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

Die Stammesgeschichte (Phylogenese, Phylogenie)
der Organismen setzt sich aus zwei elementaren Prozes-
sen zusammen, die als historische Abldufe zu verstehen
sind: Cladogenese und Anagenese (z.B. SUDHAUS &
REHFELD 1992). Cladogenese steht fiir das ,,Wachsen®
des Stammbaums der Organismen und ist das Ergebnis
vieler aufeinanderfolgender Artspaltungen. Anagenese
steht fiir den Prozess der Verinderung von Merkmalen
entlang der Aste des Stammbaums; dies betriffc Merk-
male der Morphologie, der Gensequenzen, des Stoff-
wechsels, des Verhaltens, etc. Diesem Verstindnis ent-
sprechend steht in diesem Beitrag einerseits die Clado-
genese der Hexapodal 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.

1 Die Bezeichnungen ,Insecta“ und ,Hexapoda“ werden in der jiinge-
ren Literatur sehr uneinheitlich verwendet. Hier werden als ,Insecta“
nur die Archaeognatha, Zygentoma (mit Tricholepidion) und Pterygota
zusammengefasst; die Gruppe, die dariiber hinaus noch die Collembo-
la, Protura und Diplura umfasst, heift hier ,Hexapoda“ (siehe KLASS &
KRISTENSEN 2001).

2Kommentierte Ubersetzung von HENNIG (1969) ins Englische.

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 zuriickgerech-
net, rekonstruiert, mit dem Prinzip der Sparsamkeit als
Maxime (Parsimonie: Minimierung der anzunehmen-
den Merkmalsverinderungen). Auch wenn diese Re-
konstruktion heute meist unter Anwendung spezieller
Computerprogramme durchgefiihrt wird und die groBe
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 fiir die groBen Teilgruppen der
Hexapoden — die Gruppen (Taxa), die heute tiblicher-
weise als Ordnungen gefiihrt werden — einen fast voll-
standig aufgeldsten Stammbaum an (Abb. 1), ebenso
zehn Jahre spiter BOUDREAUX (1979; Abb. 2). KRISTEN-
SEN  (1975) beriicksichtigte 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 ungeklirter
Hexapoden-Stammbaum vermittelte ein realistischeres
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Abb. 1-8: Morphologisch begriindete Hypothesen zu den phylogenetischen Beziehungen zwischen den hochrangigen Taxa der

8. Grimaldi & Engel (2005)
Morphologie: Diskussion

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 Boubreaux (1979), Diskussion morphologischer Daten. (3) Nach

KRISTENSEN (1991, 1995, 1997), Diskussion morphologischer Daten; Mantophasmatodea erganzt gemaB Kiass et al. (2002). (4) Nach BEuTEL
& Gors (2001), kladistische Analyse morphologischer Daten. (5) Nach BeuTeL & Gors (2006), kladistische Analyse morphologischer Daten.

(6) Nach WiLLmaNN (2005a), Diskussion morphologischer Daten. (7) Nach verschiedenen Arbeiten von J. Kukalova-Peck (v.a. KukALOVA-
Peck 1991; HaAs & KukaLovA-Peck 2001), Diskussion morphologischer Daten v.a. des Flugapparats; fur Zoraptera wie auch fur die
flugellosen Notoptera und Mantophasmatodea ist die Position innerhalb der Neoptera als unsicher angegeben. (8) Nach GRIMALDI &

ENGEL (2005), Diskussion morphologischer Daten.

Bild des Kenntnisstandes als die Hypothesen von Hen-
nig und Boudreaux. In KRISTENSENs (1981, 1991, 1995,
1997) spéteren, aktualisierten Darstellungen dndert sich
fast nichts an diesem Bild.

Gemif KRISTENSEN (1991) koénnen die Hexapoden
mit guter Begriindung in vier Gruppen unterteilt wer-
den (Abb. 3): Collembola (Springschwiinze), Protura
(Urinsekten, Beintastler), Diplura (Doppelschwiinze)
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 duBerst artenreichen Ptery-
gota (gefliigelte Insekten, oft jedoch sekundir fliigellos)
— und die Gattung Tricholepidion mit einer einzigen re-
zenten Art, die seit ihrer Entdeckung durch WyGopzIN-
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 grofie Masse der Pterygoten enthal-
ten. Innerhalb der Neopteren standen lange 10 Grup-
pen in einer groBen, unaufgeldsten Polytomie nebenei-
nander, die fiir die ungeklirten verwandtschaftlichen
Beziehungen steht: Plecoptera (Steinfliegen), Embio-
ptera (Tarsenspinner), Orthoptera (= Saltatoria; Heu-
schrecken), Dermaptera (Ohrwiirmer), Dictyoptera

(Schaben, Gottesanbeterinnen, Termiten), Phasma-
todea (Stabschrecken), Notoptera (= Grylloblattodea),
Zoraptera (Bodenlduse), 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 Aste erweitert: die Mantophasmatodea
(Fersenliufer, 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. Natiirlich setzen sich
die Probleme beziiglich der Aufklirung der phylogeneti-
schen Beziehungen in die jiingeren Verzweigungen des
Stammbaums fort, was aber auBerhalb der Thematik
dieser Arbeit liegt.

