperbau in Verbindung mit einem chitinö-
sen Außenskelett und den Besitz von einem Paar Extre-
mitäten (Beine im weitesten Sinne) je Segment aus-
zeichnen. Die Extremitäten sind durch ihre Anpassung
an sehr unterschiedliche Funktionen äußerst vielgestal-
tig; sie fungieren u.a. als Laufbeine, Schwimmbeine,
Mundwerkzeuge, Greifzangen, Antennen, Sprungga-
beln und Kopulationsapparate.

Die Arachnida (Spinnentiere) sind wie die Hexapo-
da eine fast durchgehend terrestrische Arthropoden-
gruppe; neben den Webspinnen, Skorpionen, Weber-
knechten und Milben gehören zu ihnen noch einige
kleinere Ordnungen. Die artenarmen marinen Klassen
Pantopoda (Asselspinnen) und Merostomata (in der re-
zenten Fauna nur noch durch die Pfeilschwanzkrebse,
Limulus, vertreten) sind mit den Arachnida verwandt –
wobei dies aber für die Pantopoda nicht eindeutig ist.

Die Crustacea (Krebstiere) sind eine vielgestaltige,
überwiegend aquatische Klasse der Arthropoden, zu der
neben den allbekannten Decapoda (Zehnfußkrebse mit
z.B. Hummer und Garnelen) und Isopoda (Asseln, mit
vielen terrestrischen Vertretern) eine Vielzahl weniger
auffälliger Untergruppen gehört. Decapoda wie auch
Isopoda zählen zur großen Crustaceen-Untergruppe der
Malacostraca, die unten noch von Bedeutung sein wird.
Weitere wichtige Teilgruppen der Crustaceen sind die
Branchiopoda (z.B. Artemia, Triops und Daphnia), die
Cirripedia (Rankenfüßer, z.B. Lepas), die Copepoda
(Ruderfußkrebse, z.B. Cyclops), die Remipedia und die
Ostracoda (Muschelkrebse).

Die terrestrischen Klassen Chilopoda (Hundertfü-
ßer), Symphyla (Zwergfüßer), Diplopoda (Tausendfü-
ßer) und Pauropoda (Wenigfüßer) werden oft als „My-
riapoda“ zusammengefasst, doch ist nur für die beiden
letztgenannten Gruppen eine enge Verwandtschaft gut
begründet.
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3 Die Zeitschrift wurde 2006 in „Arthropod Systematics & Phylogeny“
umbenannt.
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2.2. Myriapoden oder Crustaceen
als Schwestergruppe der Hexapoden?

Lange Zeit herrschte in Fachkreisen Einigkeit darü-
ber, dass die Hexapoden gemeinsam mit den „Myriapo-
den“ eine stammesgeschichtliche Einheit bilden. Die
betreffenden Klassen wurden als „Tracheata“ oder „Ate-
locerata“ zusammengefasst. Der erste Name bezieht sich
auf das Vorhandensein eines Tracheensystems mit ei-
nem Paar von Öffnungen (Stigmen) an vielen Rumpf-
segmenten, der zweite auf den Verlust der Extremitäten
eines der vorderen, am Bau des Kopfes beteiligten Seg-
mente (das bei den Crustacea das hintere Antennen-
paar bildet). Beide Merkmale könnten vielleicht als Pa-
rallelentwicklungen (Homoplasien) im Zuge der Anpas-
sung an das Landleben erklärt werden. Ähnlichkeiten,
die zumindest Insekten und Chilopoden in der Musku-
latur und Innervierung der Tracheenstigmen zeigen,
sprechen jedoch eher für eine Homologie des Tracheen-
systems (KLASS & KRISTENSEN 2001). Ein weiteres Ar-
gument für die „Tracheaten-Hypothese“ sind die bei al-
len Gruppen vorhandenen kutikularen Invaginationen
(= Apodeme) im vorderen Kopfbereich: die vorderen
Arme des Tentoriums (= kutikulares Innenskelett des
Kopfes). Bei der phylogenetischen Interpretation sol-
cher Apodeme im Kopfbereich ist allerdings Vorsicht
geboten, da durchaus Homoplasien bekannt sind; dies
ist u.a. aus MARVILLETs (1978, 1982) Vergleich von
Kopfapodemen bei Crustacea-Isopoda (Asseln) und
Pterygota ersichtlich (siehe auch BITSCH & BITSCH
2002: 164; KOCH 2001: 167).

Etwa seit Anfang der 1990er Jahre häufen sich je-
doch die Indizien dafür, dass die Hexapoden mit den
Crustaceen nächstverwandt und vielleicht sogar nur ei-
ne Untergruppe der Krebstiere sind. Die Hauptargu-
mente kommen aus dem Vergleich des optischen Sys-
tems und der frühontogenetischen Entstehung des Ner-
vensystems bei einzelnen Vertretern der Crustaceea und
Hexapoda sowie aus molekulargenetischen Analysen
der Stammmesgeschichte (Übersicht in RICHTER 2002).

Eine Gemeinsamkeit, die alle Crustaceen und He-
xapoden teilen – sofern sie nicht augenlos sind – ist der
annähernd identische Bau der Untereinheiten der
Komplexaugen (Ommatidien) auf der Ebene der Einzel-
zellen. Wichtige Strukturmerkmale des Crustaceen-He-
xapoden-Ommatidiums wurden aber auch bei einer Un-
tergruppe der Chilopoden gefunden (Notostigmophora
= Spinnenläufer; MÜLLER et al. 2003), womit sich die
Frage stellt, ob das Fehlen der betreffenden Eigenschaf-
ten bei den (meisten) Myriapoden nicht auf sekundärer
Veränderung beruht.

Bei Malacostracen und Insekten findet sich unter
dem Komplexauge ein ähnlicher Satz von verschiede-
nen Nervenzelltypen, die den optischen Reiz an die

noch tiefer unter dem Auge liegenden optischen Gan-
glien weiterleiten (NILSSON & OSORIO 1997). Ferner
zeigen diese optischen Ganglien eine ähnliche Gliede-
rung in drei voneinander isolierte, in Reihe liegende
Portionen (Neuropile): Lamina, Medulla, Lobula; bei
etlichen Vertretern kommt als viertes Neuropil noch ei-
ne Lobulaplatte hinzu. Es ist einzusehen, dass diese
Merkmale des optischen Systems bei den ursprüngli-
chen Hexapodengruppen mit reduzierten oder fehlen-
den Komplexaugen (Protura, Collembola, Diplura)
nicht oder nur teilweise ausgebildet sind. Die phyloge-
netische Stichhaltigkeit dieser Argumente wird aber
klar dadurch begrenzt, dass mehrere der relevanten
Merkmale bei Archaeognathen (mit wohlentwickelten
Augen) nicht vorhanden sind (KLASS & KRISTENSEN

2001; SINAKEVITCH et al. 2003).

Ähnlichkeiten, die Malacostracen und Insekten ge-
genüber den Myriapoden in der Ontogenese des Ner-
vensystems zeigen, betreffen v.a. das Vorhandensein
einzelner Neuroblasten (Stammzellen des Nervensys-
tems), deren Anordnung an der Ventralseite der Seg-
mente sowie deren spezielle Teilungsabfolge (Über-
sichtsdarstellungen in SIMPSON 2001; DOHLE 2001;
HARZSCH 2003; siehe DOVE & STOLLEWERK 2003 zu My-
riapoda). Andere Crustaceen sind bislang leider nur
fragmentarisch untersucht. Die untersuchten Branchio-
poden (Triops, Leptodora und Artemia; siehe HARZSCH

2003) zeigen ebenfalls Neuroblasten und zumindest ei-
nige Elemente des für Malacostracen und Hexapoden
typischen Zellteilungsmusters (es ist nur teilweise be-
kannt), doch weicht die räumliche Verteilung der Neu-
roblasten stark ab.

Die Gemeinsamkeiten im optischen System und in
der Ontogenese des Nervensystems bestehen also vor-
wiegend zwischen den Hexapoden (teilweise nur den di-
condylen Insekten) und den Malacostracen und gelten
nur zum Teil auch für die Branchiopoden und andere
Crustaceen-Gruppen. Damit ist aus morphologischer
Sicht die Gruppe Malacostraca der interessanteste Kan-
didat als Schwestergruppe der Hexapoden.

Vor diesem Hintergrund ist es überraschend, dass in
den bislang umfangreichsten molekulargenetischen Ar-
beiten die Branchiopoda als die nächsten Verwandten
der Hexapoda erscheinen (MALLATT & GIRIBET 2006:
18S und 28S rDNA; REGIER et al. 2005: Elongationsfak-
toren 1α und 2 sowie große Untereinheit der RNA-Po-
lymerase II) – ein Ergebnis, das mit einer Schwester-
gruppenbeziehung Hexapoda-Malacostraca unvereinbar
ist. In GIRIBET et al. (2004: Abb. 2) erscheinen Collem-
bola und Insecta als mit Crustaceen verwandt, eine die
Protura und Diplura umfassende Gruppe bildet aber die
Schwestergruppe der Myriapoden-Gruppe Symphyla.

Insgesamt sollte die Frage, ob die Malacostracen, die
Branchiopoden oder die Myriapoden die nächsten Ver-
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wandten der Hexapoden sind, derzeit noch als unent-
schieden gelten. Eine Beantwortung dieser Frage ist je-
doch für die Rekonstruktion der Hexapoden-Phylogenie
von eminenter Bedeutung, weil die Interpretation vieler
Merkmale und deren Lesrichtung (Evolutionsrichtung,
Polarität) bei den Hexapoden sehr davon abhängt, ob
der Außengruppenvergleich mit Malacostracen, mit
Branchiopoden, oder mit diversen Myriapoden durch-
geführt wird.

2.3. Devonohexapodus bocksbergensis:
ein mariner Ur-Hexapode?

Dieses aus dem unteren Devon (390 Millionen Jahre
alt) stammende Fossil wurde von HAAS et al. (2003) als
ursprünglicher Hexapode beschrieben, der noch ein viel-
segmentiges Abdomen mit recht langen Extremitäten
besitzt und primär aquatisch war. HAAS et al. (2003)
nennen (1) das Fehlen der 2. Antennen am Kopf und
(2) den einästigen Zustand der Rumpfextremitäten als
Merkmale, die Devonohexapodus zu den Tracheata stel-
len. Merkmale, die auf Hexapoden hinweisen, sind (3)
die Unterteilung des Rumpfes in zwei Abschnitte (Tag-
mata), der vordere („Thorax“ mit 3 Segmenten) mit lan-
gen, schlanken Beinen, und (4) der hintere („Abdomen“
mit ca. 35 Segmenten) mit kurzen, stämmigen Extremi-
täten; (5) die Ähnlichkeit der terminalen Extremitäten
mit Cerci; (6) eine Differenzierung der beiden subtermi-
nalen Extremitätenpaare, die an die Gonapophysen
(Valven, „Gonopoden“) des Ovipositors der Insekten er-
innert; und (7) die Gliederung der „Thorax“-Extremitä-
ten in (wahrscheinlich) nicht mehr als 6 Beinglieder.

Ein großes Problem in der Interpretation durch
HAAS et al. (2003) liegt darin, dass die ventralen Teile
des Kopfes mitsamt (zumindest) den Mandibeln und
den 1. Maxillen am Fossil nicht erkennbar sind. Entwe-
der gingen sie dem Tier nach dem Tod verloren; dann
könnten aber durch den selben Prozess auch die 2. An-
tennen postmortal abhanden gekommen sein, womit
Argument (1) fragwürdig wird. Oder am Kopf von De-
vonohexapodus gab es nie solche Strukturen; so gesehen
kann Devonohexapodus auch ein sehr ursprünglicher Ar-
thropode mit geringem Cephalisationsgrad sein (mit
nur wenigen in die Kopfbildung einbezogenen Segmen-
ten). Die mutmaßlichen „Thoraxbeine“ von Devono-
hexapodus entsprächen dann eher den Mundwerkzeugen
als den Thoraxbeinen der Hexapoden. Mit dieser Inter-
pretation wären die Argumente (3) und (4) hinfällig.

Auch die anderen Merkmale sind wenig überzeu-
gend: (2, 7) Einästige Extremitäten wie auch Extremitä-
ten mit nicht mehr als 6 Gliedern haben sich auch bei
manchen Crustacea entwickelt. (5) Die terminalen An-
hänge zeigen keine spezifischen Gemeinsamkeiten mit
den Cerci der Diplura und Insecta, und sie könnten auch

der Furca diverser Crustacea entsprechen (von HAAS et
al. 2003 nicht diskutiert). Ähnlich spezialisierte (sub)ter-
minale Extremitäten treten auch bei anderen Arthropo-
den auf (Chilopoda; Symphyla; Malacostraca: Uropo-
den). (6) Auch das Gonopoden-artige Aussehen von
zwei hinteren Extremitätenpaaren ist wenig spezifisch.
Die Annahme einer Homologie mit den Gonapophysen
des Insekten-Ovipositors würde ferner voraussetzen, dass
ein Ovipositor bereits an der Basis der Hexapoden ausge-
bildet war (vergleiche Abschnitt 4.2.), wie auch eine
weibliche Genitalöffnung deutlich vor der Spitze des Ab-
domens. Dies erscheint sehr unwahrscheinlich.

Damit sind die Argumente, die HAAS et al. (2003)
für eine Stellung von Devonohexapodus an der Basis der
Hexapoden geben, insgesamt kaum überzeugend (siehe
auch WILLMANN 2005b).

3. Monophylie der Hexapoden

Gehen alle Hexapoden auf einen nur ihnen gemein-
samen Vorfahren zurück, d. h. sind sie monophyletisch?
Die Monophylie der Hexapoden wurde zwar selten in
Frage gestellt, doch ist sie morphologisch schwer zu be-
gründen. Ein Teilproblem bei der Suche nach Merkma-
len, die die Monophylie der Hexapoden belegen könn-
ten, ist, dass die Frage nach der nächstverwandten Ar-
thropodengruppe (Myriapoden, Branchiopoden oder
Malacostracen) ungeklärt ist.

(1) Vergleicht man die Hexapoden mit den Myria-
poden, dann ist ihr Hauptmerkmal die Bildung eines
Abdomens, dem richtige Laufbeine fehlen; nur an den
drei Thoraxsegmenten bleiben Laufbeine erhalten4,
während Myriapoden an fast allen Rumpfsegmenten
Laufbeine tragen. Die abdominalen Extremitäten sind
jedoch bei den vier großen Untergruppen der Hexapo-
den in sehr unterschiedlicher Weise modifiziert. Bei den
Collembola (mit nur 6 Abdominalsegmenten) sind die
der Segmente 1, 3 und 4 als Ventraltubus, Retinaculum
(Häkchen zum Halten der Sprunggabel) und Manubri-
um (Sprunggabel) ausgebildet; an allen drei Segmenten
sind die linke und die rechte Extremität an ihrer Basis
in der Körpermitte verwachsen. Bei Protura sind maxi-
mal an den Abdominalsegmenten 1-3 paarige, wenig-
gliedrige Extremitätenstummel erhalten. Diplura und
Insecta zeigen an den Segmenten 1-9 eine ähnliche
Umformung der Extremitäten in lappenförmige Coxite,
denen stiftförmige Styli sowie einziehbare Coxalbläs-
chen aufsitzen. Bei den Diplura und Pterygota sowie bei
den meisten Zygentoma sind dabei die beiden Coxite ei-
nes Segments mit dem eigentlichen, in der ventralen
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Mitte gelegenen Sternit zu einer einheitlichen Bauch-
platte verschmolzen (Coxosternit). Angesichts dieser
Umstände kann allenfalls eine moderate Reduktion der
abdominalen Extremitäten als Autapomorphie der He-
xapoda angesehen werden (siehe auch WILLMANN

2005a), was aber nicht sehr überzeugend ist.

Vergleicht man den Zustand der hinteren Rumpf-
segmente bei Hexapoden und Crustaceen, dann erge-
ben sich ganz andere Aspekte. Auch die Malacostraca
haben einen hinteren Rumpfabschnitt mit reduzierten
und modifizierten Extremitäten (Pleon mit Pleopoden
hinter dem Peraeon; mit segmentalen Ganglien); Bran-
chiopoda haben einen völlig extremitätenlosen hinte-
ren Rumpfabschnitt (auch Abdomen genannt; ohne
segmentale Ganglien, DEUTSCH 2001: Abb. 2). Das
„Abdomen“ der Branchiopoda kommt ob seines Man-
gels an Extremitäten und Ganglien nicht als Homolo-
gon des Hexapoden-Abdomens in Frage. Um Malaco-
stracen-Pleon und Hexapoden-Abdomen als homolog
zu sehen, müsste angenommen werden, dass die Vorder-
grenze dieses Körperabschnitts im Verlauf der Evolution
verschoben wurde – was durchaus vorstellbar ist. Hier
kommen auch die Segmentierungsgene (u.a. Hox-Ge-
ne) ins Spiel, die bei der Ontogenese und gegenseitigen
Abgrenzung von Segmenten und Körperabschnitten ei-
ne große Rolle spielen (AVEROF & AKAM 1995;
DEUTSCH 2001). Interessant ist das Verteilungsmuster
der Gene Antp und abd-A, die ursprünglich beide ent-
lang des größten Teils des Rumpfes exprimiert werden
(so auch bei Branchiopoda). Im Gegensatz dazu ist bei
der von ABZHANOV & KAUFMAN (2000) untersuchten
Assel (Malacostraca) im wesentlichen Antp auf das Pe-
raeon und abd-A auf das Pleon begrenzt, was der Be-
grenzung von Antp auf den Thorax und abd-A auf das
Abdomen bei Insekten nahe kommt; bei beiden Taxa ist
das letzte Segment des Abdomens bzw. Pleons (das die
Cerci bzw. die Uropoden trägt) von der abd-A Expressi-
on ausgeschlossen. Ein drittes untersuchtes Gen (Ubx)
verhält sich allerdings gegenläufig: Expression bei der
Assel im Peraeon, bei den Insekten aber im Abdomen.
Hinsichtlich der Homologie der Tagmata-Bildung bei
Malacostraca und Hexapoda sind die Evidenzen also
noch widersprüchlich (siehe auch HUGHES & KAUFMAN

2002). Es ist jedoch gegenwärtig nicht völlig auszu-
schließen, dass Reduktion und Modifikation abdomina-
ler bzw. pleonaler Extremitäten bei Malacostraca und
Hexapoda homolog sind – falls diese Taxa wirklich
nächstverwandt sind – und damit vielleicht keine Auta-
pomorphie der Hexapoden.

(2)MANTON (1964) und KOCH (2000a) interpretie-
ren Apodeme der Kopfkapsel der Collembola und Di-
plura als echte hintere Arme des Tentoriums, homolog
denen der Insecta. Das Vorhandensein dieser Struktu-

ren käme demnach als Autapomorphie der Hexapoda in
Betracht (siehe auch WILLMANN 2005a). BITSCH &
BITSCH (2002: 170) widersprechen jedoch der Homolo-
gisierung der Strukturen bei den Insekten und den bei-
den entognathen Gruppen.

Weitere Argumente für die Monophylie der Hexa-
poden (siehe KLASS & KRISTENSEN 2001) betreffen spe-
zielle Eigenschaften der Komplexaugen-Ommatidien
und der Cerci (Extremitäten des letzten Abdominalseg-
ments: 10. bei Diplura, 11. bei Insecta). Sie können je-
doch u.a. deshalb nicht überzeugen, weil den Diplura
und Protura die Komplexaugen fehlen und die Collem-
bola und Protura keine eindeutig mit den Cerci homo-
logisierbaren Anhänge besitzen (ein sekundärer Verlust,
wenn man für jedes Segment das ursprüngliche Vorhan-
densein von Extremitäten annimmt). Weitere Apomor-
phien, die bei allen oder mehreren Hexapoden-Grup-
pen auftreten, können deshalb nicht eindeutig für die
Monophylie der Hexapoden sprechen, weil sie auch in-
nerhalb der Myriapoden auftreten (z.B. Bildung eines
Labiums durch mediane Verwachsung der beiden 2. Ma-
xillen; BITSCH & BITSCH 2004: 535).

Im morphologisch begründeten Stammbaum von
GIRIBET et al. (2004: Abb. 1) werden viele Merkmale
angegeben, die die Monophylie der Hexapoda insge-
samt sehr gut begründen würden. Der Bestand an Au-
ßengruppentaxa (3 Crustaceen-, 2 Chilopoden- und 2
Symphylen-Gattungen) ist jedoch für eine solche Fest-
stellung zu lückenhaft (u.a. fehlen die Diplopoda und
Pauropoda). Einige der für Hexapoden gelisteten Aut-
apomorphien betreffen Merkmale, für die die Polarität
allgemein sehr fragwürdig ist; und es ist ferner unklar
wie die explizite Polaritätsannahme in der Analyse von
GIRIBET et al. (2004) zustande gekommen sein soll, da
die Hexapoda als ein Ast einer basalen Polytomie des
Stammbaums erscheinen. „Autapomorphien“ dieser Ka-
tegorie sind: Corneagenzellen der Ommatidien als pri-
märe Pigmentzellen (Merkmal 5); Ocellen ohne Fusion
zu einem Naupliusauge (Merkmal 8); Laufbeine mit 6
Beingliedern (Merkmal 86); besondere Struktur der
Ovariolen (Merkmal 164); Fehlen einer Verbindung der
vorderen Arme des Tentoriums mit querliegendem
Sklerit (Merkmal 44; alternativ kommt dessen Vorhan-
densein als Autapomorphie der Myriapoda in Frage).
Andere Merkmalszustände könnten Autapomorphien
umfangreicherer Arthropodengruppen sein, z.B. die me-
diane Verwachsung der beiden 2. Maxillen (Merkmal
24), oder der Merkmalszustand ist für zu viele Hexapo-
dentaxa unbekannt, z.B. der Expressionsmodus des
Gens Distal-less für die Protura, Diplura und Archae-
ognatha (Merkmal 32). In anderen Fällen ist die Kodie-
rung der Merkmale problematisch: Mögliche Homolo-
gien mit Außengruppen wurden nicht berücksichtigt
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(Merkmal 25: den Superlinguae des Hypopharynx ho-
mologe Strukturen sind vermutlich auch bei Crustaceen
vorhanden, siehe BITSCH & BITSCH 2004: Merkmal 18).
Bei einigen Merkmalen wurde eine problematische Ver-
einfachung durchgeführt oder wahrscheinlich nicht-ho-
mologe Strukturen verglichen; Beispiele sind die Be-
schränkung auf die reine Anzahl der Beinglieder beim
Vergleich der Beine der verschiedenen Arthropoden-
gruppen (Merkmal 86; siehe dazu u.a. BITSCH 2001; HA-
SENFUSS 2002) und das Merkmal zu den Coxalbläschen
(Merkmal 121; siehe dazu KLASS & KRISTENSEN 2001).