Die Phylogenetik hat in den letzten beiden Jahr-
zehnten eine Renaissance erlebt — ausgelost durch die
Erschliefung von Gensequenzen als Merkmalssysteme
fiir die phylogenetische Arbeit Mitte der 80er Jahre. Als
spiitestens 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 Bliite erfahren. Mittlerweile stehen beide Arbeitsge-
biete gleichberechtigt nebeneinander und arbeiten viel-
fach zusammen. Fiir die Bestrebungen, die Phylogenie
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der Hexapoden zu kliren, steht heute eine weitaus um-
fangreichere morphologische Datenbasis zur Verfiigung
als dies in den 60er und 70er Jahren der Fall war, nebst
einer grofen Menge an molekulargenetischen Daten.
Dennoch konnten bislang nur in ganz wenigen Punkten
Fortschritte erzielt werden. Mit den Daten sind bislang
proportional auch die Widerspriiche gewachsen, und es
gibt inzwischen eine viel groBere Zahl miteinander kon-
kurrierender Hypothesen zur Stammesgeschichte der

Hexapoden als vor 3 Jahrzehnten (Abb. 4-14).

In den letzten Jahren wurde eine groBe Zahl von Ar-
beiten publiziert, die fiir die Rekonstruktion der Hexa-
poden-Phylogenie relevant sind. Auf morphologischer
Seite sind viele davon speziellen Organsystemen gewid-
met; besonders wichtig sind die Beitriige 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 ]. Biining
zur Struktur der weiblichen Gonaden (v.a. der Ovario-
len; u.a. BUNING 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-
fiihrt (z.B. IKEDA & MACHIDA 1998; MACHIDA 2006;
MACHIDA et al. 2004). Die Arbeiten von J. Kukalova-
Peck und Koautoren sowie von T. Hérnschemeyer ha-
ben die Morphologie der Fliigel 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 #ulleren weiblichen Genitalstrukturen
(Krass 1998c¢, 1999, 2000, 2001, 2003a; KraAss et al.

2003). Hinzu kommt eine Vielzahl von relevanten Ein-

Abb. 9-14: Molekulargenetisch begriindete 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: 125
und 16S rDNA = Untereinheiten der Ribosomen (Mito-
chondrium); 18S und 28S rDNA = Untereinheiten der
Ribosomen (Nukleus); EF-1a. = Elongationsfaktor 1a
(Nukleus); H3 = Histon 3 (Nukleus); COI und COIIl = Un-
tereinheiten der Cytochrom-c-Oxidase (Mitochondri-
um). (9) Nach WHEEtLER 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 Einschluf3 der
morphologischen Daten. (13) Nach Kier (2004), kladis-
tische Analyse molekulargenetischer Daten. (14) Nach
KJer et al. (2006), kladistische Analyse molekulargene-
tischer Daten.

zelarbeiten u.a. zum optischen System (PAauLus 2000;
siehe FRIEDRICH 2006), zu Mandibelgelenken und Kopf-
innenskelett (STANICZEK 2000; FURST VON LIEVEN 2000;
KocH 20003, b, 2001) und zum Proventriculus (KLASS
1998a, b). Diese Beitrige haben fiir die jeweiligen
Merkmalssysteme zu einem enorm erweiterten Kennt-
nisstand und teils zu vollig neuen Sichtweisen gefiihrt.
In manchen Fillen ist jedoch nach genaueren Untersu-
chungen die phylogenetische Interpretation wichtiger
morphologischer Merkmale deutlich unsicherer gewor-
den; das gilt z. B. fiir das vordere Gelenk der Mandibel
und fiir das Gonangulum-Sklerit des Ovipositors. Im
Kontext der neuen morphologischen Forschung haben
auch vorziigliche #ltere Arbeiten eine neue Bedeutung
gewonnen; besonders zu nennen sind die franzosischen
Beitrige zu den Archaeognatha und Zygentoma (z.B.
BitscH 1963, 1974; CHAUDONNERET 1950; ROUSSET
1973).