Unter den molekulargenetischen Studien deuten ei-
nige auf einen monophyletischen Ursprung der Hexapo-
den hin (WHEELER et al. 2001; KJER et al. 2006; MALLATT

&GIRIBET 2006; REGIER et al. 2005), andere sprechen da-
gegen (z.B. GIRIBET & RIBERA 2000; GIRIBET et al. 2001,
2004: Abb. 2). In der Arbeit von NARDI et al. (2003a),
deren Untersuchungen auf großen Teilen des mitochon-
drialen Genoms beruhen, erscheinen die Insecta als Un-
tergruppe der Crustacea, weitab von den Collembola
(Protura und Diplura sind in der Auswahl nicht enthal-
ten). Allerdings sind die Ergebnisse in NARDI et al.
(2003a) je nach verwendeter Analysemethode recht un-
terschiedlich, und die Äste der resultierenden Stamm-
bäume nur schlecht unterstützt; ferner stehen auch die
Biene Apis und die Laus Heterodoxus außerhalb der In-
secta! Eine weiterführende Übersicht zu den molekular-
genetischen Ergebnissen geben BITSCH et al. (2004).

Angesichts der dürftigen morphologischen Begrün-
dung der Hexapoden-Monophylie ist das Zitat von GIRI-
BET et al. (2004: 327) „The non-monophyly of hexapods
is certainly shocking from a morphological perspective“
nicht sehr angemessen. Die Monophylie der Hexapoda
sollte derzeit am besten als mäßig begründete Arbeitshy-
pothese angesehen werden, jedoch mit viel verbleiben-
der Unsicherheit. Für diese Sichtweise spricht auch, dass
es – von einem Teil der molekulargenetischen Arbeiten
abgesehen – keine überzeugenden Argumente dafür gibt,
dass Teilgruppen der Hexapoden mit unterschiedlichen
anderen Arthropoden verwandt wären.

4. Die basalen Verzweigungen
innerhalb der Hexapoden

Innerhalb der Hexapoden sind vier Hauptlinien
mehr oder weniger gut gesichert: Die Collembola, Pro-
tura, Diplura (mit den Untergruppen Campodeina =
Rhabdura und Japygina = Dicellurata) und Insecta (mit
Archaeognatha, Tricholepidion, Zygentoma und Pterygo-
ta). Die Monophylie der Collembola wie auch die der
Protura steht außer Zweifel, da beide Gruppen zahlrei-
che Spezialentwicklungen aufweisen (BITSCH & BITSCH
2000, 2004). Die auffälligsten Besonderheiten der Col-

lembola sind die Reduktion des Abdomens auf 6 Seg-
mente und die sehr spezialisierte Ausbildung der Extre-
mitäten der Abdominalsegmente 1, 3 und 4 (Ventraltu-
bus und Sprungapparat, siehe oben). Protura fallen
durch das völlige Fehlen der Antennen auf; deren Funk-
tion wird durch die Beine des 1. Thoraxsegments über-
nommen („Beintastler“). Die Monophylie der Insecta
ist ebenfalls sehr gut unterstützt, die der Diplura mode-
rat; beide Gruppen sollen hier diskutiert werden.

4.1. Monophylie der Diplura

Die Zusammengehörigkeit der Campodeina und Ja-
pygina ist nur mäßig gut begründet – vor allem weil sich
verschiedene Merkmale widersprechen. Argumente für
Monophylie der Diplura sind (1) eine spezielle Ausbil-
dung des Gelenks zwischen Femur und Tibia, (2) ein be-
sonderer Muskel zwischen Trochanter und Femur
(MANTON 1972), der den Femur rotiert, und (3) eine
Verfalzung der Galeae der Maxillen mit den seitlichen
Loben (Superlinguae) des Hypopharynx (KRISTENSEN

1997: Abb. 21.2D, E, I). Ferner zeigen alle Diplura (4)
einen speziellen Typ von Entognathie (KOCH 1997,
2000a, b, 2001): Die Mandibeln und Maxillen einer
Seite sind dabei in eine gemeinsame Kiefertasche ver-
senkt. In der ontogenetischen Entwicklung der Ento-
gnathie ist nach MACHIDA (2006) eine Rotation der la-
bialen Teile zu erkennen, und es werden vom Dorsum
des Maxillensegments Sklerite gebildet, die seitlich des
Labiums zu liegen kommen (Admentum). (5) Gemäß
BITSCH & BITSCH (2004) kann vielleicht auch der Ver-
lust der vorderen Arme des Tentoriums als Autapomor-
phie der Diplura angesehen werden, nach KOCH

(2000a) sind diese Elemente jedoch vorhanden. Alle
einschlägigen Merkmale sind bislang nur bei wenigen
Dipluren-Arten untersucht, und die Gelenkung zwi-
schen Femur und Tibia müsste zu Vergleichszwecken bei
Collembola und Protura nachuntersucht werden
(BITSCH & BITSCH 2000).

Die 10-Segmentigkeit des Abdomens (KOCH 1997),
mit den Cerci als Extremitäten des 10. Segments (KLASS

2001; MACHIDA 2006), kann derzeit nicht als Autapo-
morphie der Diplura angesehen werden, da die Seg-
mentzahl des Abdomens bei den Großgruppen der He-
xapoda zu variabel ist, um die Polarität dieses Merkmals
zu bestimmen (11 oder 12 (?) bei Protura; 6 bei Collem-
bola; 10 bei Diplura; 11 bei Insecta). Es sei betont, dass
die Bildung der Cerci durch das 10. (Diplura) bzw. 11.
Segment (Insecta) nicht deren Homologie widerspricht:
bei beiden Taxa werden die Cerci vom letzten Abdomi-
nalsegment gebildet (dessen restliche Teile bei Pterygo-
ta teilweise reduziert sind, siehe Abschnitt 5.4.).

Auf der anderen Seite zeigen (1) die Ovarien bei Ja-
pygina eine Organisation wie bei ursprünglichen Insek-

422

© Biologiezentrum Linz, download unter www.biologiezentrum.at



ten: kammartige (segmentale?) Gliederung in hinter-
einanderliegende Untereinheiten (Ovariolen), die cy-
tologische Struktur des Germarium-Vitellarium-Be-
reichs der Ovariolen folgt dem panoistischen Typ. Cam-
podeina zeigen hingegen eine Organisation wie bei Col-
lembola und Protura: Ovarium sackartig ungegliedert,
die cytologische Struktur in Germarium und Vitellari-
um folgt (wie bei Collembola) dem meroistischen Typ
(z.B. HEMING 2003; ŠTYS & BILI ‘NSKI 1990; ŠTYS et al.
1993; BILI ‘NSKI & SZKLARZEWICZ 1991; KRISTENSEN

1997; BITSCH & BITSCH 1998, 2000). Bei diesem Merk-
malskomplex ist allerdings keine klare phylogenetische
Interpretation und Abschätzung von Parallelentwick-
lung möglich, so dass er der Monophylie der Diplura
nicht wirklich widerspricht. Die Campodeina haben
mit den Collembola und Protura ferner (2) das Fehlen
von Tracheenstigmen am Abdomen gemeinsam.

Monophyletische Diplura resultieren mit schwacher
bzw. deutlicher Unterstützung in den kladistischen
Analysen von BITSCH & BITSCH (2000) und GIRIBET et
al. (2004: Abb. 1), nicht jedoch in BITSCH & BITSCH
(2004). Die molekulargenetischen Ergebnisse sprechen
eindeutig für die Monophylie der Diplura (WHEELER et
al. 2001; KJER 2004; KJER et al. 2006; GIRIBET et al.
2004: Abb. 2).

†Testajapyx aus dem Karbon wurde von KUKALOVÁ-
PECK (1987: Abb. 1-9; 1991) als Diplure eingestuft. Die-
ses Tier war jedoch anscheinend ectognath (mit freilie-
genden Mundwerkzeugen) und besaß wohlentwickelte
Komplexaugen und Palpen – imGegensatz zu allen rezen-
ten Dipluren; andererseits waren aber die Cerci zangen-
förmig wie bei den Japygidae. Die Zugehörigkeit dieses
Fossils zu den Diplura oder sogar Japygina (Zangen!) wür-
de die Annahme zahlreicher Parallelentwicklungen be-
deuten, jedoch ist eine solche Stellung nur sehr schlecht
begründet (die in KUKALOVÁ-PECK 1987, 1991 genann-
ten möglichen Synapomorphien sind wenig überzeugend;
siehe auch BITSCH 1994; KRISTENSEN 1997).

4.2. Monophylie der Insecta

Für die Insekten ist Monophylie von morphologi-
scher Seite äußerst überzeugend begründet, und sie wird
auch von molekulargenetischer Seite durchgehend be-
stätigt (KJER 2004; KJER et al. 2006; 18S+28S rDNA
Baum in WHEELER et al. 2001; GIRIBET et al. 2004: Abb.
2; REGIER et al. 2005; MALLATT & GIRIBET 2006). In der
phylogenetischen Analyse von BEUTEL & GORB (2006)
sind die Insecta die bei weitem am stärksten unterstütz-
te Teilgruppe innerhalb der Hexapoden, und auch in
BITSCH & BITSCH (2004) ist ihre Monophylie eindeutig.
Die Insecta werden oft auch als Ectognatha bezeichnet;
dieser Name bezieht sich auf die vermutlich plesiomor-
phe (ursprüngliche) Eigenschaft, dass die Basis der

Mundwerkzeuge frei liegt und nicht von langen Wan-
genfalten seitlich umwachsen ist wie bei den entogna-
then Gruppen Collembola, Protura und Diplura. Sehr
kurze Wangenfalten sind jedoch auch bei ursprüngli-
chen Insecta vorhanden (z.B. STURM & MACHIDA

2001: Abb. 8.7. a für Archaeognatha).

Apomorphien, die sich in allen großen Teilgruppen
der Insecta finden, sind u.a.: (1) Der Bau der Antennen
mit Muskulatur nur im Basalglied (Scapus) und dem
Johnstonschen Organ – ein Sinnesorgan, das die Auslen-
kung der Antenne misst – im zweiten Glied (Pedicellus);
die restlichen, muskellosen Antennenglieder werden als
Flagellum zusammengefasst. Die Antennen der anderen
Hexapodengruppen haben Muskulatur in allen Gliedern
bis auf das letzte, ein Johnston’sches Organ fehlt. (2) Im
kutikularen Innenskelett des Kopfes verbinden sich die
hinteren Tentorialarme der beiden Seiten in der Kopf-
mitte zu einem stabilen Querrohr (KOCH 2000a); viel-
leicht sind auch die hinteren Tentorialarme insgesamt ei-
ne Autapomorphie der Insecta (BITSCH & BITSCH 2002).
(3)Der Prätarsus, das krallentragende letzte Beinglied, ist
stark reduziert, und die Krallen gelenken mit dem dista-
len Rand des letzten Tarsengliedes. (4) Der Tarsus der
Beine ist in mehrere Glieder unterteilt. (5) Das letzte
(11.) Tergit des Abdomens trägt einen langen, geringel-
ten medianen Fortsatz, das Terminalfilum (= Paracercus),
das allerdings innerhalb der Pterygota nur noch bei den
Ephemeroptera in dieser Form erhalten ist. (6) Im Gefäß-
system sind die Antennengefäße von der Aorta getrennt
(PASS 1991, 1998, 2000; PASS et al. 2006). (7) BITSCH &
BITSCH (2004) nennen ferner die Mündung der Labial-
drüsen an der vorderen Basis des Labiums, innerhalb ei-
nes zwischen Labium und Hypopharynx gelegenen Rau-
mes (= Salivarium).

In der Embryonalentwicklung ist kennzeichnend,
dass (8) die Serosa die Unterseite des Embryos von bei-
den Seiten her überfaltet und so vorübergehend eine
unter ihm liegende Höhle bildet; Teile der inneren Fal-
tenwand werden vom Embryo abgegeben und sind somit
als Amnion zu bezeichnen (MACHIDA 2006). Die Über-
faltung, die im weiteren Verlauf der Embryonalentwick-
lung wieder aufgelöst wird, ist bei Archaeognatha sehr
kurzlebig. Ferner sind bei Embryonen der Insecta (9) die
Extremitäten des 1. Abdominalsegments vorüberge-
hend als drüsige Pleuropodien ausgebildet.

Von besonderer Bedeutung ist (10) die Bildung ei-
nes Ovipositors (Legerohr) an der Ventralseite der Ab-
dominalsegmente 8 und 9 der Weibchen (zur morpholo-
gischen Grundausstattung siehe KLASS 2003a). Die
Hauptelemente dieser komplexen Struktur sind die Co-
xite der beiden Segmente (Valviferen), deren zu Valven
verlängerte Coxalbläschen (1. und 2. Valven oder Gon-
apophysen; BITSCH 1994), die nach hinten verlängerten
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Coxalloben des 9. Segments (3. Valven oder Gono-
placs) sowie mehrere kleine Sklerite an der Basis (u.a.
Reste der eigentlichen Sternite). Die 1. und die 2. Gon-
apophysen einer Seite sind durch ein Nut-und-Feder-
System der Länge nach miteinander verfalzt, und die
vier Gonapophysen umschließen gemeinsam einen Ei-
kanal. Die weibliche Geschlechtsöffnung liegt ur-
sprünglich noch am Hinterrand des 7. Abdominalseg-
ments (so bei Archaeognatha und Zygentoma), von wo
aus die Eier nach hinten in den Eikanal eingeschleust
werden. Sklerite am seitlichen Vorderrand des 9. Abdo-
minalsegments (das Gonangulum und seine Vorläufers-
klerite) bilden eine Formation, die eine koordinierte ge-
genseitige Bewegung der Gonapophysen gestattet, wo-
durch diese langsam in ein Medium oder einen Spal-
traum eingeschoben werden können, wohin die Eier
dann gezielt abgelegt werden können. Das Medium bie-
tet den Eiern Schutz und ist oft selbst die Nahrungs-
grundlage für die schlüpfenden Larven (z.B. lebendes
Pflanzengewebe). Durch geringe Änderungen in seiner
Länge und Ausgestaltung (z.B. Härte, Besatz mit Säge-
zähnen) kann der Ovipositor an verschiedene Eiablage-
Substrate angepasst werden. Das Spektrum reicht vom
kurzen, stämmigen Sägewerkzeug der Libellen bis hin
zum dünnen, oft mehr als körperlangen Legebohrer der
Schlupfwespen. Durch seine funktionelle Vielfältigkeit
ist der Ovipositor sicher ein Organ, das viel zum großen
Erfolg der Insekten beigetragen hat – auch wenn er spä-
ter bei vielen Untergruppen der Pterygota wieder redu-
ziert wurde. Die Gonapophysen sind übrigens bei vielen
Archaeognatha und Zygentoma auch bei den Männ-
chen vorhanden; früher wurden sie oft als „Parameren“
bezeichnet.

4.3. Beziehungen
Collembola – Protura – Diplura – Insecta

Die Zusammenfassung der Collembola, Protura und
Diplura als „Entognatha“ (z.B. in HENNIG 1969) beruh-
te einerseits auf einfachen Reduktionen, v.a. der (1)
Komplexaugen und (2) Malpighischen Gefäße, ande-
rerseits (3) auf der Entognathie, d. h. dem Einschluss der
Mandibeln und Maxillen in ein Mundrohr. Diese Hypo-
these wird heute kaum mehr vertreten, vor allem weil
die Grundzüge der ontogenetischen Entstehung und
Adultarchitektur der Entognathie bei Collembola und
Protura einerseits (= Ellipura) und den Diplura anderer-
seits sehr unterschiedlich sind (KOCH 1997; IKEDA &
MACHIDA 1998; MACHIDA 2006; KRISTENSEN 1997). Bei
allen Gruppen bildet sich das Mundrohr dadurch, dass
Mandibeln und Maxillen von seitlichen Wangenfalten
(= Cranialfalten) überwachsen werden, deren vordere
und hintere Ränder sich mit dem Labrum (vorne) und
dem Labium (hinten) zu einem geschlossenen Rohr ver-
binden. Mandibeln und Maxillen sind bei den Ellipura

jeweils einzeln in eine Kiefertasche versenkt, bei Diplu-
ra gemeinsam. Bei Ellipura werden die basalen Teile des
Labiums durch posteroventrale Ausläufer der Wangen-
falten vom Hinterhauptsloch getrennt, bei Diplura
bleibt der Kontakt Labium–Hinterhauptsloch erhalten.
Wangenfalten, wie sie bei den entognathen Gruppen
die Seitenteile des Mundrohres bilden, treten in sehr
kurzer Form auch bei Archaeognatha und der Gattung
Tricholepidion (STANICZEK 2000) auf, so dass sie vermut-
lich zur Grundausstattung der Hexapoda gehören und
eine parallele Verlängerung bei Ellipura und Diplura
recht plausibel erscheint.

Andere Argumente sprechen für eine nähere Ver-
wandtschaft von Dipluren und Insekten und stehen da-
mit direkt der Entognatha-Hypothese entgegen. Vor al-
lem (1) zeigt das Flagellum (= Geißel) der Spermatozo-
en bei Diplura (Campodeina und Japygina) und Insecta
eine Weiterentwicklung, die den Ellipura fehlt: Das üb-
liche Axonem des Flagellums, mit 2 zentralen Mikrotu-
buli und 9 in Form eines Zylinders angeordneten peri-
pheren Doppel-Mikrotubuli, ist von einem weiteren Zy-
linder aus 9 Mikrotubuli umgeben (DALLAI 1998; JAMIE-
SON et al. 1999). (2) In der Embryonalentwicklung bil-
det sich nur bei Insecta und Diplura eine sekundäre Em-
bryonalhülle (das Amnion), die durch Zellteilungen
entlang der Ränder des Embryos um das Ei herumwächst
und die primäre Embryonalhülle (die Serosa) verdrängt
(MACHIDA 2006: Abb. 4). Ein Reduktionsmerkmal
kommt noch hinzu: (3) Die bei vielen „Myriapoden“
(HAUPT 1973) und vermutlich auch bei Malacostracen
(KLASS & KRISTENSEN 2001) am Kopf vorhandenen
Temporalorgane (Tömösvarysche Organe) sind bei Col-
lembola („Postantennalorgane“) und Protura („Pseudo-
culi“) erhalten, fehlen aber immer bei Diplura und In-
secta. (4) Das Vorhandensein von Rektalampullen und
-papillen am Enddarm kommt als weitere Synapomor-
phie der Diplura und Insecta in Frage (BITSCH & BITSCH
1998), doch sollten weitere Taxa untersucht werden.
Auch die ähnliche Reduktionsform der abdominalen
Extremitäten stützt vielleicht die Verwandtschaft der
beiden Taxa: Coxitplatten (oft mit dem Sternum ver-
wachsen), denen Styli und Coxalbläschen aufsitzen.
Weitere von KUKALOVÁ-PECK (1991) postulierte apo-
morphe Gemeinsamkeiten im Bau der abdominalen Ex-
tremitäten (v.a. der Coxite) müssten noch durch einen
Vergleich der Muskulatur untermauert werden. Merk-
male der Beinkrallen (paarig) und der Cerci stützen
vielleicht ebenfalls eine Gruppe Diplura + Insecta, ihre
phylogenetische Interpretation ist allerdings zu mehr-
deutig.

Die Zusammenfassung von Collembola und Protura
als Ellipura ist morphologisch nicht sehr gut begründbar
(z.B. KOCH 1997, 2000a, b, 2001), was sich auch in den
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kladistischen Analysen von BITSCH & BITSCH (1998,
2000, 2004), GIRIBET et al. (2004: Abb. 1) und BEUTEL
& GORB (2001, 2006) zeigt. Das stärkste Argument ist
(1) die spezielle Form der Entognathie (siehe oben). Ei-
ne weitere apomorphe Gemeinsamkeit ist (2) die fur-
chenartige „linea ventralis“ entlang der ventralen Mit-
tellinie von Labium und Halsbereich, die sich von den
Öffnungen der Labialdrüsen aus nach hinten erstreckt
(siehe WILLMANN 2005a: Abb. A. 6). Ob (3) die An-
bindung von hinteren Teilen des (reduzierten) Prono-
tums an das Mesonotum eine weitere Synapomorphie
von Collembola und Protura sein kann, ist zweideutig
(BITSCH & BITSCH 2000; BRETFELD 1963). (4) Mögli-
cherweise ist auch eine Umbildung distaler Teile der Ex-
tremitäten der vordersten Abdominalsegmente zu bla-
senartigen Strukturen eine Synapomorphie der beiden
Taxa; bei Collembola sind diese Strukturen nur am 1.
Abdominalsegment vorhanden und mitsamt der Extre-
mität median verwachsen: Endbläschen des Ventraltu-
bus; bei Protura findet man sie maximal an den Segmen-
ten 1-3. Diese Elemente zeigen wahrscheinlich keine
Lageübereinstimmung mit den Coxalbläschen der Di-
plura und basalen Insecta (KLASS & KRISTENSEN 2001).

Widersprüche zur Monophylie der Ellipura kommen
einerseits aus der Embryologie. Die Protura sind die ein-
zigen Hexapoden, bei denen die primäre Embryonalhül-
le (Serosa) zur Bildung der definitiven Dorsalwand des
Tieres beiträgt, was mit Crustaceen und Myriapoden
übereinstimmt und damit für Hexapoden plesiomorph
erscheint. Der Verlust dieser Eigenschaft der Serosa
spricht für ein Monophylum Collembola + Diplura +
Insecta (MACHIDA 2006).

Auch die molekulargenetischen Analysen wider-
sprechen der Monophylie der Ellipura. Ganz im Wider-
spruch zu allen morphologischen Argumenten erschei-
nen dort meist die Diplura und Protura als Schwester-
gruppen (KJER 2004; KJER et al. 2006; WHEELER et al.
2001: 18S+28S rDNA Stammbaum; GIRIBET et al.
2004: Abb. 2; MALLATT & GIRIBET 2006); dieses Ergeb-
nis findet sich unter Verwendung ganz unterschiedli-
cher Datensätze und Analyseverfahren, oft mit starker
Unterstützung. Die Collembola resultieren meist als
Schwestergruppe der Diplura + Protura (KJER 2004;
KJER et al. 2006; MALLATT & GIRIBET 2006), in Entspre-
chung zu HENNIGs (1969) Entognatha-Hypothese, nur
in WHEELER et al. (2001) sind sie die Schwestergruppe
der Insecta. (In GIRIBET et al. 2004 ist dazu keine Aus-
sage enthalten, da die Hexapoda nicht als Monophylum
erscheinen.)

Damit bleiben insgesamt die Beziehungen zwischen
Collembola, Protura, Diplura und Insecta recht unklar,
und die Monophylie der Diplura steht ebenfalls immer
noch zur Diskussion.

5. Die basalen Verzweigungen
innerhalb der Insecta

Es steht heute außer Frage, dass die basale Schwes-
tergruppenbeziehung innerhalb der Insecta zwischen
den Archaeognatha und den Dicondylia liegt; beide Ta-
xa sind durch Autapomorphien gut begründet. Die Di-
condylia umfassen die Zygentoma (Fischchen) und die
Pterygota sowie die enigmatische, Fischchen-artige
Gattung Tricholepidion, die formell den Zygentoma zuge-
ordnet wird. Für die Pterygota ist Monophylie sehr gut
begründet, v.a. durch den Flugapparat. Die Monophylie
der Zygentoma (exkl. Tricholepidion) ist jedoch fragwür-
dig, und die phylogenetische Position von Tricholepidion
ist ungeklärt. Nur ausnahmsweise erscheinen in mole-
kulargenetischen Analysen mit einer geringen Zahl von
Hexapodentaxa die Archaeognatha + Zygentoma als
die Schwestergruppe (REGIER et al. 2005) oder als eine
Teilgruppe (GIRIBET et al. 2004: Abb. 2) der Pterygota.

5.1. Monophylie der Archaeognatha

Autapomorphien der Archaeognatha sind u.a. (1)
die sehr großen, dorsal zusammenstoßenden Komplex-
augen, (2) die Zweilappigkeit der labialen Fortsätze
Glossa und Paraglossa, (3) ein dreieckiger Fortsatz am 1.
Glied der Maxillarpalpen (STURM & MACHIDA 2001:
Abb. 8. 8) sowie (4) das Fehlen von Tracheenstigmen
am 1. Abdominalsegment. BITSCH & BITSCH (2004)
nennen weitere mögliche Autapomorphien dieser ins-
gesamt recht einheitlichen Insektengruppe.

5.2. Monophylie der Dicondylia

Die Dicondylia zeigen mehrere Autapomorphien,
von denen (1) das zusätzliche vordere Mandibelgelenk
(zwischen Mandibelbasis und Rand der Kopfkapsel) die
bekannteste und vielleicht funktionell interessanteste
ist. Untersuchungen der letzten Jahre haben gezeigt,
dass dieses Merkmal recht komplex ist (STANICZEK
2000; FÜRST VON LIEVEN 2000; KOCH 2001: 153). Das
Gelenk zeigt bei den Zygentoma, Tricholepidion und den
Larven der Ephemeroptera (bei [sub]imaginalen Ein-
tagsfliegen sind die Mundwerkzeuge atrophiert) noch
eine sehr lockere Fügung, die eine 3-dimensionale Be-
wegung erlaubt; eigentlich besteht im vorderen Mandi-
belgelenk vielmehr eine doppelte Artikulation, eine mit
der Basis des vorderen Tentorialarms, eine mit dem
Rand des Clypeus. Nur bei Odonata und Neoptera fin-
det sich ein fest gefügtes Kugelgelenk. Ein Vorstadium
zur Ausbildung des vorderen Mandibelgelenkes mag da-
rin gesehen werden, dass auch bei Collembola, Diplura
und Archaeognatha eine Interaktion zwischen dem vor-
deren Teil der Mandibel und dem Rand der Kopfkapsel
zu erkennen ist. Bei Collembola zeigen die einander ge-
genüberliegenden Teile gelenkartige Differenzierungen;
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bei Archaeognatha wird der Kontakt der Skleritränder
dadurch bewirkt, dass die dazwischenliegende Membran
sehr schmal ist (KOCH 2001). KOCH (2001) räumt mit
Bezug auf die gelenkartigen Strukturen bei Archae-
ognatha und Collembola die Möglichkeit ein, dass das
vordere Mandibelgelenk nicht eine Autapomorphie der
Dicondylia sondern eine Plesiomorphie der Hexapoda
ist, d. h. bei den nicht-dicondylen Gruppen sekundär
wieder vereinfacht wurde. Die doppelte Gelenkung der
Mandibel ist außerdem nicht nur bei den Dicondylia
sondern auch bei einigen „Myriapoden“ und Crustaceen
vorhanden (BITSCH & BITSCH 2004: 518). Damit ist die
phylogenetische Interpretation dieses Merkmals insge-
samt recht unsicher geworden.

Weitere Apomorphien der Dicondylia (einschließ-
lich Tricholepidion), die sich an der Kopfkapsel zeigen,
hängen vermutlich funktionell mit der Dicondylie der
Mandibel zusammen: sie bewirken eine Verfestigung be-
stimmter Partien der Kopfkapsel, die somit einem stär-
keren Biss der Mandibel standhalten kann, und durch
sie werden auch die Ansatzflächen für Muskeln vergrö-
ßert. Dazu gehören (2) der Epistomalsulcus (= Clypeo-
frontalsulcus), eine quer von der linken zur rechten
Mandibelbasis verlaufende Einfaltung der Kutikula
(„Naht“), die den Bereich zwischen den Mandibelbasen
versteift; dieser Sulcus bildet die Grenze zwischen den
Kopfregionen Clypeus (Kopfschild) und Frons (Stirn)
(BITSCH & BITSCH 2000; parallel auch bei Chilopoden
entstanden). (3) Am Kopfinnenskelett verschmelzen
die vorderen Arme des Tentoriums im Kopfinnern, was
ebenfalls zur Querversteifung der Kopfkapsel beiträgt.
(4) Am dorsalen Hinterrand des Kopfes ist der dortige
Abschnitt des Postoccipitalsulcus nach innen vertieft
(siehe STANICZEK 2000); der Unterschied zu den Ar-
chaeognathen scheint aber nicht sehr deutlich zu sein.

Der schrittweise Ausbau des vorderen Mandibelge-
lenkes – falls dies die richtige Lesrichtung ist – und der
Kopfsulci (Kopf„nähte“) ermöglicht den Dicondylia die
Aufnahme immer festerer Nahrung und schließlich die
Anpassung an viele neue Nahrungsquellen. Diese korre-
lierten Neuerungen sind neben dem Ovipositor sicher
ein weiteres Schlüsselmerkmal für den Artenreichtum
und die ökologische Diversität der Insekten.

Eine weitere Apomorphie trifft zumindest auf Zy-
gentoma und Pterygota zu (bei Tricholepidion nicht un-
tersucht): (5) Im Tracheensystem sind Verbindungen
zwischen allen aufeinanderfolgenden Segmenten (Kom-
missuren) und zwischen linker und rechter Seite (Kon-
nektive) regelmäßig ausgebildet. Einzelne Quer- und
Längsverbindungen wurden auch im Thorax von Ar-
chaeognathen nachgewiesen (STOBBART 1956; STURM
& MACHIDA 2001). Diplura besitzen Längsverbindun-
gen aber höchstens eine Querverbindung im hinteren
Abdomen (BITSCH & BITSCH 1998). (6) Die Präsenz ei-

nes unpaarigen Eizahns im Stirnbereich der Kopfkapsel
des schlupfreifen Embryos könnte ebenfalls eine Aut-
apomorphie der Dicondylia sein (STURM & MACHIDA

2001: 173); er ist u.a. für Zygentoma, Odonata, Derma-
ptera, Plecoptera und Neuroptera bekannt (siehe KLASS

2003: 112), nicht aber für Archaeognatha. (7) STURM
& MACHIDA (2001: 153, 173) nennen ferner die Mikro-
pyle (Befruchtungspore) am Ei.

Lange wurde das sogenannte Gonangulum, ein spe-
zielles paariges Gelenksklerit an der Basis des Oviposi-
tors, für eine der überzeugendsten Autapomorphien der
Dicondylia gehalten. Dies ist aber mittlerweile zumin-
dest sehr zweideutig (KLASS 2003a: 202; unpubl. Ergeb-
nisse). Das Gonangulum setzt sich aus zwei Komponen-
ten zusammen, einem anteromesalen und einem poste-
rolateralen Sklerit; beide sind vermutlich Teile der Ex-
tremitätenbasis des 9. Abdominalsegments, das erstere
könnte aber auch dem eigentlichen Sternum angehö-
ren. Beide Komponenten sind bei Archaeognatha vor-
handen und voneinander getrennt (Laterocoxit und
Präcoxit in BITSCH 1974; siehe KLASS 2003a: Abb. 64).
Bei den Zygentoma, bei Tricholepidion (KRISTENSEN

1997), bei den meisten Neopteren, die einen Ovipositor
besitzen, und bei der Odonaten-Gattung Epiophlebia
sind die beiden Komponenten jederseits zu einem Skle-
rit verschmolzen. Bei den restlichen Ovipositor-tragen-
den Odonata und vermutlich auch bei einigen ur-
sprünglichen Dermaptera sind sie noch deutlich ge-
trennt – wie bei den Archaeognatha (KLASS 2003a).
(Ephemeroptera haben den Ovipositor vollständig ver-
loren und können daher zu dieser Fragestellung nicht
beitragen.) Alle genannten Dicondylia unterscheiden
sich jedoch von den Archaeognatha darin, dass das vor-
dere Teilsklerit zur Mitte hin mit der Basis der 1. Gon-
apophysen ein Gelenk bildet; ob dies eine Autapomor-
phie der Dicondylia sein könnte bleibt ungewiss, da die
Lesrichtung des Merkmals nicht geklärt ist.

Auch für weitere interessante Merkmale ist die Po-
larität zweideutig: Archaeognatha, Zygentoma und
Ephemeroptera besitzen ein Septum, das das Lumen des
Cercus vom restlichen Hämolymphraum trennt und
den Hämolymphstrom lenkt. Diese Septen sind bei Zy-
gentoma und Ephemeroptera muskulär, nicht aber bei
Archaeognatha (GEREBEN-KRENN & PASS 1999, 2000;
PASS et al. 2006). Die Dicondylia zeigen in der Ontoge-
nese eine vollständig superfizielle Furchung (KRISTEN-
SEN 1997; STURM & MACHIDA 2001: 173), doch das
Merkmal ist phylogenetisch nicht eindeutig interpre-
tierbar (siehe Daten in BITSCH & BITSCH 1998). Das-
selbe gilt für das Vorkommen eines speziellen kristalli-
nen Proteins („crystallomitin“) in den modifizierten
Mitochondrien („mitochondrial derivatives“) des Sper-
matozoenflagellums (zur Verteilung über die Taxa siehe
u.a. JAMIESON et al. 1999).
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Die Monophylie der Dicondylia wird von allen kladis-
tischen Analysen morphologischer Merkmale bestätigt
(BEUTEL & GORB 2001, 2006; BITSCH & BITSCH 2004; GI-
RIBET et al. 2004: Abb. 1) sowie von fast allen molekular-
genetischen Analysen (KJER 2004; KJER et al. 2006;
WHEELER et al. 2001: 18S+28S rDNA Stammbaum; MAL-
LATT & GIRIBET 2006; Ausnahmen siehe oben).

5.3. Monophylie der Zygentoma
(ohne Tricholepidion)

Auch unter Ausschluss der Gattung Tricholepidion ist
die Monophylie der Zygentoma – mit den Untergruppen
Lepismatidae, Nicoletiidae (inkl. Atelurinae), Protrine-
muridae und Maindroniidae (KOCH 2003) – schwer zu
begründen. Oft genannt wird der flache Habitus mit ei-
ner horizontalen Orientierung der dorsoventral abge-
flachten Coxen und Femora (KOCH 2003; BITSCH &
BITSCH 2004; WILLMANN 2005a). Hier ist anzumerken,
dass ein solcher Habitus eine günstige Ausgangsform bil-
det für die Entstehung des Fluges nach der Hypothese
von HASENFUSS (2002), die meiner Meinung nach insge-
samt sehr überzeugend ist (siehe Abschnitt 5.4.). Es han-
delt sich also vielleicht um den ursprünglichen Habitus
der Dicondylia. Bei Tricholepidion ist diese Eigenschaft
weniger deutlich als bei den (restlichen) Zygentoma.

Die runden Linsen der Komplexaugen-Ommatidien
sind angesichts der allgemeinen Reduktion der Augen bei
Zygentoma ebenfalls nicht sehr überzeugend. Andere
Merkmale, die zur Begründung monophyletischer Zygen-
toma genannt wurden, schließen notwendigerweise viele
Homoplasien ein (Fehlen der Superlinguae des Hypopha-
rynx, Erweiterung des Endgliedes der Labialpalpen, Ver-
lust der Ocellen), sind strukturell uneinheitlich (Konju-
gation der Spermatozoen), oder entsprechen vielleicht
Strukturen bei Pterygota (Gelenk der Cerci) – und sind
daher nicht aufschlussreich (siehe BITSCH & BITSCH
2004: 542). Da die meisten der letztgenannten Merkma-
le auch auf Tricholepidion zutreffen und als Synapomor-
phien von Zygentoma und Tricholepidion in Frage kom-
men, werden sie in Abschnitt 5.5. nochmals aufgegriffen.

KOCH (2003) nennt als eine den Lepismatidae und
Maindroniidae gemeinsame Apomorphie flügelartige
Vorsprünge an den vorderen Armen des Tentoriums, an
denen Teile des Mandibeladduktors entspringen.
Gleichartige Elemente sind unter den Pterygota zumin-
dest von Mantodea und Phasmatodea bekannt (K.-D.
Klass eingereichtes Manuskript), und in diesem Bereich
des Tentoriums setzt auch ein Mandibeladduktor an
(Muskel 21 in LEVEREAULT 1938); die phylogenetische
Interpretation des Merkmals ist daher unklar.

Gegen die Monophylie der Zygentoma spricht u.a.
die Verschmelzung der vorderen und hinteren Teile des
Tentoriums bei Zygentoma-Maindroniidae und Pterygo-

ta (KOCH 2003), die als Synapomorphie dieser beiden
Taxa interpretiert werden könnte. Zygentoma zeigen
bezüglich des Vorhandenseins von Styli und Coxalbläs-
chen und der Verwachsung von Coxiten und Sternum
an den Abdominalsegmenten 1-7 sehr unterschiedliche
Zustände; da bei Pterygota an diesen Segmenten immer
Styli und Coxalbläschen fehlen sowie Coxite und Ster-
num verwachsen sind, könnten aus diesem Merkmals-
komplex Synapomorphien für Pterygota und Teilgrup-
pen der Zygentoma abgeleitet werden. Es haben hier
aber sicher viele Parallelentwicklungen stattgefunden,
und paläozoische Fossilien scheinen zu zeigen, dass bei
frühen Pterygota noch Styli vorhanden waren (u.a. Na-
murodiapha in KUKALOVÁ-PECK 1990).

Die molekulargenetischen Analysen von GIRIBET et
al. (2004: Abb. 2) und REGIER et al. (2005) enthalten
Vertreter mehrerer Familien der Zygentoma: Lepismati-
dae und Nicoletiidae. In beiden Arbeiten bilden die
zwei Taxa ein Monophylum, allerdings bilden auch Ar-
chaeognatha und Zygentoma zusammen ein Monophy-
lum. Letzlich können daher auch diese Ergebnisse die
Monophylie der Zygentoma nicht wirklich belegen.

5.4. Monophylie der Pterygota

Die Monophylie der geflügelten Insekten ist heute
allgemein akzeptiert. Abgesehen vom Flugapparat (siehe
unten) wird diese Hypothese von zwei Merkmalen des
Kreislaufsystems gestützt (PASS 1991, 1998; PASS et al.
2006): (1) Verlust des den Ösophagus umgreifenden
Ringgefäßes am Vorderende der Aorta (Gefäß nachge-
wiesen bei Collembola, Diplura, Archaeognatha und Zy-
gentoma). (2) In den Beinen verlaufen bindegewebige
Diaphragmen, die die distal- und basalwärts gerichteten
Hämolymphströme voneinander trennen. (3) Am kuti-
kularen Innenskelett des Kopfes sind die vorderen und
die hinteren Teile des Tentoriums miteinander ver-
schmolzen – ein Merkmal, das aber auch die Zygentoma-
Maindroniidae zeigen (KOCH 2003). (4) Der fast voll-
ständige Verlust des bindegewebigen Innenskeletts in
Thorax und Abdomen (u.a. BOUDREAUX 1979: 188; sie-
he Kapitel 7 zu Resten bei Dictyoptera). ROUSSETs
(1973) Vergleich der Zygentomen Thermobia und Ni-
coletia indiziert, dass zumindest im Abdomen der Um-
fang dieses Innenskeletts auch innerhalb der Zygento-
men stark variiert. Überhaupt wären aus einem Ver-
gleich dieser Elemente bei Diplura, Archaeognatha und
verschiedenen Zygentoma interessante Merkmale zu er-
warten; viele Daten dazu sind bereits verfügbar (Zitate
und initiale Diskussion in BITSCH & BITSCH 2002). (5)
Die seitlichen Teile des 11. Abdominaltergits sind redu-
ziert und fragmentiert oder fehlen ganz. Dies hat auch
die Konsequenz, dass die dorsale Basis der Cerci mit dem
Hinterrand des 10. Abdominaltergits in Kontakt kommt
(KLASS 2001). Dieses Merkmal sollte jedoch noch für
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weitere Zygentomen-Taxa untersucht werden. (6) Ein
zusammenfassender Vergleich der Literaturdaten ist für
die seitlichen Halssklerite (Laterocervicalia in der Mem-
bran zwischen Kopfkapsel und Prothorax) nötig; ihre
Abgliederung von den Sklerotisierungen des Prothorax
könnte eine weitere Autapomorphie der Pterygota sein
(BOUDREAUX 1979: 189; WEIDNER 1982: 154).

Die primär flügellosen Hexapoden produzieren
Spermapakete (Spermatophoren), die vom Männchen
abgesetzt und dann vom Weibchen aufgenommen wer-
den. Pterygota zeigen dagegen eine direkte Begattung:
Spermatophoren (oder Sperma) werden über ein Kopu-
lationsorgan von männlichen Organen auf weibliche
Organe übertragen. Ob diese direkte Begattung eine
Autapomorphie der Pterygota ist, ist fraglich, da die
Übertragung von der männlichen Genitalöffnung aus-
gehend bei Ephemeroptera und Neoptera über männli-
che Kopulationsorgane am 9. Abdominalsegment direkt
auf das Weibchen erfolgt, bei den Odonata aber zu-
nächst, unter Einkrümmung des Abdomens, auf Kopula-
tionsorgane an den männlichen Abdominalsegmenten
2 und 3 übertragen wird. Paläozoischen Verwandten der
Odonata fehlen die Kopulationsorgane am vorderen
Abdomen vermutlich noch. BECHLY et al. (2001) neh-
men an, dass auch diese Tiere noch Spermatophoren ab-
gesetzt haben und die direkte Begattung bei Ephemero-
ptera und Neoptera parallel entstanden ist.

Das wichtigste Argument für die Monophylie der
Pterygota ist (7) der Besitz von Flügeln an Meso- und
Metathorax, der neben Ovipositor und Dicondylie der
Mandibel eine weitere Schlüsselinnovation in der He-
xapodenevolution darstellt. Das Vorkommen von ge-
aderten, flügelartigen Seitenlappen am Prothorax vieler
früher Pterygoten aus dem Karbon (u.a. BECHLY et al.
2001) zeigt, dass in der Frühphase der Flügelevolution
noch alle drei Thoraxsegmente involviert waren (siehe
Kapitel 8). Das Merkmal „Flügel“ ist ein sehr komplexes
und schließt viele Eigenschaften der Flügeladerung und
des Flügelgelenkes ein, die allen Pterygota gemeinsam
sind. Bei der Evolution des Fluges hat ferner auch das
restliche Skelettmuskelsystem des Thorax eine enorme
Umgestaltung erfahren, um den mechanischen Bedürf-
nissen gerecht zu werden (BOUDREAUX 1979; HASEN-
FUSS 2002). Ein Beispiel ist (8) die Bildung eines Scu-
tellums („Schildchen“) an Meso- und Metathorax, ein
durch eine bogenförmige Einfaltung der Kutikula abge-
grenzter hinterer Teil des Tergits. Neben seiner flugme-
chanischen Bedeutung hat das Scutellum die Funktion
eines Pumpengehäuses für den unter ihm liegenden, er-
weiterten Teil des Herzens; wenn dessen Lumen erwei-
tert wird, wird durch die Ostien Hämolymphe aus dem
hinteren Teil der Flügel eingesogen (PASS 2000).

In jüngerer Zeit wurde in der Literatur heftig disku-
tiert, von welcher Vorläuferstruktur die Flügel herzulei-

ten sind; davon hängen auch unterschiedliche Hypothe-
sen ab, welcher Funktion die Flügel in ihrer frühesten
Evolutionsphase gedient haben und ob sie im aquati-
schen oder terrestrischen Umfeld entstanden sind. Die
traditionelle Hypothese ist, dass sich die Flügel aus unbe-
weglichen seitlichen Duplikaturen (Paranota, lamellen-
artigen Erweiterungen) des Tergums entwickelt haben,
wie sie bei Zygentomen vorhanden sind, und die viel-
leicht dem Gleiten als Vorstufe des Fliegens gedient ha-
ben. Dem steht die Idee gegenüber, die Flügel seien aus
gelenkig abgesetzten Anhängen eines basalen Beinglie-
des hervorgegangen (wie sie bei Crustaceen vielfach vor-
kommen: Exite), die blattartig geformt waren und viel-
leicht als Kiemenblättchen fungierten (z.B. KUKALOVÁ-
PECK 1983, 1987, 1991). Beide Hypothesen (auch die
letztere!) nehmen an, dass die Paranota der Zygentoma
und die Flügel der Pterygota homolog sind. Nur nach der
letzteren Hypothese müsste aber die Flügellosigkeit –
oder zumindest die Unbeweglichkeit der Paranota – bei
den Zygentoma zwingend sekundär sein. Ihr gemäß wird
nämlich das basale Gelenk des Exiten als Vorläufer eines
Teils des Flügelgelenkes gesehen – ein Aspekt, der diese
Hypothese vielen attraktiv erscheinen ließ.

Die verschiedenen Hypothesen zur Entstehung der
Flügel sind eng verwoben mit der morphologischen
Deutung der seitlichen Sklerotisierung der Thoraxseg-
mente. Dabei ist heute fast allgemein akzeptiert, dass
diese aus basalen Gliedern der Beine (basal der Coxa!)
hervorgegangen sind (u.a. BITSCH 1994, 2001). Wie die
Evolution dieses Bereiches im Detail abgelaufen ist und
wie sich diese Prozesse bei den verschiedenen Gruppen
der Arthropoden und Hexapoden vergleichen, ist je-
doch strittig.

KUKALOVÁ-PECK (1991, 1997) interpretiert die seit-
lichen Sklerotisierungen des Hexapoden-Thorax als die
dorsalen Anteile von zwei basalen Beingliedern, der un-
teren „Subcoxa“ und der oberen „Epicoxa“ (beide mit
Exit). Die Teile der Epicoxa seien bereits im Grundplan
der Arthropoden als „Archipleuron“ in die Seitenwand
des Segments integriert worden (KUKALOVÁ-PECK 1997:
257). Für dieses Archipleuron nimmt sie an, dass es bei
Diplura, Zygentoma (KUKALOVÁ-PECK 1991: Abb.
6.1B) und Pterygota eng an den Seitenrand des Tergums
angebunden ist, und dass bei den beiden letzteren Taxa
der zugehörige Exit das Paranotum bzw. den Flügel bil-
det; bei Pterygota sind durch Fragmentierung des Ar-
chipleuron weitere (basale) Teile des Flügelgelenkes
entstanden (KUKALOVÁ-PECK 1997). Bei Archaeogna-
tha soll das Archipleuron hingegen ganz unterhalb der
(kurzen) Paranota liegen, die vom Tergum gebildet wer-
den. Die entscheidenden Punkte in der Diskussion sind:
(1) ob der die Paranota bzw. Flügel und ihre Basen um-
fassende Körperbereich als einem basalen Beinglied
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oder als der oberseitigen Körperwand (Dorsum) zugehö-
rig aufgefasst wird (eine Frage, die auf den betreffenden
Körperbereich bei den gesamten Arthropoden bezogen
werden kann, siehe z.B. Diskussionen in BITSCH 2001);
(2) ob die Paranota bzw. Flügel selbst aus seitlichen Du-
plikaturen des Dorsums (oder Tergums) entstanden sind
(vielleicht den bei vielen anderen Arthropoden vor-
kommenden Duplikaturen homolog; siehe BITSCH
2001) oder aus einem abgeflachten Exit der Beinbasis;
(3) ob der Bereich unterhalb der Paranota der Archae-
ognatha und anderer Arthropoden homolog ist mit dem
Bereich, der bei Zygentoma und Pterygota die Paranota
bzw. Flügel umfasst (wie von KUKALOVÁ-PECK 1997: 257
vorgeschlagen) – womit die Paranota bei Archaeogna-
tha (Teil des Dorsums) und Zygentoma (Teil der Epico-
xa) nicht homolog wären. Die Annahme einer Nicht-
Homologie der Paranota bzw. Flügel bei Zygentoma +
Pterygota und Archaeognatha steht im Widerspruch
zu ŠULCs (1927) Ergebnissen zum Tracheensystem dieser
Taxa. Das Muster der die Paranota und Flügel versor-
genden Tracheenäste (Ursprung und Verzweigung) ist
bei Pterygota und der Zygentome Lepisma sehr ähnlich,
aber auch bei der Zygentome Atelura und dem unter-
suchten Archaeognathen. Dies spricht für eine Homo-
logie dieser Elemente bei allen diesen Taxa. Es sollte fer-
ner möglich sein, die Annahme einer Nicht-Homologie
der Paranota bei Archaeognatha und Zygentoma an-
hand der seitlichen Thoraxmuskulatur zu testen.

Die Interpretation der Paranota der Zygentoma und
Flügel der Pterygota als Teile eines basalen Beinglieds
wird scheinbar von entwicklungsgenetischen Daten ge-
stützt (z.B. AVEROF & COHEN 1997; ABOUHEIF & WRAY

2002; siehe aber BITSCH 2001). Jedoch bedeutet die Tat-
sache, dass Gene, die die Entwicklung der Flügel regulie-
ren (pdm [nubbin], apterous; AVEROF & COHEN 1997),
bei Crustaceen auch in der Entwicklung der Beine expri-
miert werden, nicht notwendig, dass Flügel von Anhän-
gen eines Beingliedes abgeleitet sind. Dafür wäre viel-
mehr nachzuweisen, dass diese Gene bei Crustaceen
(und Archaeognathen) nicht in die Entwicklung der
dorsolateralen Teile der Thoraxsegmente involviert sind.

HASENFUSS (2002) hat eine sehr schlüssige Hypo-
these zur Enstehung der Flügel aus den Paranota der Zy-
gentoma entwickelt. Zygentomen-artige Vorfahren der
Pterygoten sollen phytophag auf den noch niedrigen
(ca. 0,5 m) Gefäßpflanzen des Devon gelebt haben. Für
den Wechsel zur nächsten Pflanze oder zur Flucht vor
Fressfeinden haben sie sich von der aktuellen Pflanze
fallen lassen. Eine geringe Gleitkomponente hat sie da-
bei der nächsten Pflanze nähergebracht bzw. ihren Lan-
depunkt vom Mittelpunkt des Suchkreises des Räubers
entfernt – in jedem Fall ein Vorteil. Experimente mit
Modellen haben gezeigt, dass ein Körperbau wie der der

Zygentoma sich für Insekten einer bestimmten Größe
(ca. 8mm lang) gut für ein solches moderates Gleiten
eignet, wobei die Beine nach hinten gerichtet und an
den Körper angelegt sein sollten. Die terminalen An-
hänge (Cerci und Terminalfilament) hätten u.a. die
Funktion, das Tier während des Falls in die optimale
Gleitposition zu bringen. Ein Ausbau des Gleitvermö-
gens bringt in jeder Evolutionsphase einen Selektions-
vorteil, bis hin zum aktiven Flug, der dem Tier ein direk-
tes Wechseln zur nächsten Pflanze ermöglicht. Die
durch Selektion hin zu verbessertem Gleiten bewirkte
Verlängerung der Paranota behindert jedoch anderer-
seits die Beweglichkeit der Tiere bei laufender Fortbe-
wegung am Boden mit seinen vertikal aufsteigenden
Pflanzenstängeln. Hier könnte die Selektion auf ein
Hochklappen der Paranota während der Fortbewegung
am Boden hingewirkt haben, also auf die Bildung einer
Gelenklinie an der Basis der Paranota – der erste Ansatz
zur Bildung eines Flügelgelenks. Zygentomen haben
Muskeln, die ein Hoch- und Herunterklappen der Para-
nota bewirken könnten (Dorsoventralmuskeln bzw. dor-
sale Längsmuskeln), und diese sind vermutlich die Vor-
läufer der ebenso angeordneten Hauptflugmuskeln der
Pterygota. Zygentomen haben ferner Muskeln, die die
Paranota aufeinanderfolgender Segmente verbinden –
ein Element, das bei den Pterygota völlig fehlt und dort
auch keinen Sinn macht. Ihre Präsenz ist vielleicht ein
Indiz dafür, dass Zygentoma primär flügellos sind (entge-
gen der Hypothese von J. Kukalová-Peck).

In morphologischer Hinsicht weist HASENFUSS

(2002) im Thorax von Lepisma drei Beinglieder basal
der Coxa nach, die jedoch nur noch im anterodorsalen
Bereich sklerotisiert sind, als Platten in der Seitenwand
des Segments liegen (Anapleurit, Katapleurit und Tro-
chantin) und untereinander Gelenke bilden. Er begrün-
det Homologien zwischen den Elementen dieser Sklerit-
gruppe und den verschiedenen seitlichen Sklerotisie-
rungselementen im Pterygoten-Thorax, wobei auch die
Muskeln und ihre jeweilige Funktion in die Betrachtung
eingeschlossen sind. Gemäß dieser Hypothese wären
u.a. (9) bestimmte Fusionen von Skleriten zwischen
Coxa und Flügelansatz (ehemals freie Beinglieder), (10)
eine umfangreiche Neusklerotisierung zuvor membranö-
ser Bereiche, (11) der Pleuralsulcus (eine innere Ver-
steifungsleiste zwischen Flügel- und Beinansatz), (12)
die Abtrennung des Basalar-Sklerits von den anderen
Sklerotisierungen des basalsten Beingliedes und (13)
die Entstehung des Subalar-Sklerits als Autapomor-
phien der Pterygota zu sehen.

Nach HASENFUSS (2002) verlangt der Flug einen
sehr ausbalancierten, statischen Körperbau, für noch im
Wachstum begriffene Individuen scheint Flug nicht
möglich zu sein. Dies würde erklären, warum bei pte-
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rygoten Insekten nur die Adulten fliegen, die Flügel
während des Larvallebens klein bleiben und üblicher-
weise keine Imaginalhäutungen mehr erfolgen. Insge-
samt bietet die Hypothese von HASENFUSS (2002) eine
kombinierte Erklärung für morphologische, funktionel-
le, palökologische und ontogenetische Aspekte und ist
dadurch im Gesamtbild sehr überzeugend.

5.5. Beziehungen
Tricholepidion – Zygentoma – Pterygota

Hier bestehen die beiden Hypothesen, dass entwe-
der Tricholepidion und Zygentoma näher verwandt sind,
oder Zygentoma und Pterygota. Für beide Hypothesen
lassen sich etliche Argumente anführen. Alle beinhal-
ten jedoch Probleme, entweder weil die Merkmalspola-
rität nicht eindeutig ist, oder weil die selbe Merkmals-
transformation mehrfach parallel abgelaufen sein muss
(Homoplasie).

Bei den Merkmalen, die für ein Monophylum Tri-
cholepidion + Zygentoma sprechen, trifft letzteres auf die
(1) Reduktion der Superlinguae des Hypopharynx zu,
die auch bei der großen Mehrzahl der Pterygota zu find-
en ist. (2) Ein verbreitertes letztes Glied der Labial-
palpen ist nicht nur bei Tricholepidion und Zygentoma
sondern auch bei manchen Pterygota und Archaeo-
gnatha zu finden (siehe STANICZEK 2000; STURM &
MACHIDA 2001: 86). (3) Die Verbindung einzelner
Spermatozoen zu Paaren oder Gruppen (Spermienkon-
jugation), die wohl bei Tricholepidion und allen Zygen-
toma-Familien vorkommt, ist bei den einzelnen Taxa
sehr unterschiedlich, die Homologie sehr fraglich (DAL-
LAI et al. 2001, 2002, 2004). (4) Die 4-Gliedrigkeit der
Labialpalpen (STANICZEK 2000) könnte wirklich eine
Synapomorphie von Tricholepidion und Zygentoma sein.
(5) Die horizontale Orientierung der dorsoventral abge-
flachten Coxen und Femora (WILLMANN 2003) ist
vielleicht eine Grundplaneigenschaft der Dicondylia,
da diese Form unter bestimmten Umständen ein Glei-
ten ermöglicht – als potenzielle Vorstufe des Fluges der
Pterygota (siehe Abschnitt 5.4.). (6) KOCH (2003) nen-
nt als Synapomorphie einen hakenartigen Gelenkkopf
an der dorsalen Basis der Cerci, der mit dem frei über-
stehenden Hinterrand des 10. Abdominaltergits gelenkt
(die Gelenkung überbrückt die seitlichen Teile des 11.
Tergits!); bei der Zygentomen-Untergruppe Ateluridae
fehlt das Gelenk. Hier lässt sich jedoch nicht aus-
schließen, dass dieses Gelenk der einfacheren Artikula-
tion homolog ist, die bei vielen Ephemeroptera und
Neoptera zwischen Cercalbasis und Hinterrand von
Tergit 10 besteht; bei Pterygota sind die seitlichen Teile
des 11. Tergits fragmentiert oder reduziert, und die Ge-
lenkpartner stehen in direktem Kontakt zueinander
(KLASS 2001; siehe unten). Das Gelenk wäre dann
möglicherweise eine Autapomorphie der Dicondylia.

WILLMANN (2003a: 17) nennt einen Muskel, der die
vorderen und die hinteren Teile des Tentoriums verbin-
det (dargestellt in STANICZEK 2000), als Synapomorphie
von Tricholepidion und Zygentoma. Ein ähnlicher Mus-
kel ist jedoch auch bei Archaeognatha vorhanden
(BITSCH 1963: 530), und für die Pterygota ist ein sekun-
därer Verlust des Muskels plausibel, da die vorderen und
hinteren Teile des Tentoriums verwachsen sind (siehe
Abschnitt 5.4.). Tricholepidion teilt mit der Zygento-
men-Untergruppe Nicoletiidae spezielle Sensillen an
der Unterseite des Terminalfilums der Männchen (WY-
GODZINSKI 1961; KRISTENSEN 1991), was für eine Zuord-
nung von Tricholepidion zu den Zygentoma sprechen
mag; eine Nachuntersuchung bei verschiedenen Zygen-
toma und Ephemeroptera empfiehlt sich jedoch.

STANICZEK (2000) und andere Autoren favorisieren
anhand morphologischer Merkmale die Gruppierung
Zygentoma + Pterygota. Mögliche Synapomorphien
sind (1) der völlige Verlust der seitlichen Wangenfalten
(die Basis der Mundwerkzeuge ist daher seitlich völlig
unbedeckt); (2) der Verlust der letzten Reste des binde-
gewebigen Innenskeletts im Kopf (Tricholepidion besitzt
noch das sogenannte zygomatische Ligament, das die
ventralen Adduktoren der Mandibel über die Körper-
mitte hinweg verbindet); und (3) der Ursprung des hin-
tersten Paares der Mandibel-Adduktoren vom Tentori-
um. Ein weiteres Argument ist vielleicht (4) die nicht-
segmentale Anordnung der Ovariolen der weiblichen
Gonaden. Dieser Zustand trifft auf die Pterygota und die
untersuchten Zygentoma zu (BARNHART 1961: 192;
BITSCH & BITSCH 1998), während bei der Dipluren-Un-
tergruppe Japygina, bei den Archaeognatha und bei Tri-
cholepidion die Ovariolen der segmentalen Gliederung
des Abdomens folgen (ŠTYS et al. 1993: Tab. 1, Abb. 2).

STANICZEK (2000) erwähnt als weiteres Merkmal die
Reduktion der Sklerotisierung am dorsalen Hinterrand
des Kopfes (Postocciput); dieser Bereich ist jedoch auch
bei den Archaeognatha sehr schmal (zumindest nach
BITSCH 1963: 509). Ein weiteres von STANICZEK (2000)
und WILLMANN (2003a) vorgetragenes Argument, das
Vorhandensein eines Muskels, der Mandibel und Hypo-
pharynx verbindet, ist wahrscheinlich nicht haltbar: Ein
ähnlich gelagerter Muskel ist auch bei Archaeognatha
und Collembola vorhanden (BITSCH 1963: 632).

Die Stellung von Tricholepidion kann auch anhand
der molekulargenetischen Analysen beurteilt werden,
die dieses Taxon einschließen: In KJER (2004) erscheint
Tricholepidion eigenartigerweise als Schwestergruppe der
Odonata (mit schwacher Unterstützung), in KJER et al.
(2006) als basaler Ast eines Monophylums Zygentoma,
in GIRIBET et al. (2004) vorzugsweise innerhalb der Zy-
gentoma. TERRY & WHITING (2005) erhalten Tricholepi-
dion unter Anwendung verschiedener Analysemetho-
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den als Schwestergruppe der Zygentoma + Pterygota.
Unter den morphologisch-kladistischen Analysen er-
halten GIRIBET et al. (2004) Tricholepidion als Schwes-
tergruppe der Zygentoma, bei BEUTEL & GORB (2001)
und BITSCH & BITSCH (2004) erscheint Tricholepidion
als Schwestergruppe der restlichen Dicondylia (keine
Auflösung in BEUTEL & GORB 2006).

Die Evidenzen zu den Beziehungen zwischen Tricho-
lepidion, Zygentoma und Pterygota sind also extrem wi-
dersprüchlich, den morphologischen wie auch den mo-
lekulargenetischen Bereich betreffend. Die Frage nach
der stammesgeschichtlichen Verwandtschaft zwischen
den drei Taxa muss daher als ungeklärt gelten. Es sei fer-
ner daran erinnert, dass auch die Monophylie der restli-
chen Zygentomen schlecht begründet ist, so dass die
Verzweigungen an der Basis der Dicondylia eigentlich in
großem Umfang unklar sind.

6. Die basalen Verzweigungen
innerhalb der Pterygota

Die phylogenetischen Beziehungen zwischen den
Ephemeroptera (Eintagsfliegen), Odonata (Libellen)
und Neoptera (die ganzen restlichen Pterygota) werden
seit langem sehr kontrovers diskutiert. Hier stehen sich
v.a. die Metapterygota-Hypothese, nach der Odonata
und Neoptera Schwestergruppen sind, und die Palae-
optera-Hypothese, nach der Odonata und Ephemeropte-
ra näher verwandt sind, gegenüber. Die Chiastomyaria-
Hypothese, die eine nähere Verwandtschaft zwischen
Ephemeroptera und Neoptera annimmt, wird heute
kaum mehr vertreten. In diesem Zusammenhang ist
noch eine auf das Paläozoikum beschränkte Insekten-
gruppe von Bedeutung: die Palaeodictyopteroidea, die
soweit bekannt durch ihre stechend-saugenden Mund-
werkzeuge als monophyletisch ausgewiesen sind. Der
Diskussion der phylogenetischen Beziehungen ist vo-
rauszuschicken, dass Merkmale des Flugapparates nur
schwer anzuwenden sind, da die basale Verzweigung der
Pterygota nicht bekannt ist und für Pterygota selbst kein
Außengruppenvergleich möglich ist (Die meisten Struk-
turelemente der Flügel sind ja Neubildungen der Ptery-
gota). Nur die Teilstrukturen des Flugapparates, für die
homologe Elemente bei Zygentoma zu identifizieren
sind, können zur Argumentation verwendet werden.

Aus morphologischer Sicht ist an der Monophylie
der Ephemeroptera wie auch der Odonata kaum zu zwei-
feln, da beide Taxa durch viele Spezialentwicklungen
charakterisiert sind. Die Monophylie der Neoptera ist
jedoch weitaus schwieriger zu begründen.

6.1. Monophylie der Neoptera

Die namengebende Eigenschaft der Neoptera ist
(1) deren Fähigkeit, die beiden Flügelpaare waagrecht
nach hinten zu schwenken, so dass sie flach oder dach-

förmig über dem Abdomen liegen, wobei die Vorder-
ränder nach ventrolateral weisen und die Vorderflügel
die Hinterflügel bedecken. Diese Fähigkeit beruht auf
einer speziellen Ausgestaltung eines der Flügelgelenk-
sklerite, des Axillare 3, und eines daran ansetzenden
Muskels. Der grundlegende funktionelle Vorteil der
Neopterie liegt in der Möglichkeit, sich zum Schutz
(vor Fressfeinden oder ungünstiger Witterung) zeitwei-
se in Spalträume zurückzuziehen. Den palaeopteren Ta-
xa mit ihren sperrig abstehenden Flügeln, die nur auf
und ab bewegt werden können, ist dies nicht möglich.
Die Neopterie bietet darüber hinaus die Option, sich
an das Leben in Spalträumen anzupassen (z. B. in der
Laubstreu, im Boden, unter Rinde) ohne die Flugfähig-
keit aufgeben zu müssen. Dies ist oft mit einer Verfesti-
gung der Vorderflügel verbunden, die so (auch) zu
Schutzorganen der zarteren Hinterflügel werden (Bil-
dung von moderat sklerotisierten Tegmina). Das Ex-
trem einer solchen Evolution zeigen die Neopteren-Ta-
xa, bei denen die Vorderflügel nur noch als Schutzorga-
ne fungieren und nicht mehr zum Flug beitragen (stark
sklerotisierte Elytren der Dermaptera und Coleoptera).
Damit ist die Neopterie sicher ein weiteres Schlüsseler-
eignis in der Evolution der Insekten und hat zu einem
großen Teil zur großen ökologischen Vielfalt der Neo-
ptera beigetragen. Funktionell mit der Neopterie ver-
knüpft ist die Entstehung von bestimmten Linien, ent-
lang derer die Hinterflügel längs gefaltet oder gebogen
werden, u.a. dann wenn sie nach hinten über das Ab-
domen gelegt werden (HAAS 2006; HÖRNSCHEMEYER &
WILLKOMMEN im Druck; BOUDREAUX 1979: 201). Dass
die Neopterie und die damit verbundenen strukturellen
Besonderheiten innerhalb der Pterygoten apomorph
sind erscheint zwar plausibel, ist aber nicht wirklich be-
gründbar (mangelnder Außengruppenvergleich) und
damit auch kein wirkliches Argument für die Mono-
phylie der Neoptera (siehe auch HÖRNSCHEMEYER &
WILLKOMMEN im Druck).

(2) Das Arolium, ein zwischen den Krallen des Prä-
tarsus liegender Haftlappen, ist vielleicht eine Autapo-
morphie der Neoptera (BEUTEL & GORB 2006), wurde
dann aber so oft wieder reduziert, dass es in der Analyse
von BEUTEL & GORB (2006) nicht als solche erscheint.
(3) Das Fehlen eines bestimmten thorakalen Muskels
(musculus furco-pleurocostalis III, Merkmal 58 in BEU-
TEL & GORB 2001) ist ebenfalls keine eindeutige Aut-
apomorphie der Neoptera (siehe BEUTEL & GORB

2006), da vergleichbare Muskeln bei Dermaptera,
Psocoptera und vielen Endopterygota vorkommen (sie-
he Merkmalsmatrix in BEUTEL & GORB 2001).

(4) Ein häufig als Autapomorphie der Neoptera ge-
nanntes Merkmal ist der Zustand der Gonoplacs (= 3.
Valven, Coxalloben des 9. Abdominalsegments) des

431

© Biologiezentrum Linz, download unter www.biologiezentrum.at



Ovipositors als scheidenartige Umhüllung der beiden
Gonapophysen-Paare (= 1. und 2. Valven, die Elemen-
te des eigentlichen Legerohres) (z.B. KRISTENSEN

1975). Eine explizit scheidenartige Ausbildung, wie z.B.
bei Notoptera, ist zwar auf die Neoptera begrenzt, trifft
aber auf mehrere Neoptera-Gruppen mit gut entwickel-
tem Ovipositor nicht zu (z.B. Dermaptera, Dictyopte-
ra). Der Unterschied zwischen den letzteren Taxa und
den Odonata, bei denen sich die Gonoplacs ebenfalls
um die beiden Gonapophysen-Paare legen, ist kaum
aussagekräftig (K.-D. Klass unpublizierte Daten).

Aufgrund der mangelhaften morphologischen Un-
terstützung für die Neoptera ist es von großer Bedeu-
tung, dass in molekulargenetischen Analysen neben
den Odonata und Ephemeroptera auch die Neoptera
fast durchweg als monophyletisch erscheinen (HOV-
MÖLLER et al. 2002; KJER 2004; KJER et al. 2006; WHEE-
LER et al. 2001; TERRY & WHITING 2005; MALLATT &
GIRIBET 2006). Nur in einigen Analysen von CAMERON

et al. (2006; mitochondriales Genom) erscheinen die
Odonata als Teilgruppe der Neoptera (nahe bei den
Orthoptera), jedoch mit geringer Unterstützung.

6.2. Beziehungen
Ephemeroptera – Odonata – Neoptera

Die Gruppierung Odonata + Neoptera (= Metapte-
rygota), bevorzugt u.a. von KRISTENSEN (1991), wird
durch mehrere Merkmale gestützt, die nicht in Bezie-
hung zum Flugapparat stehen, und sie erscheint heute
aus morphologischer Sicht als die wahrscheinlichste Lö-
sung (siehe auch BEUTEL & GORB 2006): (1) Das vorde-
re Mandibelgelenk ist als Kugelgelenk mit einer Gelenk-
pfanne an der Mandibel und einem Gelenkkopf am
Kopfkapselrand ausgebildet (z.B. STANICZEK 2000). Da-
durch wird die Bewegung der Mandibeln fast völlig auf
Adduktion und Abduktion eingeschränkt, andererseits
ist aber auch ein kräftigeres Zubeißen möglich. (2) In
Korrelation damit sind mehrere der ursprünglichen Mus-
keln der Mandibeln verloren gegangen (STANICZEK
2000). (3) Odonata und Neoptera führen keine Imagi-
nalhäutungen mehr durch wie die Ephemeroptera (von
der Subimago zur Imago), Zygentoma und Archaeogna-
tha (häufige Imaginalhäutungen; z.B. STURM & MACHI-
DA 2001: 175, 185). Die Frage, ob Fossilfunde einen pa-
rallelen Verlust der Imaginalhäutungen bei Odonata und
Neoptera belegen können, wird kontrovers diskutiert.
(4) Die meso- und metathorakalen Beine wie auch die
Flügel werden von je zwei Tracheenstämmen versorgt,
von denen einer vom segmenteigenen Stigma kommt,
der andere vom Stigma des darauffolgenden Segments;
bei den meisten Metapterygota sind vorderer und hinte-
rer Stamm jeweils zu einem Bogen verbunden. Bei Zy-
gentoma und (üblicherweise) Ephemeroptera werden
Beine und Flügel nur von einem (segmenteigenen) Tra-

cheenstamm versorgt. Die phylogenetische Interpretati-
on ist für die Flügeltracheen problematisch, weil bei ei-
nigen Ephemeroptera ein hinterer Tracheenstamm exis-
tieren soll – was jedoch zweifelhaft ist. Bezüglich der
Beintracheen erscheint das Merkmal jedoch eindeutig
(Diskussion in KRISTENSEN 1975). (5)Mehrere korrelier-
te Eigenschaften des Herzens: Bei Odonata und Neopte-
ra ist das Herz am Hinterende geschlossen, ein Ventil im
abdominalen Teil des Herzens fehlt, und der Hämo-
lymphstrom ist entlang des ganzen Herzens nach vorne
gerichtet (PASS et al. 2006). Einen hinteren Verschluss
zeigen allerdings auch Collembola und Protura (Taxa
ohne terminale Anhänge). (6) Odonata und Neoptera
zeigen im Gegensatz zu Ephemeroptera und den primär
flügellosen Hexapoden eine Nervenverbindung zwi-
schen den Corpora cardiaca und Corpora allata. Eine
solche Verbindung wurde allerdings auch bei einer
Ephemeropteren-Art gefunden (KRISTENSEN 1975).

BEUTEL & GORB (2006) führen den Besitz eines
Schließmuskels (Okklusor) an den abdominalen Tra-
cheenstigmen als Autapomorphie der Metapterygota
an. Solche Muskeln sind aber bislang nur für Calopte-
rygidae (Zygoptera) und Anisoptera bekannt; bei ande-
ren untersuchten Zygoptera wurden sie nicht gefunden
(POONAWALLA 1966; MILLER 1962; K.-D. Klass unveröf-
fentlichte Daten). Ferner sind Stigmenmuskeln, wie sie
bei den Neoptera vorkommen, auch in den hinteren
Abdominalsegmenten der Zygentoma vorhanden
(ROUSSET 1973; KLASS & KRISTENSEN 2001: Abb. 14,
15), und die Muskeln der Odonata weichen in ihrer An-
ordnung stark von diesen ab. Die phylogenetische Evi-
denz aus diesem Merkmal ist daher in mehrfacher Hin-
sicht unklar. Ein weiteres von BEUTEL & GORB (2006)
angegebenes Merkmal ist die fast vollständige Redukti-
on des Terminalfilums des 11. Abdominalsegments (sie-
he Abschnitt 4.2.: dieses Element ist eine Autapomor-
phie der Insecta). Bei paläozoischen Verwandten der
Odonata (Meganisoptera) ist dieser Fortsatz aber noch
relativ lang und vermutlich gegliedert (BECHLY et al.
2001: Abb. 12; siehe auch WILLMANN 2005a). Bei re-
zenten Taxa ist er oft auch noch recht lang und ist Teil
der bei der Paarung eingesetzten Greifzange der Männ-
chen. WILLMANN (2005a) nennt den Subgenalsulcus (=
Subgenalsutur, Pleurostomalsulcus) als Autapomorphie
der Metapterygota – eine längsverlaufende Einfaltung
der Kopfkapsel über der Basis der Mandibel. Diese
Struktur wurde aber auch für Zygentoma beschrieben
(CHAUDONNERET 1950: „Spls“ in Abb. 2). Weitere von
KRISTENSEN (1975) genannte Apomorphien der Meta-
pterygota (Verlust des Muskels vom Tentorium zur Laci-
nia; Fehlen der Superlinguae am Hypopharynx; unpaa-
rige weibliche Genitalöffnung) sind phylogenetisch
kaum interpretierbar.
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Die Gruppierung Ephemeroptera + Odonata (=
Palaeoptera) wurde u.a. von HENNIG (1969) vertreten
sowie in neuerer Zeit von KUKALOVÁ-PECK (1997),
BECHLY et al. (2001) und SOLDAN (2003). Die mehreren
auf Aderung und Gelenk der Flügel bezogenen Argu-
mente sind hinsichtlich ihrer Polarität kaum zu deuten,
solange nicht die Beziehungen an der Basis der Pterygo-
ta durch Merkmale außerhalb des Flugapparates eindeu-
tig geklärt sind. Ein Flügelmerkmal betrifft das Vorhan-
densein von Interkalar-Adern (Schaltsektoren): Zwi-
schen den echten Längsadern der Flügel, die mit Ner-
ven und Tracheen ausgestattete Streifen sklerotisierter
Kutikula sind, liegt im ursprünglichen Fall ein Netzwerk
aus nerven- und tracheenlosen sklerotisierten Streifen
(Archaedictyon). Bei Ephemeroptera und Odonata sind
Teile dieses Netzwerks so angeordnet, dass lange gerade
Linien entstehen, die den echten Längsadern ähneln
und zwischen ihnen „interkalieren“.

BECHLY et al. (2001) nehmen an, dass außer den
Ephemeroptera auch paläozoische Verwandte der Odo-
nata einen paarigen Penis besaßen (bei allen rezenten
Odonata ist der Penis stark reduziert), was dann eine
Autapomorphie der Palaeoptera sein könnte. Diese An-
nahme beruht auf der Interpretation von Exemplaren
der karbonischen Gattung Namurotypus als Männchen;
letzteres mag zutreffen, wenn (wie in BECHLY et al. 2001:
Abb. 10 dargestellt) alle Genitalanhänge wirklich am 9.
Abdominalsegment ansetzen und nicht etwa teilweise
am Hinterrand des 8.5. Jedoch sind in BECHLY et al.
(2001: Abb. 10) nur die distalen Teile des Penis als paa-
rig gezeichnet, und auch dort wird angenommen, dass
die Genitalöffnung nicht paarig wie bei Ephemeroptera
sondern unpaarig war (konkrete Indizien dafür existie-
ren allerdings nicht). Die Paarigkeit des Penis kann
kaum als Synapomorphie der Odonata und Ephemero-
ptera gewertet werden, da innerhalb der Neoptera die
Dermaptera paarige Penes zeigen und bei vielen ande-
ren Gruppen der Bau der männlichen Kopulationsorga-
ne zwar recht abweichend und weitaus komplexer, aber
letztlich doch auch paarig ist.

Die bei Odonata und Ephemeroptera stark verkürzten
Antennen wurden bereits von HENNIG (1969) angeführt;
bei paläozoischen Odonaten-Verwandten wurden jedoch
deutlich längere Antennen gefunden (z.B. Namurotypus
sippeli in BRAUCKMANN & ZESSIN 1989). Bezüglich der
Fusion von Galea und Lacinia (terminale Anhänge der

Maxillen), die den Ephemeroptera und Odonata gemein-
sam sein soll, bestehen nach WILLMANN (2005a) Unsi-
cherheiten in der morphologischen Interpretation.

Die dürftigen Argumente für die Gruppierung
Ephemeroptera + Neoptera beziehen sich vorwiegend
auf den Flugapparat – speziell darauf, welche thorakalen
Muskelgruppen die flugrelevanten Bewegungen erzeu-
gen (u.a. BOUDREAUX 1979: 195f). Auch diese Argu-
mentation beinhaltet Schwierigkeiten bezüglich der
Lesrichtung. Es erscheint wahrscheinlicher, dass der ab-
weichende Flugapparat der Odonata sich strukturell
weit vom Grundplan der Pterygota entfernt hat.

Die Ergebnisse aus den molekulargenetischen
Analysen sind sehr widersprüchlich. KJER (2004) erhält
die Odonata (+ Tricholepidion) als Schwestergruppe der
Ephemeroptera + Neoptera, während die neueren
Analysen von KJER et al. (2006) eher zu monophyleti-
schen Palaeoptera tendieren. Die auf 18S und 28S
rDNA beruhenden Ergebnisse von HOVMÖLLER et al.
(2002) und WHEELER et al. (2001) unterstützen eben-
falls die Palaeoptera-Hypothese, die Studie von TERRY

& WHITING (2005; mehrere Gene) jedoch die Metapte-
rygota-Hypothese. Die über den Rahmen der Arthropo-
den hinausgehenden Analysen von MALLATT & GIRI-
BET (2006) stützen die Ephemeroptera + Neoptera Hy-
pothese, wobei aber Ephemeroptera und Odonata nur
mit je einer Art vertreten sind.

7. Die basalen Verzweigungen
innerhalb der Neoptera

7.1. Morphologische
Evidenzen und deren Probleme

KRISTENSEN (1991: Abb. 5.5) zeigte die Beziehungen
an der Basis der Neoptera als eine Polytomie aus 10 Taxa:
Plecoptera, Dictyoptera, Notoptera (= Grylloblattodea),
Dermaptera, Orthoptera, Phasmatodea, Embioptera,
Zoraptera, Acercaria und Endopterygota (= Holometabo-
la). Diese Darstellung entspricht auch heute noch dem
Kenntnisstand – mit einer Ausnahme: mit der Entde-
ckung der Mantophasmatodea (Fersenläufer, Gladiato-
ren; KLASS et al. 2002) kam noch ein 11. Taxon dazu6.

Die Rekonstruktion der basalen Verzweigungen in-
nerhalb der Neoptera ist das wohl gravierendste Pro-
blem in der Hexapodenphylogenetik. In morphologi-
scher Hinsicht stellen sich vor allem zwei Probleme. Das
erste besteht darin, dass brauchbare Daten zu den meis-
ten Körperregionen bislang nur für sehr wenige Arten
der einzelnen Ordnungen verfügbar sind, in manchen
Fällen fehlen Daten sogar völlig. Morphologische Studi-
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5 Die Argumentation in BECHLY et al. (2001: 218) überzeugt nicht, weil
es bei vielen Teilgruppen der Pterygoten parallel zu einer sekundären
Reduktion des Ovipositors gekommen ist und der Bau dieser reduzier-
ten Ovipositoren äußerst vielfältig ist; eine Reduktion könnte durch-
aus auch bei Namurotypus stattgefunden haben. Bei einer Interpretati-
on des betreffenden Namurotypus-Exemplars als Weibchen sollte je-
doch ein Paar der kleineren zentralen Anhänge (als Gonapophysen
von Segment 8) am Hinterrand des 8. Abdominalsegments ansetzen,
was aber anscheinend nicht der Fall ist.

6 Von den Mantophasmatodea sind inzwischen 16 rezente Arten be-
schrieben, die allesamt auf die Äthiopis beschränkt sind (z.B. KLASS et
al. 2003).
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en zu einem Merkmalssystem bei einer Untergruppe der
Neoptera können daher die Sichtweise immer noch dra-
matisch verändern. Die Ergebnisse zur weiblichen Geni-
talregion bei ursprünglichen Dermaptera (KLASS 2003a)
sind ein Beispiel von vielen. Diese Arbeit hat gezeigt,
dass diese Tiere Gonapophysen IX, Gonangulum-Skleri-
te sowie im Inneren des 9. Segments Akzessorische Drü-
sen besitzen – plesiomorphe Elemente, die zuvor für
Dermaptera nicht bekannt waren.

Das zweite Problem liegt darin, dass sich die Eviden-
zen aus verschiedenen Merkmalen widersprechen. Be-
sonders umfangreich sind solche Widersprüche hin-
sichtlich vieler einfacher, v.a. reduktiver Merkmalsän-
derungen wie z.B. der Reduktion von Tarsengliedern
und Ovipositorvalven, des Verlusts von Flügeln, Ocel-
len und Styli am 9. Abdominalsegment der Männchen,
der Eingliedrigkeit der Cerci und der Verschmelzung ab-
dominaler Ganglien. Diese Apomorphien treten jeweils
bei mehreren Neopteren-Gruppen auf, allerdings in
ganz unterschiedlicher Verteilung. Die Dermaptera zei-
gen besonders eindrucksvoll, wie wenig aufschlussreich
solche einfachen Merkmalstransformationen sind: Al-
len rezenten Dermaptera fehlen Ocellen sowie die
männlichen Styli, und sie haben eingliedrige Cerci
(von den Larven einiger ursprünglicher Dermaptera ab-
gesehen, siehe MATZKE & KLASS 2005) sowie dreiglied-
rige Tarsen. Diese Apomorphien wurden verschiedent-
lich als mögliche Synapomorphien von Dermaptera und
anderen Neopteren-Taxa angeführt (z.B. eingliedrige
Cerci als Synapomorphie der Dermaptera und Zorapte-
ra in TERRY & WHITING 2005). Einige Dermaptera des
Mesozoikums haben jedoch zwei Ocellen, deutliche
Styli, vielgliedrige Cerci und fünfgliedrige Tarsen (siehe
HAAS & KUKALOVÁ-PECK 2001; WILLMANN 2005a;
GRIMALDI & ENGEL 2005). Dies zeigt, dass alle Merk-
malstransformationen unabhängig von anderen Taxa
innerhalb der Dermaptera stattgefunden haben. Die
Aufdeckung solcher Homoplasien ist eine wichtige
Funktion der paläontologischen Forschung.

Widersprüche zwischen verschiedenen Merkmalen
finden sich aber auch bei recht spezifischen Weiterent-
wicklungen. So haben die Dictyoptera und Phasma-
todea eine spezielle Muskulatur der Basalampullen der
Antennengefäße gemeinsam (PASS 1991, 1998; PASS et
al. 2006; auch einige Orthoptera haben einen solchen
Muskel); andererseits teilen aber die Phasmatodea mit
den Embioptera einen speziellen Muskel der Paraglossa
des Labiums (z.B. KRISTENSEN 1975), und nur bei
Embioptera und Plecoptera besitzt das Herz unpaarige
ventrale Ostien im Metathorax (NUTTING 1951; PASS et
al. 2006). Jede Apomorphie für sich genommen er-
scheint überzeugend, aufgrund der Unvereinbarkeit der
drei Apomorphien muss jedoch entweder Parallelent-
wicklung oder sekundärer Verlust stattgefunden haben.

Eine spezielle Form der Inkonsistenz zwischen
Merkmalen liegt darin, dass man in mehreren Teilgrup-
pen der Neoptera Zustände findet, die innerhalb der
Neoptera einzigartig ursprünglich erscheinen; ihr
Fehlen erscheint jeweils als Apomorphie, die alle an-
deren Neopteren-Gruppen verbindet. Beispiele sind das
Vorhandensein eines die beiden Stipites der Maxillen
verbindenden Quermuskels bei den Plecoptera; der
außerordentlich ursprüngliche, komplexe Proventrikel
(Kaumagen) mancher Dictyoptera (weitgehend über-
einstimmend mit dem mancher Zygentoma; KLASS
1998a); die Präsenz von Resten eines Sehnensystems im
Abdomen ebenfalls bei manchen Dictyoptera
(bindegewebige Platten als Bestandteile des Hyperneu-
ralmuskels mancher Arten; KLASS 1999); und das
Vorhandensein eines posteromedianen Apodems
(Spina) auch im Metathorax sowie das Fehlen eines
Verschlussmechanismus an den abdominalen Tracheen-
stigmen bei den Notoptera (WALKER 1943). Bei ur-
sprünglichen Dermaptera sind im Ovipositor Coxal-
loben nicht nur am 9. (3. Valven = Gonoplacs) sondern
auch am 8. Abdominalsegment vorhanden – wie bei Ar-
chaeognatha und Zygentoma (KLASS 2003a).

Die Beziehungen zwischen den Großgruppen der
Neopteren sind umfangreich von Merkmalswidersprü-
chen durchsetzt, und es lassen sich fast für jede beliebi-
ge Gruppierung eine oder mehrere potenzielle Synapo-
morphien finden. Durch diese netzartigen Merkmalsbe-
ziehungen ist eine Diskussion der morphologischen Evi-
denzen zur Phylogenie der Neopteren sehr schwierig.
Kladistische Parsimonie-Analysen, die einer solchen
Problematik angemessener wären, sind aufgrund des
mangelhaften Datenbestandes noch nicht in überzeu-
gender Form gelungen. Die kladistische Analyse von
BEUTEL & GORB (2006: Abb. 11), der die derzeit ausge-
reifteste morphologische Datenmatrix zugrunde liegt,
liefert für die Neoptera eine basale Verzweigung zwi-
schen Plecoptera und den restlichen Gruppen, die sich
auf das Fehlen des stipitalen Quermuskels bei den letz-
teren gründet. In dieser Analyse sind jedoch die damit
nicht konsistenten Merkmale des Proventrikels, des Hy-
perneuralmuskels, der metathorakalen Spina und der
Coxalloben VIII (siehe oben) nicht berücksichtigt7.

Angesichts dieser Sachlage ist es nicht verwunder-
lich, dass in den letzten Jahren auf morphologischer
Grundlage mehrere Hypothesen zu den Beziehungen
zwischen den 11 Großgruppen der Neoptera vorgebracht
wurden (die prominentesten sind in Abb. 4-8 darge-
stellt). Alle werden von einigen Merkmalen unterstützt,
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7Während die Merkmalsmatrix von BEUTEL & GORB (2006) eine gute
Basis für weiterführende Arbeiten darstellt, sind flüchtig zusammenge-
stellte Merkmalsmatrices wie die in WHEELER et al. (2001) hochgradig
irreführend (siehe Appendix) und werden daher hier nicht berücksich-
tigt.
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sind aber mit anderen nicht vereinbar. J. Kukalová-Peck
and Koautoren (v.a. HAAS & KUKALOVÁ-PECK 2001) ha-
ben ihre Hypothese zur Phylogenie der Neopteren vor-
nehmlich auf Merkmale der Aderung und des Gelenks
der Flügel gegründet (Abb. 7). Die Datenbasis ist auch
dem Spezialisten nicht leicht zugänglich, v.a. weil die
Dokumentation dieses komplexen Merkmalssystems
durch Beschreibung und Illustration noch recht unvoll-
ständig ist, und weil keine expliziten Aussagen gemacht
werden, welche Autapomorphien für welche Taxa ange-
nommen werden. Die Daten sind damit auch noch nicht
hinreichend für die Aufnahme in eine morphologische
Merkmalsmatrix aufbereitet, und sie können im Folgen-
den nur marginal berücksichtigt werden.

7.2. Molekulargenetische Evidenzen

Die molekulargenetischen Ergebnisse zur Phyloge-
nie der Neoptera sind derzeit nicht aufschlussreicher als
die morphologischen (Abb. 9-14). WHEELER et al.
(2001: Stammbaum zur 18S und 28S rDNA) erhalten
eine basale Verzweigung zwischen (Phasmatodea +
Dictyoptera + Orthoptera + Embioptera + Acercaria)
und (Dermaptera + Plecoptera + Zoraptera + Notopte-
ra + Endopterygota). Die Analysen von KJER (2004; 18S
rDNA) und KJER et al. (2006; mehrere Gene) (in bei-
den sind die Zoraptera nicht vertreten) ergeben eine
Schwestergruppenbeziehung zwischen Plecoptera +
Dermaptera und den restlichen Neoptera. TERRY &
WHITING (2005: 18S und 28S rDNA sowie Histon H3)
erhalten die Gruppierungen Phasmatodea + Orthoptera
+ Embioptera, Dermaptera + Plecoptera + Zoraptera so-
wie Notoptera + Mantophasmatodea; die Beziehungen
dieser Gruppierungen untereinander und zu den verblei-
benden Neopteren-Gruppen (Dictyoptera, Acercaria,
Endopterygota) sind je nach verwendeter Analyseme-
thode sehr unterschiedlich (Abb. 10-12). Die Unter-
stützungswerte für die Gruppierungen mehrerer Haupt-
linien der Neopteren sind in den molekulargenetischen
Analysen meist sehr niedrig. Aber auch hohe Unter-
stützungswerte bleiben oft nicht unwidersprochen. Bei-
spielsweise erhalten TERRY &WHITING (2005) eine sehr
starke Unterstützung für die Gruppe Mantophasma-
todea + Notoptera. Im Gegensatz dazu finden CAMERON

et al. (2006) bei ihrer Analyse des gesamten mitochon-
drialen Genoms eine deutliche Unterstützung für die
Gruppierung Mantophasmatodea + Phasmatodea.

7.3. Polyneoptera und ähnliche Gruppierungen

Manche Autoren fassen die Plecoptera, Zoraptera,
Orthoptera, Dictyoptera, Phasmatodea, Notoptera,
Dermaptera, Embioptera und – nach deren Entdeckung
im Jahr 2002 – Mantophasmatodea zu einer Gruppe
„Polyneoptera“ zusammen (BOUDREAUX 1979; GRIMALDI

& ENGEL 2005), die also alle Neopteren-Gruppen außer
Acercaria und Endopterygota umfasst. Andere schließen

die Zoraptera aus diesen „Polyneoptera“ aus (z.B. WILL-
MANN 2005a), und wieder andere schließen zusätzlich
die Plecoptera aus (z.B. HENNIG 1969; die Gruppe heißt
dann „Paurometabola“ oder „Pliconeoptera“). In wel-
chem Umfang auch immer – diese Gruppierungen sind
nur sehr schlecht unterstützt. Viele der älteren zur Be-
gründung dieser Gruppierungen angeführten Argumente
wurden bereits von KRISTENSEN (1975, 1981, 1991,
1995) widerlegt und werden hier nicht mehr erwähnt.

Für die Gruppierung „Polyneoptera“ (ohne Zorapte-
ra) kann eine mögliche Autapomorphie angeführt wer-
den: (1) Das Herz besitzt im Gegensatz zu allen anderen
untersuchten Hexapoden-Gruppen (inkl. Zoraptera) ne-
ben den üblichen Einströmostien auch noch Ausströmos-
tien (Mantophasmatodea nicht untersucht). Die Vertei-
lung über die Segmente variiert allerdings stark, und die
Ostien sind bei Plecoptera und Embioptera unpaarig
(ventromediane Lage), bei Dermaptera, Dictyoptera,
Notoptera, Phasmatodea und Orthoptera paarig (NUT-
TING 1951; PASS et al. 2006). Entgegen früheren Berich-
ten (NUTTING 1951) dürften solche Ostien bei den Zy-
gentoma fehlen (BARNHART 1961; PASS et al. 2006).

Zwei Apomorphien sprechen für die „Polyneoptera“
unter Ausschluss der Embioptera (und Zoraptera), wo-
bei aber die erste nicht auf die flügellosen Notoptera
und Mantophasmatodea anwendbar ist: (1) Das vergrö-
ßerte Analfeld der Hinterflügel, das in Ruhe mehrfach
längsgefaltet wird (siehe ZWICK 1980: 3 und BÉTHOUX
2005a für Plecoptera; WILLMANN 2003b, 2005a für eine
genauere Beschreibung der Aderungscharakteristika in
diesem komplexen Merkmal). Gemäß J. Kukalová-Peck
(z.B. in HAAS & KUKALOVÁ-PECK 2001) ist das Anal-
feld bei „Blattoneoptera“ einerseits und „Orthoneopte-
ra“ sowie „Pleconeoptera“ andererseits unterschiedlich
zusammengesetzt: Nur bei der letzteren Gruppe tragen
die vorderen Analadern („AA“) zum Fächer bei. Auch
BÉTHOUX (2005a: 74) findet Unterschiede, wenn auch
in etwas anderer Form. Außerdem zeigt das Analfeld ein
starkes Potential zu sekundärer Reduktion, wie es u.a.
die Isoptera und mehrere Teilgruppen der Plecoptera
(ZWICK 1980) demonstrieren. (2) Mit dem Vorhanden-
sein von Euplantulae an den Tarsengliedern (z.B. WILL-
MANN 2003a, b, 2005a) verhält es sich ähnlich: auch
diese Strukturen fehlen bei Embioptera durchweg, und
bei Teilgruppen mehrerer anderer Ordnungen der
„Polyneoptera“ ist sekundärer Verlust festzustellen.

Die Unterstützung für „Polyneoptera“ unter Aus-
schluss der Embioptera und Plecoptera (und Zoraptera)
fußt auf einem einzigen, sehr zweifelhaften Merkmal: (1)
die (moderat) verstärkte Sklerotisierung der Vorderflü-
gel, die dann als Tegmina bezeichnet werden. Auch die-
ses Merkmal ist auf Notoptera und Mantophasmatodea
nicht anwendbar. Ein ernsthaftes Problem in der phylo-
genetischen Interpretation ist das völlige Fehlen einer
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Verfestigung der Vorderflügel bei ursprünglichen Man-
todea (Mantoididae und Chaeteessidae; SMART 1956)
und ihr geringer Grad bei Vertretern einiger anderer
„Ordnungen“ (z.B. KRISTENSEN 1975: 12). Der Vorteil
der Neopterie liegt in der Fähigkeit, sich zum Schutz in
Spalträume zurückzuziehen oder sich an das Leben darin
anzupassen (siehe Abschnitt 6.1.). Dies könnte einer-
seits bereits bei den gemeinsamen Vorfahren der Neopte-
ra die Entstehung von Tegmina ausgelöst haben – gefolgt
von mehrfachem sekundären Verlust wann immer der
Schutz der Hinterflügel durch härtere Vorderflügel nicht
mehr von Nöten war und nur mehr die Energiebilanz un-
nötig belastete. Auf dieser Grundlage ist für Isoptera
(Abwurf der Flügel nach Hochzeitsflug) und auch für
Embioptera (Leben in selbstgebauten Galerien mit Ge-
spinst) eine sekundäre Reduktion gut erklärbar. Alterna-
tiv erscheint aber auch eine häufige parallele Verfesti-
gung der Vorderflügel plausibel, worauf vielleicht ihr
sporadisches Auftreten auch innerhalb der Endopte-
rygota (Coleoptera) und Acercaria (viele Hemiptera)
hindeutet. Was auch immer zutrifft: aufgrund häufiger
Parallelentwicklung und/oder sekundärer Reduktion er-
scheint dieses Merkmal wenig aufschlussreich.

WILLMANN (2003a, b) schlug eine Hypothese zur
Evolution der männlichen Genitalregion (Ventralseite
des 9. Abdominalsegments) vor, die Apomorphien ent-
hält, die die „Polyneoptera“ unter Ausschluss der Noto-
ptera und Dermaptera unterstützen. Dazu muss zunächst
der Bau dieser Region bei nicht-neopteren Taxa erklärt
werden. Zygentoma zeigen einen ursprünglichen Zu-
stand mit einer unpaarigen vorderen Platte (Sternit IX
in Willmann, d.h. Eusternum IX), paarigen hinteren
Platten ([Gono]Coxite IX, von denen jedes einen Lobus
bildet, der den 3. Valven der Weibchen entspricht) und
einem Paar von [Gono]Styli IX, die dem Hinterrand der
Coxalloben aufsitzen und je einen Muskel vom Coxit er-
halten. Man sollte anmerken, dass die vordere Platte
wahrscheinlich nicht das Eusternum repräsentiert son-
dern sich aus vorderen Teilen der beiden Coxite zusam-
mensetzt, die sich von den hinteren Teilen trennten und
in der Mitte verschmolzen (KLASS 2000: 248; BIRKET-
SMITH 1974: 46f.; dies ergibt sich aus den Muskelansät-
zen, auch im Vergleich mit den Weibchen und den da-
vorliegenden Segmenten). Ein ähnlicher Zustand ist bei
Notoptera (WALKER 1943) und Odonata (WALKER 1922:
51) gegeben, doch fehlt bei beiden Taxa der Stylusmus-
kel, und bei Odonata fehlt im Adultzustand auch der
Stylus. Die restlichen „Polyneopteren“-Ordnungen zei-
gen eine Querfusion der beiden hinteren Sklerite (un-
vollständig bei der Schabe Cryptocercus und vielleicht
bei Stammgruppenvertretern der Dermaptera: KLASS

1997: Abb. 147; WILLMANN 2003a: Abb. 10). Bei Unter-
gruppen der verschiedenen „Polyneopteren“-Ordnungen
ist darüberhinaus diese hintere Platte mit der vorderen
fusioniert (siehe KLASS 1997 zum breiten Spektrum der

diesbezüglichen Zustände bei den Dictyoptera). Einige
„Polyneopteren“-Gruppen haben ferner die Styli verlo-
ren (Plecoptera, Embioptera, Phasmatodea, Mantophas-
matodea; bei Dermaptera noch bei einigen mesozoischen
Vertretern erhalten, siehe WILLMANN 2003a). WILL-
MANN (2003b: 36) sieht die Fusion der beiden hinteren
Sklerite und die der hinteren Platte mit der vorderen
(resultierendes Sklerit: Subgonoplax) als mögliche Au-
tapomorphien der „Polyneoptera“8 unter Ausschluss der
Notoptera. Die letztere Fusion fehlt jedoch bei vielen
Vertretern etlicher „Polyneopteren“-Ordnungen (siehe
KLASS 2000: 248) und dürfte daher mehrfach parallel
vollzogen worden sein. WILLMANN (2003b) weist ferner
auf die Möglichkeit hin, dass eine Differenzierung der
Coxite und Styli in paarige Klammerorgane zur Kopula-
tion bei Ephemeroptera und Acercaria + Endopterygota
homolog sein könnte. Die sekundäre Reduktion dieses
Zustands, unter Einschluss der Reduktion der Styli, wür-
de dann die „Polyneoptera“ insgesamt unterstützen. Die-
se Sichtweise muss jedoch mit der Hypothese konkurrie-
ren, dass der undifferenzierte Zustand dieser Elemente
bei Zygentoma, Odonata und „Polyneoptera“ homolog
ist. Die Annahme einer Homologie für die betreffenden
Genitalstrukturen bei Ephemeroptera und Acercaria +
Endopterygota, zu der es in der älteren Literatur bereits
sehr konträre Diskussionen gibt (siehe z.B. BOUDREAUX
1979: 222f.), sollte in jedem Falle Daten zu Ontogenese
und Muskulatur berücksichtigen.

Eine Verwandtschaft aller oder auch nur der Mehr-
zahl der unter „Polyneoptera“ (oder „Pliconeoptera“,
„Paurometabola“) subsumierten Taxa lässt sich also
schwerlich begründen. Dennoch ist es sinnvoll, im wei-
teren die Gruppierungen innerhalb eines solchen hypo-
thetischen Taxons zu betrachten, da viele bekannte
Merkmale auf Beziehungen zwischen zwei oder mehre-
ren dieser „Polyneopteren“-Taxa hinweisen, andererseits
aber kaum Beziehungen zwischen bestimmten Polyneo-
pteren-Gruppen und den Acercaria und/oder Endopte-
rygota herzustellen sind. In der letztgenannten Hinsicht
bestehen Ausnahmen nur für die Zoraptera und Derma-
ptera, die daher unten separat abgehandelt werden.

7.4. Gruppierungen
innerhalb der „Polyneoptera“

Eine Gruppierung Orthoptera + Dictyoptera + Phas-
matodea wird möglicherweise durch zwei Merkmale der
weiblichen Genitalorgane unterstützt: (1) eine spezielle
Querteilung der Coxite IX (= Valviferen IX) sowie (2)
eine mediane Fusion der daraus resultierenden vorderen
Sklerite. Die beiden Schritte führen zur Bildung einer
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„vorderen Intervalvula“. Die Verteilung von Muskelan-
sätzen über die aus der Teilung hervorgehenden Sklerite
(im Vergleich zu Zygentoma) deutet auf eine Homologie
dieser Umgruppierung bei Orthoptera und Dictyoptera
hin, während sich eine scheinbar ähnliche Umlagerung
bei den Archaeognatha (BITSCH 1974: vorderes Sklerit
scS) diesbezüglich unterscheidet (KLASS 2003a). Die
mediane Fusion scheint bei allen untersuchten Ortho-
ptera, Dictyoptera und Phasmatodea vorhanden zu sein;
die Querteilung fehlt jedoch bei vielen Dictyoptera (se-
kundäre Fusion?) und kann bei den Orthoptera-Caelife-
ra nicht beurteilt werden (unsichere Identifizierung der
betreffenden Sklerite); ferner sind die verfügbaren Daten
zu den Phasmatodea schwer zu interpretieren. Die Noto-
ptera zeigen die Fusion, nicht aber die Querteilung (K.-
D. Klass, unveröffentlicht). Den Mantophasmatodea
fehlt die Querteilung wie auch die mediane Fusion
(KLASS et al. 2003: Abb. 7A), ebenso den Dermaptera
(sie zeigen eine andere Unterteilung der Coxite, siehe
Abschnitt 7.6.). Die Plecoptera, Embioptera und Zora-
ptera können jedoch bezüglich dieser Merkmale nicht
beurteilt werden, da der Ovipositor und damit auch die
meisten Skleritdifferenzierungen am 9. Abdominalseg-
ment verloren gegangen sind. (3) Der bereits erwähnte
Besitz einer speziellen apomorphen Muskulatur der Basa-
lampullen der Antennengefäße bei Dictyoptera, Phas-
matodea und manchen (!) Orthoptera (PASS et al. 2006;
G. Pass pers. Mitteilung) korrespondiert mit dieser Ver-
wandtschaftshypothese.

Eine Schwestergruppenbeziehung zwischen Phasma-
todea und Orthoptera wird von manchen Autoren, z.B.
HAAS & KUKALOVÁ-PECK (2001) und WILLMANN

(2003a, b, 2005a), aufgrund unterschiedlicher Flügel-
merkmale favorisiert (auch GRIMALDI & ENGEL 2005).
Ob beiden Taxa ein (1) verbreitertes Präcostalfeld im
Vorderflügel gemeinsam ist, ist schwer zu beurteilen, da
den rezenten Phasmatodea die Costa fehlt; die betref-
fende Annahme WILLMANNs (2003a) gründet sich auf
die Interpretation fossiler Phasmatodea. WILLMANN

(2003a, b) erwähnt mit Bezug auf BOUDREAUX (1979)
zwei weitere den Phasmatodea und Orthoptera gemein-
same Apomorphien, wobei aber BOUDREAUX (1979:
189, 205) beide auf seine „Orthopterodida“ bezieht, die
auch noch die Dermaptera, Zoraptera, Notoptera, und
Dictyoptera umfassen (nicht auf „Orthopterida“ =
Orthoptera + Phasmatodea). Die erste betrifft die Re-
duktion der Gonapophysen IX (= 2. Valven) im Ovipo-
sitor, die mit einer funktionellen Dominanz der Gono-
placs (= 3. Valven) einhergeht. Es ist unstrittig, dass bei
den Orthoptera (ANDER 1939) und Phasmatodea
(TILGNER et al. 1999) die Gonapophysen IX oft (jedoch
nicht immer!) m.o.w. reduziert sind, doch trifft das im
selben Maß auch auf andere Gruppen der „Orthopte-
rodida“ zu (z.B. Dictyoptera und Dermaptera; KLASS

1998c, 2003a) sowie auf viele Endopterygota. Die zwei-
te von WILLMANN (2003a, b) erwähnte Synapomorphie
der Orthoptera und Phasmatodea betrifft das Vorhan-
densein zusätzlicher lateraler Cervikalsklerite. Gemäß
MATSUDA (1970) sind bei Phasmatodea die lateralen
Cervikalsklerite meist in zwei Platten geteilt. Solche ge-
teilten lateralen Cervikalsklerite finden sich auch bei
vielen (nicht allen!) Orthoptera, außerdem jedoch auch
bei den anderen Ordnungen der „Orthopterodida“
(MATSUDA 1970) sowie bei den Odonata. Die Interpre-
tation der lateralen Cervikalsklerite berührt ein weite-
res Problem: ihre mutmaßliche Herleitung von unter-
schiedlichen Thorakalskleriten (Prästernum bei z.B.
Orthoptera; Präepisternum bei z.B. Phasmatodea; siehe
MATSUDA 1970). Die Cervikalsklerite könnten durch-
aus phylogenetische Information enthalten, doch die
Auswertung bedarf einer vergleichenden Studie, die
auch die Muskulatur und Gelenkbildungen einschließt.

Eine enge Verwandtschaft zwischen Mantophasma-
todea und Notoptera wird durch einige molekulargeneti-
sche Untersuchungen indiziert (JARVIS &WHITING 2003;
TERRY & WHITING 2005). Von morphologischer Seite
spricht jedoch praktisch nichts für diese Gruppierung.
Die beiden Taxa zeigen zwar einen ähnlichen Bau des
Proventrikels (Kaumagen; KLASS et al. 2002), der im Ver-
gleich zu z.B. Dictyoptera (KLASS 1998a) und der Stab-
schrecke Timema (TILGNER et al. 1999) wahrscheinlich
apomorph ist. Da aber die Plecoptera, Embioptera und
Dermaptera einen stark vereinfachten Proventrikel besit-
zen, der sich theoretisch von dem der Notoptera und
Mantophasmatodea herleiten ließe, erlaubt diese Ähn-
lichkeit nur bedingt phylogenetische Schlussfolgerungen.
Das völlige Fehlen der Flügel und Ocelli bei Notoptera
und Mantophasmatodea (die beiden Synapomorphien in
BEUTEL & GORB 2006) ist ebenfalls wenig erhellend, da
diese Strukturen bei zahlreichen Neopteren-Taxa parallel
verloren gegangen sind und ihr Verlust vermutlich sogar
funktionell korreliert ist (FRIEDRICH 2006).

Andererseits zeigen die Mantophasmatodea und
Dictyoptera eine große Ähnlichkeit (1) im Bau der
rechten Hälfte der (asymmetrischen) männlichen Ko-
pulationsorgane (KLASS et al. 2003). Dieses Muster
scheint den Notoptera nicht zuzukommen (siehe WAL-
KER 1943), doch sollten dazu Nachuntersuchungen
durchgeführt werden. Mit diesem Merkmal konsistent
ist (2) der Bau der Wand der Antennengefäße: diese ist
nur bei Mantophasmatodea und Dictyoptera im basalen
Teil zweischichtig, mit einer besonderen inneren
Schicht aus Transportzellen (PASS et al. 2006).

Die Gruppierung Mantophasmatodea + Dictyoptera
+ Orthoptera wird durch (1) das Vorhandensein von
„connecting bands“ im Flagellum der Spermatozoen un-
terstützt (DALLAI et al. 2003). DALLAIS et al. (2003:
Abb. 7) Hypothese, Mantophasmatodea seien die
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Schwestergruppe der Mantodea (womit sie innerhalb
der Dictyoptera stünden!) beruht auf der Präsenz von
genau drei „connecting bands“ bei diesen beiden Taxa.
Da der selbe Zustand aber auch bei manchen Orthopte-
ra vorkommt (DALLAI et al. 2003: Abb. 6), kann er glei-
chermaßen den plesiomorphen Zustand für Orthoptera
+ Dictyoptera + Mantophasmatodea darstellen. Eine
Stellung der Mantophasmatodea innerhalb der Dictyo-
ptera ist sicher auszuschließen, da ihnen die kennzeich-
nenden Apomorphien dieser Gruppe fehlen, u.a. die
Perforation im Tentorium (Klass & Eulitz eingereichtes
Manuskript) und verschiedene Spezialisierungen im
weiblichen Genitalbereich.

Mit den Phasmatodea teilen die Mantophasmatodea
(1) ein querliegendes, mittig in einen Fortsatz verlän-
gertes Sklerit hinter den eigentlichen Kopulationsorga-
nen (Vomer bzw. Vomeroid in KLASS et al. 2002, 2003);
aufgrund unterschiedlicher Lagerelationen ist die Ho-
mologie jedoch nicht sehr wahrscheinlich (KLASS et al.
2002), und das Vorkommen eines entsprechenden Skle-
rits bei Notoptera bleibt zu prüfen. Interessanterweise
findet eine Gruppe Phasmatodea + Mantophasmatodea
Bestätigung in CAMERONS et al. (2006) Analyse des mi-
tochondrialen Genoms.

Letztendlich zeigen auch Mantophasmatodea und
viele Plecoptera eine interessante apomorphe Gemein-
samkeit: einen abgeflachten Fortsatz in der ventralen
Mitte der männlichen Subgenitalplatte. Er wird – ver-
mutlich zum Zweck innerartlicher Kommunikation –
zum Trommeln verwendet. Dieses Element gehört nach
P. Zwick (pers. Mitteilung) jedoch nicht zum Grund-
plan der Plecoptera.

Die Gruppierung Embioptera + Phasmatodea wird
unterstützt durch (1) das Vorhandensein eines Opercu-
lums (= Deckel über ringförmiger Aufrisslinie) am Ei, das
sich beim Schlüpfen der Larve abhebt. Ähnliches kommt
auch bei vielen Plecoptera vor, gehört aber vermutlich
nicht zum Grundplan dieses Taxons (ZWICK 1980). Eine
nur den Phasmatodea und Embioptera gemeinsame Apo-
morphie ist (2) der Besitz eines speziellen dorsalen Beu-
gemuskels der Paraglossa des Labiums; bezüglich dieses
Merkmals sind allerdings nur einzelne Arten untersucht.
Eine enge Beziehung dieser beiden Taxa findet sich auch
in den Ergebnissen der molekulargenetischen Analyse
von TERRY & WHITING (2005; Taxon „Eukinolabia“).

Eine Schestergruppenbeziehung zwischen Plecopte-
ra und Embioptera haben HAAS & KUKALOVÁ-PECK
(2001) auf der Basis der Flügelmorphologie vorgeschla-
gen. Die beiden Taxa haben ferner (1) die Unpaarigkeit
der Ausströmostien am Herzen gemeinsam, doch ist
hier nicht klar, ob der paarige oder der unpaarige Zu-
stand plesiomorph ist (PASS et al. 2006). Das Fehlen der
männlichen Styli und des Ovipositors mögen als weite-
re Merkmale gesehen werden, die diese Verwandt-

schaftshypothese stützen. Dies gilt nicht für die redu-
zierte Zahl der Tarsenglieder, wenn die Herleitung der
Plecoptera von permischen Formen mit 5-gliedrigen
Tarsen zutreffend ist (siehe Kapitel 8).

Zuletzt sei noch eine Apomorphie erwähnt, die nur
den Dictyoptera (mit Ausnahme der Isoptera) und den
Notoptera zukommt: Bindegewebige Diaphragmen in
den Cerci, die die distal- und basalwärts gerichteten Hä-
molymphströme voneinander trennen (PASS et al. 2006).

7.4. Acercaria + Endopterygota

Die Gruppierung Acercaria + Endopterygota (=
Phalloneoptera) hat in jüngerer Zeit wachsende Unter-
stützung gefunden. Mehrere mögliche Synapomorphien
liegen im Flugapparat (HAAS & KUKALOVÁ-PECK 2001;
HÖRNSCHEMEYER & WILLKOMMEN im Druck): (1) eine
Sklerotisierung auf dem kleinen hintersten Abschnitt
des Flügels, dem Jugum; (2) die breite, gelappte Basis des
Radius; (3) eine gestreckte Basis der Media; (4) eine
dreieckige Form des Flügelgelenksklerits Axillare 2; (5)
der Umstand, dass am Axillare 3 nicht nur einer sondern
zwei Muskeln ansetzen. Hinzu kommen (6) die in der
Mittellinie eingefalteten Sternite der Thoraxsegmente 2
und 3 (Endosternie; KRISTENSEN 1991; WILLMANN

2005a) und (7) vielleicht ein spezieller Ontogenese-Mo-
dus der männlichen Kopulationsorgane: ein Paar Meso-
meren verwächst zum Aedeagus, daneben steht ein Paar
freie laterale Parameren (z.B. BOUDREAUX 1979: 222).
Probleme bereiten jedoch die exponierten Thorakalster-
nite mancher Acercaria und das Fehlen eines Aedeagus
bei den Psocodea. (8) Auch strukturelle Details der
Ovariolen sprechen für die Monophylie der Phalloneo-
ptera (BÜNING 1998; KRISTENSEN 1995). Daneben beste-
hen apomorphe Besonderheiten im Bau der Basalskleri-
te des Ovipositors (KLASS 2003a: 219, Abb. 77, 78): (9)
Am seitlichen Vorderende der Coxite sind Taschen aus-
gebildet, von denen lange Sehnen ausgehen, und (10,
11) die Sklerotisierungen der Gonapophysen 8 und 9
sind an deren Basis in seitlich gerichtete Arme verlän-
gert. Diese Merkmale können jedoch bei jenen Acerca-
ria und den vielen Endopterygota (alle außer Hymeno-
ptera), deren Ovipositor vereinfacht oder stark reduziert
ist, nicht beurteilt werden.

Auf molekulargenetischer Seite bestätigen die Ar-
beiten von KJER (2004) und KJER et al. (2006) diese Hy-
pothese, während ihr die Ergebnisse von WHEELER et al.
(2001) widersprechen (je nach Analysemethode unter-
schiedliche Ergebnisse in TERRY & WHITING 2005).

7.5. Die Beziehungen der Zoraptera

Die Gruppierung Acercaria + Zoraptera, die bereits
von HENNIG (1969) vorgeschlagen wurde, bildet eine
interessante Alternative zur Hypothese Acercaria +
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Endopterygota. In der Analyse von BEUTEL & GORB

(2006) wird sie (1) durch die umfangreiche Zusammen-
lagerung der abdominalen Ganglien unterstützt, (2)
durch die Ausgestaltung des Cibariums als Saugpumpe
und (3) durch die schlanken, verlängerten Lacinien der
Maxillen, denen mesad gerichtete Setae fehlen. WILL-
MANN (2005a) nennt ferner (4) die Areola postica, eine
durch eine Gabelung des Cubitus anterior begründete
spezielle Konfiguration in der Flügeladerung.

Andererseits wurden den Zoraptera bereits die un-
terschiedlichsten Plätze im System der Neoptera zuge-
wiesen (Übersicht in ENGEL & GRIMALDI 2000, 2002;
GRIMALDI & ENGEL 2005); die betreffenden Hypothesen
stützen sich aber meist nur auf einzelne einfache Merk-
malstransformationen.

Durchaus ernst zu nehmen ist die von MINET &
BOURGOIN (1986) aufgestellte Hypothese, die die Zora-
ptera als Schwestergruppe der Embioptera sieht; das ins
Feld geführte Merkmal ist (1) die Verdickung der Hin-
terfemora, die auf extrem kräftigen Tibia-Depressoren
(Beugemuskeln) beruht (nicht Tibia-Extensoren wie z.
B. bei den springenden Orthoptera). Mehrere Merkma-
le des Flügelgelenks unterstützen die Vewandtschaft
zwischen Zoraptera und Embioptera (YOSHIZAWA im
Druck). GRIMALDI & ENGEL (2005) vertreten dieselbe
Hypothese und sehen die Plecoptera als die nächsten
Verwandten der Embioptera + Zoraptera; als Argumen-
te werden allerdings nur einfache Reduktionen genannt
(Ovipositor, männliche Styli), die auch bei vielen ande-
ren Neopteren-Gruppen vorkommen. Den Zoraptera
fehlen andererseits die für Plecoptera und Embioptera
typischen unpaarigen ventralen Ausströmostien des
Herzens (NUTTING 1951: „tabular summary“).

HAAS & KUKALOVÁ-PECK (2001) stellen die Zora-
ptera v.a. aufgrund von Flügelmerkmalen zu einer Grup-
pe, die außerdem noch die Dermaptera, Notoptera und
Dictyoptera umfasst, halten diese Position aber für nicht
gut begründbar.

In der einzigen bislang verfügbaren molekulargene-
tischen Arbeit, die die Zoraptera einschließt (TERRY &
WHITING 2005), resultieren diese mit starker Unterstüt-
zung als Schwestergruppe der Dermaptera. Von morpho-
logischer Seite sind keine Indizien für diese Beziehung
bekannt; TERRY & WHITING (2005) nennen zwar die
Eingliedrigkeit der Cerci (die auch bei vielen anderen
Pterygotengruppen auftritt), diese ist aber bei manchen
fossilen Vertretern beider Taxa noch nicht ausgebildet
(siehe Abschnitt 7.1. zu Dermaptera und WILLMANN

2003a: 41 zu Zoraptera).

7.6. Die Beziehungen der Dermaptera

Eine nahe Verwandtschaft der Dermaptera mit der
Gruppe Acercaria + Endopterygota wird (1) durch eine

spezielle Unterteilung der Coxite IX im weiblichen Ge-
nitalbereich indiziert (KLASS 2003a); diese Untertei-
lung ist jedoch bei den vielen Vertretern dieser Grup-
pen nicht erkennbar, die eine Reduktion des Oviposi-
tors zeigen. (2) Der Besitz meroistischer Ovariolen ist
mit der Gruppierung Dermaptera + Acercaria + Endo-
pterygota konsistent (BÜNING 1998), doch muss dann
innerhalb der Acercaria und Endopterygota eine mehr-
fache Rückkehr zu panoistischen Ovariolen stattgefun-
den haben (z.B. KRISTENSEN 1999).

HAAS & KUKALOVÁ-PECK (2001: 484) finden auf der
Basis von Flügelmerkmalen und von Skelett- und Mus-
kelmerkmalen der flügeltragenden Thoraxsegmente eine
enge Beziehung zwischen Dermaptera und Dictyoptera.
Bereits BOUDREAUX (1979) nennt (1) Besonderheiten in
der Flugmuskulatur, die diese Hypothese vielleicht stüt-
zen: Die dorsalen Längsmuskeln (sowie ihre Haupt-An-
satzflächen, die Phragmata) wie auch die Tergosternal-
muskeln, die bei Pterygoten üblicherweise den größten
Anteil am Flügelabschlag bzw. -aufschlag haben, sind re-
duziert. Der Flügelabschlag wird stattdessen v.a. von
Muskeln des Basalare und des Subalare besorgt, der Flü-
gelaufschlag von Tergopleural- und Tergocoxalmuskeln
(siehe auch KRISTENSEN 1981). Zwei Synapomorphien
im hinteren Abdomen weisen in dieselbe Richtung: (2)
Der Anschluss des Ganglions des 7. Abdominalsegments
an das terminale Ganglion und (3) die Bildung einer
großen weiblichen Subgenitalplatte aus dem Coxoster-
nit des 7. Abdominalsegments (KLASS 2001).

Potenzielle Synapomorphien der Dermaptera und
Embioptera werden von BEUTEL & GORB (2001) ge-
nannt: eine spezielle Struktur am Kern der Spermatozo-
en (die „oblique implantation fossa“) (siehe JAMIESON et
al. 1999) und dicht pubeszente Haftstrukturen an den
Tarsen. Es ist jedoch fraglich, wie spezifisch die „oblique
implantation fossa“ eigentlich ist (siehe KLASS 2003a:
218), und der betreffende Bau der Tarsen ist keine
Grundplan-Eigenschaft der Dermaptera (HAAS & GORB

2004; siehe auch Berichtigung in BEUTEL & GORB 2006).
Letzteres gilt auch für die Dreigliedrigkeit der Tarsen, das
Fehlen der Ocellen und der männlichen Styli, worin nur
die rezenten Dermaptera den Embioptera gleichen, nicht
aber viele mesozoische Vertreter (siehe Abschnitt 7.1.).
Die Prognathie (Ausrichtung der Mundwerkzeuge nach
vorne) hat bei Dermaptera und Embioptera unterschied-
liche Grundlagen (ohne bzw. mit Gula = Kehlplatte),
und ob ein ortho- oder ein prognather Kopf für Neopte-
ra plesiomorph ist, ist generell fraglich. Ähnlichkeiten
zwischen Dermaptera und Embioptera in der mütterli-
chen Brutpflege sind zu unspezifisch (und zu oft entstan-
den), als dass diesem Merkmal Bedeutung beigemessen
werden könnte (MATZKE & KLASS 2005).

439

© Biologiezentrum Linz, download unter www.biologiezentrum.at



8. Fossilgeschichte
der Hexapoda im Paläozoikum

Zu diesem Thema sei hier nur ein kurzer Überblick
gegeben, der vor allem auf dem umfangreichen Werk
von GRIMALDI & ENGEL (2005; daraus auch die verwen-
dete Zeitskala) sowie auf KUKALOVÁ-PECK (1987, 1991),
WILLMANN (2003a, 2005a), CARPENTER (1992), mehre-
ren Arbeiten von O. Béthoux und Mitarbeitern, STE-
WART (1983) sowie mehreren speziellen Beiträgen ba-
siert. Es ist aus den Diskussionen in den vorangegange-
nen Kapiteln ersichtlich, dass die Aufklärung der Stam-
mesgeschichte schon bei rezenten Hexapodengruppen,
an denen alle Details der inneren und äußeren Morpho-
logie sowie die DNA-Sequenzen untersuchbar sind, oft
auf große Schwierigkeiten stößt. Für paläozoische Fossi-
lien, an denen fast immer nur einfache äußere Merkma-
le oder im Falle vieler Pterygoten nur die Flügeladerung
oder Ausschnitte daraus (mehr ist oft nicht überliefert)
untersuchbar sind, gilt dies noch viel mehr. Ihre Bezie-
hungen untereinander und zu rezenten Insektengruppen
sind daher oft nur sehr schlecht abgesichert. Während
Fossilien daher zur Aufklärung phylogenetischer Bezie-
hungen nur recht selten beitragen, sind sie eminent
wichtig für eine zeitliche Einordnung phylogenetischer
Ereignisse und bei der Aufdeckung von Parallelentwick-
lungen, und sie liefern natürlich oft Erkenntnisse von
großem eigenständigem Wert.

Die Besiedelung des Festlandes durch Pflanzen (Tra-
cheophyta) erfolgte vielleicht schon im Ordovizium,
spätestens aber während des oberen Silurs (vor ca. 430
Millionen Jahren = MJ). Die „Landpflanzen“ dieser Zeit
(z.B. Cooksonia †) sind maximal kniehoch, mit einfa-
chen oder gegabelten Sprossachsen, und sind noch stark
an nasse Habitate gebunden. Aus dem Silur sind an
landlebenden „Tracheaten“ nur Diplopoden bekannt.

Während des Devons (vor ca. 415-360 MJ) schob
sich die Landflora allmählich auch in echt terrestrische
Bereiche vor, und im oberen Devon entwickelten sich
Pflanzen mit baumartigem Wuchs, die mehrere Meter
hoch wurden und Wälder bildeten. Die Entwicklung der
Landflora hatte auch einen großen Einfluss auf die At-
mosphäre (mehr O2, weniger CO2) und auf die Böden.
Aus dem Devon sind wenige Hexapodenfossilien be-
kannt, die jedoch viel über die zeitliche Einordnung der
Entfaltung der Hexapoden verraten. Von herausragender
Bedeutung sind zwei Fossilien (HIRST & MAULIK 1926)
aus dem unterdevonischen Rhynie Chert (Schottland;
dominiert von Beständen der frühen Landpflanze Rhynia
†) – mit vorzüglicher Erhaltung. Die winzige Rhyniella
praecursor † ist ein typischer Collembole, was am wenig-
segmentigen Abdomen mit Ventraltubus und Sprungga-
bel eindeutig zu erkennen ist (HENNIG 1969: Abb. 19);
auch die entognathen Mundwerkzeuge sind gut sichtbar.

Rhyniognatha hirsti † (siehe auch TILLYARD 1928; ENGEL
& GRIMALDI 2004) ist eigentlich nur ein Paar von Man-
dibeln; deren Struktur ist aber unzweifelhaft dicondyl,
und Details in der Form von Mandibel und Gelenken
weisen darauf hin, dass dieses Stück von einem Vertreter
der Metapterygota stammt. Aus dem, was über den
Stammbaum der Hexapoden „sicher“ bekannt ist, kann
auf der Basis dieser beiden Fossilien abgeleitet werden,
dass zumindest die Collembola, Protura, Diplura, Ar-
chaeognatha und Dicondylia damals bereits als separate
Stammeslinien präsent waren. Vermutlich waren sogar
schon die Aufspaltungen in Zygentoma, Ephemeroptera
und Metapterygota vollzogen, d.h. bereits im Unter-De-
von hatten die Insekten wahrscheinlich zu fliegen ge-
lernt. Das dritte aus dem Devon bekannte Hexapoden-
fossil sind Reste einer Insektenart – vermutlich ein Ver-
treter der Archaeognathen – aus dem Mittel-Devon von
Gaspé in Quebec (LABANDEIRA et al. 1988). „Eopterum
devonicum“, das HENNIG (1969) noch als ursprüngliches
Fluginsekt interpretiert hat, erwies sich später als Teil ei-
nes Schwanzfächers eines malacostracen Krebses (siehe
BOUDREAUX 1979: 178).

Im Laufe des Unterkarbons (ca. 360-325 MJ) entwi-
ckeln sich weiträumige Sumpflandschaften (Steinkoh-
lesümpfe), mit Wäldern aus zig Meter hohen Bärlapp-,
Schachtelhalm- und Farngewächsen. Eigenartigerweise
sind aus dieser Zeit keine Hexapodenfossilien bekannt
(mit einer Ausnahme, siehe unten). Erst die Steinkoh-
lesümpfe des Oberkarbons (ca. 325-290 MJ) liefern sol-
che in großer Menge, und zwar fast durchgehend Fossi-
lien von Pterygoten. Pterygoten aus verschiedenen Un-
tergruppen erscheinen „schlagartig“ (d.h. innerhalb we-
niger Millionen Jahre) in großer Vielfalt: Vertreter der
Odonaten-Verwandtschaft (Odonatoptera) und der
Ephemeroptera, daneben solche aus anderen palaeopte-
ren Ordnungen (Palaeodictyoptera, Megasecoptera,
Dicliptera und Diaphanopterodea), und auch die Neo-
pteren sind von Anfang an mit dabei.

Zwei Dinge sind an dieser frühen Pterygoten-Fauna
besonders interessant: Innerhalb aller Gruppen außer
den Neopteren finden sich großwüchsige Arten mit Flü-
gelspannweiten von 20-70cm. Dies entspricht den Ver-
hältnissen bei anderen terrestrischen Arthropoden-
Gruppen: auch z.B. unter den Diplopoden und Skorpio-
nen gab es Giganten. Dies hat seine Ursache vielleicht
im O2-Gehalt der Atmosphäre, der im Devon anstieg,
im Oberkarbon ein Maximum erreichte und im Laufe
des Perms wieder sank. Zweitens finden sich bei allen
Gruppen außer den Ephemeroptera Vertreter, die am
Prothorax rudimentäre Flügel tragen (u.a. BECHLY et al.
2001; BÉTHOUX & NEL 2002), welche auch Spuren ei-
ner Aderung zeigen (prothorakale Paranota). Wahr-
scheinlich waren während der frühesten Evolutionspha-
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se der Flügel noch alle drei Thoraxsegmente beteiligt,
und erst später, als die Eigenbeweglichkeit der Flügel
über die Entwicklung eines Gelenks an deren Basis zu-
nahm, blieb das prothorakale Paar zurück und wurde
mehrfach parallel wieder reduziert.

Die Überlieferung der Odonatoptera, die durch um-
fangreiche Fusionen zwischen den Skleriten des Flügel-
gelenks charakterisiert sind, beginnt mit sehr ursprüng-
lichen Arten moderater Größe, die als Geroptera zu-
sammengefasst werden (mit prothorakalen Paranota;
u.a. BECHLY et al. 2001). Die rein karbonischen Eomeg-
anisoptera, mit bis zu 20cm Spannweite, bilden die
nächste Evolutionsstufe. Sie sind vermutlich paraphyle-
tisch: aus ihnen gehen einerseits die Meganisoptera her-
vor, die sämtliche Riesenformen umfassen (Maximum
71cm Spannweite) und bis in die Trias reichen, ande-
rerseits eine Gruppe, zu der auch alle rezenten Libellen
zu rechnen sind. Die Odonatoptera des Paläozoikums
unterscheiden sich im Habitus allesamt noch sehr deut-
lich von den heutigen Odonaten. Unbekannt ist, ob de-
ren Nymphen aquatisch und räuberisch waren wie die
der rezenten Libellen und ob die libellentypische labia-
le Fangmaske der Nymphen ausgebildet war. Die Kip-
pung von Meso- und Metathorax und die Fangkorbbil-
dung durch die Beine waren bereits bei den Adulten der
Eomeganisoptera ansatzweise entwickelt, und vermut-
lich fingen auch sie ihre Beute im Flug.

Die frühesten mutmaßlichen Ephemeroptera i.w.S.
treten etliche Millionen Jahre später auf als Odonato-
ptera. Sie werden den Syntonopteridae (z.B. Lithoneura;
WILLMANN 1999) und Bojophlebiidae (z.B. Bojophlebia
mit bis zu 45cm Spannweite) zugeordnet, die im Gegen-
satz zu den Ephemeroptera i.e.S. noch große Hinterflü-
gel mit einem recht großen Analfeld besaßen. Ihre enge
Verwandtschaft mit den monophyletischen Ephemero-
ptera i.e.S. ist jedoch schlecht begründet. Unter den
Ephemeroptera i.e.S., die seit dem Perm bekannt sind,
hatten viele frühe Teilgruppen (kollektiv „Permoplecto-
ptera“ genannt) ebenfalls noch gleichgroße Flügelpaare.
Nach dem wenigen, was man über die Mundwerkzeuge
weiß, sind diese bei manchen mesozoischen Formen
noch gut entwickelt. Sie wurden vermutlich erst in der
allen rezenten Taxa gemeinsamen Stammgruppe redu-
ziert. Die rezenten Teilgruppen der Eintagsfliegen dürf-
ten auf eine Radiation im frühen Mesozoikum zurückge-
hen.

Für die Palaeodictyoptera, Megasecoptera, Diclipte-
ra und Diaphanopterodea wird meistens angenommen,
dass sie gemeinsam eine monophyletische Gruppe bil-
den (Palaeodictyopteroidea), die durch eine Spezialisie-
rung der Mundwerkzeuge zu einem Saugorgan gekenn-
zeichnet ist (mit 5 Stechborsten und einem gewölbten
Vorderkopf, der auf eine darunterliegende Saugpumpe

hinweist). Es sei aber betont, dass die Mundwerkzeuge
nur von wenigen Arten bekannt sind. Die Palaeodictyo-
pteroidea erscheinen in der fossilen Überlieferung fast
zeitgleich mit den Odonatoptera, und zwar von Anfang
an mit einer großen Diversität. Zu dieser Gruppe gehört
ein Großteil der bekannten paläozoischen Insekten, da-
runter auch das älteste bekannte Fluginsekt, das noch
dem allerspätesten Unterkarbon zuzurechnen ist: Delitz-
schala bitterfeldensis aus dem Gebiet Bitterfeld/Delitzsch
in Sachsen (Palaeodictyoptera: Spilapteridae; BRAUCK-
MANN & SCHNEIDER 1996), mit nur 2,5 cm Flügelspann-
weite ein kleiner Vertreter der Ordnung. Das Ende der
Palaeodictyopteroidea fällt vermutlich mit demMassen-
aussterben an der Perm-Trias-Grenze zusammen, doch
gibt es Hinweise auf triassische Überlebende. Bei den
Nymphen, die aus verschiedenen Teilgruppen der
Palaeodictyopteroidea bekannt sind, finden sich keine
Hinweise auf eine aquatische Lebensweise.

Vor allem unter den Palaeodictyoptera, die vermut-
lich als paraphyletische Gruppe an der Basis der Palaeo-
dictyopteroidea stehen, finden sich viele Vertreter mit
gut entwickelten, geaderten prothorakalen Paranota.
Viele Palaeodictyoptera aus unterschiedlichen Teilgrup-
pen hatten Flügelspannen von 10-20cm, einige erreich-
ten enorme Maße, z.B.Mazothairosmit 56cm Spannwei-
te. Die restlichen Ordnungen der Palaeodictyopteroidea
sind durch Spezialentwicklungen charakterisiert. Die
Megasecoptera zeigen meist stark verschmälerte Flügel-
basen und eine reduzierte Anzahl von Queradern. Die
nur aus dem Perm bekannten Dicliptera sind vermutlich
Abkömmlinge einer Teilgruppe der Megasecoptera und
sind durch eine starke Reduktion der Hinterflügel ge-
kennzeichnet. Die Diaphanopterodea haben einen Me-
chanismus entwickelt, der ihnen erlaubt, die Flügel
waagrecht nach hinten zu schwenken. Dies erinnert an
die Neoptera, doch scheint der Bau des Flügelgelenks ein
völlig anderer zu sein, und die Schwenkbarkeit der Flü-
gel ist bei den beiden Gruppen wohl nicht homolog.

Die Überlieferung der Neoptera beginnt ebenfalls im
frühesten Oberkarbon mit den Paoliidae, einer Gruppe
von relativ großen Neopteren ohne Spezialmerkmale,
die auf Beziehungen zu irgendeiner rezenten Untergrup-
pe der Neoptera hinweisen würden. Die deutlich nach
hinten zurückschwenkbaren Flügel waren breit, Vorder-
und Hinterflügel sehr ähnlich, ein Analfächer am Hin-
terflügel war nicht ausgebildet. Interessanterweise sind
keine prothorakalen „Flügelchen“ vorhanden. Dennoch
werden die Paoliidae gelegentlich als Stammgruppenver-
treter der Neoptera angesehen. Bald nach den Paoliidae
erscheint eine Vielzahl sehr unterschiedlicher neopterer
Insekten, die in verschiedene höhere „Taxa“ gruppiert
werden, die jedoch mehr als Sammelbecken für irgend-
wie ähnliche (oder auch recht unähnliche) Formen an-
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zusehen sind denn als monophyletische Großgruppen.
Lange wurden die frühen Neopteren auf drei ± große
Gruppen verteilt, die „Protorthoptera“, „Protoblattodea“
und „Paraplecoptera“. Eine stammegeschichtliche Ver-
wandtschaft der jeweils enthaltenen Taxa mit Orthopte-
ra, Blattaria und Plecoptera, wie sie die Namen indizie-
ren, lässt sich nicht im entferntesten belegen. CARPEN-
TER (1992) schloss die „Protoblattodea“ und „Parapleco-
ptera“ in eine dadurch sehr umfangreich gewordenen
Gruppe „Protorthoptera“ ein, der er 59 „Familien“ zuord-
net – neben den Paoliidae u.a. die Cacurgidae, Gerardi-
dae, Hadentomidae, Lemmatophoridae, Eucaenidae,
Atactophlebiidae, Cnemidolestidae und Ideliidae. All
diese „Familien“ sind mit sehr wenigen Ausnahmen auf
Oberkarbon und Perm begrenzt. Von den „Protorthopte-
ra“ getrennt handelt CARPENTER (1992) die Caloneuro-
dea (siehe unten) und Miomoptera ab. Die durchweg
sehr kleinen Miomoptera (Oberkarbon und Perm), von
denen fast nur Flügelfragmente bekannt sind, hatten
ebenfalls kauende Mundteile und Hinterflügel ohne
Analfächer. Sie wurden u.a. als Stammgruppe der Endo-
pterygota (RASNITSYN & QUICKE 2002) oder der Acerca-
ria interpretiert (GRIMALDI & ENGEL 2005), doch ist bei-
des nicht überzeugend begründbar.

Es ist mit größter Wahrscheinlichkeit anzunehmen,
dass sich in diesem oberkarbonischen9 Neopteren-Ge-
wirr, vor allem innerhalb der „Protorthoptera“, die Ra-
diation vollzogen hat, die neben vielen bald wieder aus-
gestorbenen Linien auch die heutigen Großgruppen der
Neopteren hervorgebracht hat. Die phylogenetischen
Beziehungen zwischen den vielen Neopterengruppen
und -grüppchen des Oberkarbon und Perm sind aber
derzeit noch weitestgehend unverstanden, und es ist
auch sehr schwierig, die frühesten Vertreter der rezenten
Großgruppen der Neopteren in diesem Sammelsurium
zu identifizieren. Allerdings wurden in jüngster Zeit bei
der Klärung der stammesgeschichtlichen Beziehungen
der betreffenden Gruppen deutliche Fortschritte erzielt
(u.a. durch die Beiträge von O. Béthoux und Mitarbei-
tern). Dies ist nicht zuletzt der konsequenten Umset-
zung der Phylogenetischen Systematik zu verdanken,
die in der Paläontologie gegenüber der Rezentbiologie
mit einiger Verzögerung einsetzte.

Am weitesten fortgeschritten ist die Identifikation
und Zuordnung paläozoischer Gruppen bei den Ortho-
ptera. BÉTHOUX & NEL (2002, 2005) und BÉTHOUX
(2005b) schließen anhand einer umfangreichen Revisi-
on der Flügeladerung viele „Protorthoptera“ des Karbons
in die Orthoptera (i.w.S.: Archaeorthoptera) ein, u.a. die
Geraridae, die Cnemidolestidae und die Cacurgidae, und
auch die Ampelipteridae, die zu den ältesten bekannten
Pterygota gehören (frühes Oberkarbon). Die Caloneuro-
dea (Oberkarbon und Perm), mit Hinterflügeln ohne
Analfächer, werden von BÉTHOUX & NEL (2002) und

BÉTHOUX et al. (2004) mit guter Begründung ebenfalls in
die Orthoptera-Verwandtschaft eingeschlossen. Ob sich
die rezenten Phasmatodea von den selben karbonischen
Vorfahren herleiten lassen wie die Orthoptera wird der-
zeit diskutiert (eher contra: BÉTHOUX & NEL 2002; BÉT-
HOUX 2005b; TILGNER 2001; eher pro: GRIMALDI & EN-
GEL 2005; WILLMANN 2003a, 2005a).

Die gemeinhin bekannteste stammesgeschichtliche
Verbindung zwischen rezenten und karbonischen Insek-
ten betrifft die „Schaben“. Die „Karbon-Schaben“ und
ihre Nachfahren besitzen jedoch noch weit über das
Karbon und Perm hinaus einen langen Ovipositor, und
sie bilden daher allenfalls die gemeinsame Stammgrup-
pe aller Dictyoptera, d. h. der Blattodea (Schaben + Ter-
miten) und Mantodea (Fangschrecken), denen eine
sehr charakteristische Verkürzung des Ovipositors ge-
meinsam ist. Die Aufspaltung in die rezenten Teilgrup-
pen der Dictyoptera hat vermutlich erst im Jura stattge-
funden. Einige „Schaben“ des Karbons sind vermutlich
wirklich den Dictyoptera zuzuordnen, obgleich eine
wirkliche Begründung schwierig ist (z.B. Archimylacri-
dae, Mylacridae, Phylloblattidae). Eine detaillierte,
konsequent phylogenetische Bearbeitung der paläo-
zoischen Dictyopteren steht noch aus.

Der Anschluss vieler karbonischer und permischer
Gruppen der „Protorthoptera“ an die rezenten flügello-
sen Notoptera (als „Grylloblattida“), wie sie von STO-
ROZHENKO (u.a. 1997, 2002) durchgeführt wird, ent-
behrt jeder Grundlage und basiert weithin auf nicht-
phylogenetischer Argumentation (BÉTHOUX et al.
2005a). Dasselbe gilt für die Herleitung der Mantophas-
matodea von den oberkarbonischen Cnemidolestidae
durch HAMILTON (2003) (siehe BÉTHOUX 2005b).

Im Perm sind bereits viele der rezenten Pterygoten-
ordnungen eindeutig vertreten: Die Dermaptera stam-
men vermutlich von den permischen Protelytroptera ab
(HAAS & KUKALOVÁ-PECK 2001). ENGEL & GRIMALDI

(2005) führen die Plecoptera auf die Lemmatophoridae
und Liomopteridae des unteren Perms zurück (mit Pro-
thorakalloben, Tarsen noch 5-gliedrig). Auch Teilgrup-
pen der Endopterygota und der Acercaria sind im Perm
nachweisbar, u.a. die Coleoptera (Käfer; siehe auch
BEUTEL 2005). Die Embioptera, Zoraptera, Notoptera,
Mantophasmatodea und vielleicht Phasmatodea (siehe
oben) lassen sich jedoch nicht mit hinreichender Be-
gründung an paläozoische Taxa anknüpfen.

Das Massenaussterben am Ende des Perms war, wie
für alle anderen Organismengruppen, auch für die Pte-
rygoten ein tiefer Einschnitt, mit dem viele im Perm do-
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minierende Taxa ganz verschwunden sind (BÉTHOUX et
al. 2005b). Im Laufe der Trias erfuhren die Insekten-
gruppen, die die Perm-Trias-Grenze überlebt hatten, ei-
ne neue Entfaltung. Die daraus hervorgehende Insek-
tenfauna ist der rezenten bei weitem ähnlicher als die
des späten Paläozoikums.

9. Zusammenfassung und Ausblick

Bei der Rekonstruktion der phylogenetischen Bezie-
hungen zwischen den Großgruppen der Hexapoden be-
stehen Probleme vor allem auf vier Ebenen: (1) Ganz an
der Basis der Hexapoden: Beziehungen zwischen Protu-
ra, Collembola, Diplura und Insecta, wobei Monophylie
für die Diplura nicht als gesichert angesehen werden
kann. (2) An der Basis der Dicondylia, wo die Stellung
der Gattung Tricholepidion als Schwestergruppe der Zy-
gentoma + Pterygota oder als Teilgruppe der Zygentoma
offen bleibt, aber auch die Monophylie der restlichen
Zygentoma nicht als gut begründet erscheint. (3)An der
Basis der Pterygota mit den ungeklärten Beziehungen
zwischen Ephemeroptera, Odonata und Neoptera, wobei
sich aber die Indizien für eine nähere Verwandtschaft der
Odonata und Neoptera verdichten; gerade auf dieser
Ebene ist die Einbeziehung des umfangreichen Fossilbe-
legs zu mehreren ausgestorbenen Großgruppen der Ptery-
gota von Bedeutung (v.a. Teilgruppen der Palaeodictyo-
pteroidea). Die Neoptera sind v.a. durch molekulargene-
tische Ergebnisse als monophyletische Gruppe ausgewie-
sen. (4) An der Basis der Neoptera, für die nach wie vor
die Darstellung als Polytomie von 11 Taxa den Kennt-
nisstand realistisch wiedergibt: Plecoptera, Embioptera,
Notoptera, Mantophasmatodea, Dictyoptera, Orthopte-
ra, Phasmatodea, Dermaptera, Zoraptera, Acercaria und
Endopterygota. (5) Bezüglich der Herkunft der Hexapo-
den verdichten sich die Hinweise auf die Crustaceen
(Tetraconata-Hypothese) bzw. auf Teilgruppen von die-
sen; dabei ist unklar, ob eher die Branchiopoda oder die
Malacostraca als nächste Verwandte der Hexapoden in
Frage kommen. Die Alternative, dass die Hexapoden mit
den „Myriapoden“ (oder einer Teilgruppe von diesen)
nächstverwandt sind (Tracheata-Hypothese), ist jedoch
noch nicht endgültig auszuschließen. (6) Letztendlich
muss auch damit gerechnet werden, dass die Hexapoden
gar nicht monophyletisch sind: sie sind morphologisch
nur schlecht als monophyletische Gruppe begründet,
und die Ergebnisse aus der Molekulargenetik sind in die-
sem Punkt nicht eindeutig.

In den letzten Jahren sind zahlreiche Arbeiten er-
schienen, die in irgendeiner Form Daten zur weiteren
Aufklärung der Hexapoden-Phylogenie beigetragen ha-
ben: morphologische Merkmalssysteme wurden teils bei
vielen Taxa untersucht (z.B. Kreislaufsystem, Ovariolen,
Spermatozoen, Ovipositor, Flügeladerung und -gelenk,

Mandibelgelenke), ebenso die Ontogenese; umfangrei-
che morphologische Merkmalsmatrices wurden zusam-
mengestellt, und die Thematik wurde anhand der neuen
Daten kompetent diskutiert. Sequenzdaten zu mehreren
Genen wurden für zahlreiche Insektenarten zusammen-
getragen, einschließlich der vollständigen Sequenzie-
rung des mitochondrialen Genoms bei ca. 100 Arten,
und die Methoden zur Analyse solcher Daten wurden
entscheidend weiterentwickelt. Das rasante Anwachsen
der Datenbasis hat jedoch bislang zu keiner Klärung der
problematischen Bereiche im Stammbaum der Hexapo-
den geführt, sondern es sind vielmehr proportional zur
Datenmenge auch die Widersprüche gewachsen.

Trotz der enormen Akkumulation von neuen Daten
in den letzten Jahren ist die Situation immer noch so,
dass bislang nur ein Bruchteil der potenziell für die phy-
logenetische Forschung „brauchbaren“ Daten erschlos-
sen ist. Dies gilt wie selbstverständlich für die noch jun-
ge Disziplin der molekulargenetisch geprägten Phyloge-
netik, gilt aber genauso auch für die morphologische Ar-
beit. Der Umstand, dass Daten zu vielen Organsystemen
vielfach nur für einen oder wenige Vertreter pro Hexa-
podenordnung, oder auch für gar keinen, verfügbar sind,
verdeutlicht dies. Interessante Merkmalssysteme, für die
eine detaillierte vergleichende Betrachtung quer durch
die Hexapoden noch aussteht, sind u.a. die thorakalen
und abdominalen Stigmen (einschließlich ihrer Apode-
me und Muskeln; siehe KLASS 2000: 246) und mehrere
Teilbereiche der weiblichen Genitalorgane (einschließ-
lich der Spermatheken und Akzessorischen Drüsen; sie-
he u.a. KLASS 2003a). Auch für die männlichen Geni-
talorgane sind noch viele Fragen, v.a. zur Homologie der
Bauelemente, zu klären, bevor ihr Merkmalsreichtum
für die phylogenetische Arbeit ausgeschöpft werden
kann. Überhaupt gilt für die gesamte Muskulatur, dass
bislang nur vereinzelte Merkmale über viele Taxa hin-
weg hinreichend bekannt und vergleichbar sind (z.B.
KLUG & KLASS im Druck). Diese Sachlage mag optimis-
tisch stimmen, dass sich nach Erhebung weiterer Daten
letztendlich eine wirklich überzeugende Hypothese zur
Stammesgeschichte der Hexapoden erstellen lässt.

Andererseits erhärtet sich aber der Verdacht, dass
die Chancen zur Klärung nicht sehr gut stehen, da ver-
mutlich viele der historischen Verzweigungen an der Ba-
sis des Hexapoden-Stammbaums zeitlich so nahe beiei-
nander lagen, dass die verschiedenen Stammlinien
„kaum Zeit hatten“, sie charakterisierende Merkmalsver-
änderungen (Autapomorphien) durchzumachen, bevor
die nächste Aufspaltung erfolgte. Heute erstellte Daten-
sätze reflektieren daher zu einem enorm großen Prozent-
satz Veränderungen, die erst in der um ein Vielfaches
längeren Zeit nach den basalen Aufspaltungen erfolgt
sind. Darunter sind auch viele Veränderungen, die in

443

© Biologiezentrum Linz, download unter www.biologiezentrum.at



verschiedenen Stammlinien parallel erfolgt sind (Homo-
plasien). Diese Problematik betrifft gleichermaßen die
morphologisch wie auch die molekulargenetisch begrün-
dete Phylogenetik, und in der basalen Polytomie der
Neoptera zeigt sie sich wohl besonders deutlich. Die be-
treffenden Aufspaltungen könnten durchaus innerhalb
weniger Millionen Jahre stattgefunden haben, während
seitdem etwa 300 Millionen Jahre verstrichen sind.

Die fossile Überlieferung kann sicher in mehrfacher
Hinsicht zur Aufklärung der Hexapodenphylogenie bei-
tragen. Fortschritte der letzten Jahre haben ermöglicht,
die Orthoptera mit einiger Sicherheit bis ins untere
Oberkarbon zurückzuverfolgen. Eine Fortsetzung dieser
Arbeiten für weitere Neopteren-Taxa könnte durchaus
Evidenzen dazu erbringen, wie die einzelnen Großgrup-
pen der Neoptera verwandtschaftlich zusammenhän-
gen. Ein weiterer wichtiger Punkt ist die Aufdeckung
von Parallelentwicklungen; z.B. zeigt das Vorhanden-
sein von Ocellen und Styli bei jurassischen Dermaptera,
das dem Fehlen dieser Strukturen bei allen rezenten
Dermaptera entgegensteht, dass der Verlust unabhängig
von anderen Ordnungen erfolgt ist, denen die Ocellen
und Styli ebenfalls fehlen. Eine wichtige eigenständige
Leistung der Hexapoden-Paläontologie ist natürlich die
zeitliche Einstufung von Evolutionsereignissen bei den
Hexapoden. Andererseits liegt, im Detail betrachtet,
gerade in diesem Aspekt auch eines der großen Proble-
me der Fossilforschung: aus den Zeiten, in denen ver-
mutlich viele der basalen Aufspaltungen der Hexapo-
den stattgefunden haben (Devon und Unterkarbon),
liegen bislang so gut wie keine Fossilien vor.

Appendix

Kommentar zur morphologischen
Merkmalsmatrix in WHEELER et al. (2001)

Die Merkmalslisten und Matrices zu den Hexapo-
den in WHEELER et al. (2001) beruhen fast ausschließ-
lich auf einer Auswertung der Übersichtsarbeiten von
HENNIG (1981), KRISTENSEN (1975, 1981, 1991, 1995)
und BOUDREAUX (1979); eigene Untersuchungen oder
Diskussionen wurden nicht durchgeführt.

Hier finden sich zunächst zahlreiche Probleme in
den Definitionen der Merkmale und Merkmalszustände.
Allgemein ist die oft unzureichende Umschreibung der
Merkmalszustände zu bemängeln. Extreme Beispiele sind
die Umschreibung einer medianen Verwachsung der Go-
noplacs (3. Valven) in Merkmal 47 ‘Ovipositor’ als [4:
fused], und die Merkmalszustände [0: not modified] und
[1: modified] in Merkmal 169 ‘Structure of posterior no-
tal wing articulation’. Häufig sind die Merkmalszustände
ungenau gegeneinander abgegrenzt oder überlappen
sich, z.B. in Merkmal 80 ‘Ocelli’, mit den Zuständen [0:

present], [1: absent in immatures], [2: absent in adults],
[3: median ocellus absent] und [4: median ocellus absent
in adults]; hier trifft auf ein Taxon, auf das [3] zutrifft, im-
mer auch [4] zu, und ein Taxon, dem in sämtlichen Sta-
dien alle Ocelli fehlen, zeigt alle Zustände [1]-[4].

Bei etlichen Merkmalen wird ein Merkmalszustand
definiert für die Präsenz einer bestimmten Struktur, aber
zusätzlich weitere Merkmalszustände für bestimmte be-
sondere Ausprägungen dieser Struktur (bei nicht-additi-
ver Behandlung) – anstatt die letzteren in eigenen
Merkmalen abzuhandeln. Ein Beispiel ist 47 ‘Oviposi-
tor’, wo bei abweichender Ausgestaltung der Gonapo-
physen IX und der Gonoplacs (2. bzw. 3. Valven) die
Merkmalszustände [2: vestigial] bzw. [4: fused] definiert
werden; die Präsenz eines Ovipositors verliert dadurch
unangemessen an Gewicht, weil unter den betreffenden
Weiterentwicklungen der Ovipositor nicht mehr als [1:
present] eingestuft ist.

Sehr problematisch ist auch die gelegentliche Kop-
pelung verschiedener Strukturen in einem Merkmal,
wie z.B. in 139 ‘Female genitalia’, mit [0: 1st valvulae
developed and separate, 2nd valvulae discrete, cerci ar-
ticulated] und [1: 1st valvulae strongly reduced and fu-
sed, 2nd valvulae not discrete, cerci not articulated].
Ein Problem ist hier, dass auf einige Taxa keine der bei-
den Kombinationen zutrifft, z. B. auf Archaeognathen
und Notopteren mit wohlentwickelten Valven aber feh-
lender Cercalartikulation, und auf Ephemeropteren mit
fehlenden Valven aber deutlicher Cercalartikulation
(für alle diese Taxa wird dennoch [0] eingetragen).

In manchen Merkmalen sind die (mutmaßlich) apo-
morphen Merkmalszustände so definiert, dass sie unter-
schiedliche strukturelle Zustände einschließen, die kei-
ne gemeinsame Merkmalsableitung beinhalten; eine
solche ‘Scheinapomorphie’ ist in Merkmal 68 ‘Direct
spiracular musculature’ der Merkmalszustand [1: pre-
sent]; zumindest im Abdomen sind nämlich die Stig-
menmuskeln bei Odonata in einer Position, die keine
Homologisierung mit einem der bei Neopteren vorkom-
menden Muskeln erlaubt (des Weiteren wäre eine sepa-
rate Abhandlung der sehr unterschiedlichen Stigmen-
muskulatur in Thorax und Abdomen sinnvoll).

Durch die vielen Mängel in den Merkmalsdefinitio-
nen sind die Matrixeintragungen in WHEELER et al.
(2001) oft nicht reproduzierbar, und teilweise wird zu-
dem Fehlinformation in die Analyse eingetragen.

Weitaus schwerwiegender sind jedoch die zahlrei-
chen Fehleintragungen in der morphologischen Merk-
malsmatrix. Sie beruhen vielfach darauf, dass bei der
Auswertung der Arbeiten von Hennig, Kristensen, und
Boudreaux der jeweilige Kontext der Aussagen nicht be-
achtet wurde, was in den folgenden einfachen Beispielen
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besonders offensichtlich ist: In Merkmal 83 werden die
auf die Insecta beschränkten Phallomeren (männliche
Kopulationsorgane) auch bei Collembolen, ‘Myriapo-
den’ und Crustaceen als [0: normal] entwickelt einge-
stuft, ebenso bei den Odonaten (sekundäre Kopulations-
organe am vorderen Abdomen!) und Isopteren mit stark
reduzierten Phallomeren. Die Einstufung von nur
Embioptera und Plecoptera als [1: reduced] geht auf
KRISTENSEN (1981: 145) zurück, der diesen Verlust als
potenzielle Synapomorphie derselben nennt, jedoch in
einem auf diese beiden Taxa eingeschränkten Kontext.
In Merkmal 89 werden sklerotisierte Vorderflügel nur
den Taxa zugesprochen, die KRISTENSEN (1981: 145) bei
Besprechung der ‘Orthopterodida’ auflistet; den Coleo-
pteren werden sie abgesprochen. In Merkmal 118 wird
die Präsenz eines Rings von Zähnen im Kaumagen auf
die Dictyopteren beschränkt, gemäß dem auf Neopteren
beschränkten Zitat von KRISTENSEN (1975: 19); das Vor-
handensein gleichartiger Kaumägen bei Zygentomen
(KLASS 1998a: Abb. 2-4) und anderer Typen so bezahn-
ter Kaumägen bei z.B. Notoptera, das schon aus der Se-
kundärliteratur leicht ersichtlich ist, wird nicht berück-
sichtigt. In Merkmal 85 werden den Chilopoden und
Crustaceen segmentale Seitenarterien abgesprochen;
nur für Blattaria und Mantodea werden sie eingetragen,
nachdem BOUDREAUX (1979) und KRISTENSEN (1975)
sie nur für diese Taxa erwähnen – jedoch in einem auf
Hexapoda begrenzten Zusammenhang. In Merkmal 28
werden den Odonaten und Dermapteren [1] mehrglied-
rige Cerci zugewiesen, und nicht etwa [3] eingliedrige
(letzteres trifft auf alle Odonaten und adulten Dermapte-
ren zu) – offensichtlich weil in den zitierten Textstellen
(HENNIG 1981: 98; KRISTENSEN 1981: 146) nicht auf die
Eingliedrigkeit bei diesen Taxa hingewiesen wird. In 167
werden nur für Diptera, Mecoptera und Strepsiptera
zweigliedrige Labialpalpen eingetragen, gemäß dem auf
die Endopterygota beschränkten Zitat in KRISTENSEN

(1975: 34); allen anderen Hexapoden werden mehr
Glieder zugesprochen, was z.B. für Psocopteren (Acerca-
ria) und Collembolen nicht zutrifft. In manchen Merk-
malen wurden auch für Taxa Eintragungen vorgenom-
men, zu denen gar keine Daten vorliegen; das betrifft z.
B. die Tracheenversorgung der Beine bei Notopteren
und die Muskulatur der Mundwerkzeuge bei Zorapteren
(Merkmale 52, 67, 69, 70, 93).

Als Beispiel dafür, was für eine bestimmte Struktur
bei den Matrixeintragungen insgesamt an Fehlern auf-
tritt seien die weiblichen Gonapophysen des 9. Abdo-
minalsegments (2. Valven) angeführt, deren Zustand an
sich sehr einfach zu beurteilen ist. Hier werden in Merk-
mal 47 ‘Ovipositor’ die gleichartigen strukturellen Zu-
stände bei Notopteren und Orthopteren (Grundplan)
unterschiedlichen Merkmalszuständen zugeordnet: [1:
present] bzw. [3: modified = Gonapophysen 9 reduziert

und Gonoplacs an Eiablage beteiligt], bezogen auf BOU-
DREAUX (1979: 273). Eine Prüfung der Primärliteratur
(z.B. WALKER 1919; ANDER 1939) hätte sofort gezeigt,
dass die Gonapophysen 9 im Grundplan der Orthopte-
ren keinesfalls reduziert sind. Weiterhin wird für die
Dermapteren mit [2: vestigial = mit 2 Valvenpaaren] ein
Fehlen der Gonapophysen 9 konstatiert. Das ist nach
den damals verfügbaren Literaturdaten zwar zutreffend;
eine Stichproben-Untersuchung bei den Dermaptera-
Pygidicranidae hätte aber sofort gezeigt, dass Gonapo-
physen 9 hier meist vorhanden sind (siehe KLASS
2003a). Im Gegensatz zu den Dermapteren werden die
Coleopteren, denen die Gonapophysen 9 wirklich feh-
len, als [1: present = mit 3 Valvenpaaren] eingestuft; die
Neuropteren mit ebenfalls absenten Gonapophysen 9
werden als [4: fused] eingestuft (weil außerdem ihre Go-
noplacs verwachsen sind), womit die den Neuropteren
und Coleopteren gemeinsame Apomorphie in diesem
Merkmal verloren geht. Die Präsenz der Gonapophysen
9 wird allerdings auch noch in Merkmal 139 ‘Female
genitalia’ codiert, das gleichzeitig den Zustand der Cer-
calartikulation einschließt (siehe oben) und auf Zitate
von KRISTENSEN (1981, 1991) gemünzt ist; hier werden
die Gonapophysen 9 korrekt als bei den Coleopteren
(und Neuropteren, Megalopteren, Raphidiopteren) feh-
lend eingestuft, bei allen anderen Taxa allerdings als
vorhanden, einschließlich der Dermapteren, bei denen
sie in Merkmal 47 als fehlend erachtet wurden, und der
Taxa, denen ein Ovipositor völlig fehlt (z.B. Collembo-
len). Die Abhandlung der Gonapophysen 9 ist also völ-
lig undurchdacht und unangemessen, und die Matrix-
eintragungen repräsentieren in keiner Weise die mor-
phologischen Sachverhalte. In der Abhandlung weite-
rer Elemente der weiblichen Genitalregion sowie der
anderen Merkmalskomplexe sind die Probleme ähnlich
gelagert und oft ähnlich umfangreich.

Angesichts der extrem hohen Fehlerrate in der
Merkmalsmatrix von WHEELER et al. (2001) sind die Er-
gebnisse der morphologischen Analyse in keiner Weise
aussagekräftig. Auch den Ergebnissen der Analysen, in
denen die molekulargenetischen und die morphologi-
schen Daten kombiniert sind, kann nicht viel Wert bei-
gemessen werden, da der Einfluss der morphologischen
Merkmale kaum abzuschätzen ist.
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