Umfangreiche Gesamtdarstellungen zum Thema
Hexapodenphylogenie — weitgehend in der Art der frii-
heren Beitriige von Kristensen — wurden von WILLMANN
(2003a, b, 2005a; Abb. 6) und BEUTEL (2004) publiziert.
In mehreren anderen Arbeiten wurde versucht, die bis-
lang verfiigharen 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) schliefen 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 Unzulinglichkeiten auf. Die
Datenmatrix in WHEELER et al. (2001) wie auch die da-
rauf aufbauende Matrix in TERRY & WHITING (2005)
sind dabei in einem Ausmal von Fehlern durchsetzt,
dass die morphologischen Analyse-Ergebnisse als irrele-
vant erscheinen. Da diese Matrix und daraus resultieren-
de Hypothesen zur Phylogenie groBe Verbreitung in der
Fachwelt erlangt haben, ist diesem Thema eine eigene
kritische Darstellung gewidmet (siche Appendix).

Relevante molekulargenetische Studien sind fast
ausschlieflich mit der Analyse von Gensequenzen be-
fasst, wobei derzeit noch sehr wenige Gene standardmi-
Big verwendet werden, die entweder Proteine oder ribo-
somale RNA-Molekiile (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 [ und II der Cyto-
chrom-c-Oxidase (Mitochondrium). Von groBer Bedeu-
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tung fiir die gesamten Hexapoden sind die Publikatio-
nen der Arbeitsgruppen um M.E Whiting und W.
Wheeler (WHITING et al. 1997; WHEELER et al. 2001,
Abb. 9; TERRY & WHITING 2005, Abb. 10-12), um K.
Kjer (KJErR 2004, Abb. 13; KJER et al. 2006, Abb. 14)
und um G. Giribet (v.a. GIRIBET et al. 2004). Weitere
Beitriige 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. 20034, siehe dazu auch DELSUC et al. 2003
und NARDI et al. 2003b). In den letzten Jahren wurde ei-
ne grofie Vielfalt von v.a. computergestiitzten Metho-
den entwickelt um Sequenzen zu alignieren, daraus
Stammbiume zu rekonstruieren, und die Stirke der ein-
zelnen Aste im Baum abzuschitzen. Die Frage nach der
Sinnhaftigkeit der verschiedenen methodischen Ansiit-
ze sowie nach ihren jeweiligen Vorziigen und Nachtei-
len wird in der Fachliteratur heftig diskutiert.

Fiir bislang ca. 100 Hexapoden-Arten wurde das
Genom der Mitochondrien vollstindig 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 (Liduse) und Hymenoptera
(Hautfliigler) spielen, die diesbeziiglich eine grobe Va-
riationsbreite zeigen. Es ist jedoch inzwischen absehbar,
dass Merkmale der mitochondrialen Genanordnung
mangels Variabilitit 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. DJERN&S & DAM-
GAARD 2006 zum Elongationsfaktor la, EF-1a; 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-
stindigung und Koordination der Arbeitsgruppen dient.
Zusammenfassende Beitrige zu den Tagungsthemen sind
in den Entomologischen Abhandlungen’ erschienen (z.

B. Krass 2003b).

Ziel des vorliegenden Beitrags ist es, einen Uber-
blick iiber 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

3 Die Zeitschrift wurde 2006 in ,,Arthropod Systematics & Phylogeny*
umbenannt.

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

2. Die Herkunft der Hexapoda

2.1. Gliederung der Arthropoda

Die Hexapoda sind eine Untergruppe der Arthropo-
da (GliederfiiBler), die sich vor allem durch ihren seg-
mentalen Kérperbau in Verbindung mit einem chiting-
sen Aufenskelett und den Besitz von einem Paar Extre-
mititen (Beine im weitesten Sinne) je Segment aus-
zeichnen. Die Extremitiiten sind durch ihre Anpassung
an sehr unterschiedliche Funktionen duferst 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 gehoren 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 fiir die Pantopoda nicht eindeutig ist.

Die Crustacea (Krebstiere) sind eine vielgestaltige,
tiberwiegend aquatische Klasse der Arthropoden, zu der
neben den allbekannten Decapoda (Zehnfullkrebse mit
z.B. Hummer und Garnelen) und Isopoda (Asseln, mit
vielen terrestrischen Vertretern) eine Vielzahl weniger
auffilliger Untergruppen gehort. Decapoda wie auch
Isopoda zihlen zur groBen 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 (Rankenfiifer, z.B. Lepas), die Copepoda
(Ruderfubkrebse, z.B. Cyclops), die Remipedia und die
Ostracoda (Muschelkrebse).

Die terrestrischen Klassen Chilopoda (Hundertfii-
Ber), Symphyla (ZwergfiiBer), Diplopoda (Tausendfii-
Ber) und Pauropoda (Wenigfiier) werden oft als ,My-
riapoda“ zusammengefasst, doch ist nur fiir die beiden
letztgenannten Gruppen eine enge Verwandtschaft gut
begriindet.



2.2. Myriapoden oder Crustaceen
als Schwestergruppe der Hexapoden?

Lange Zeit herrschte in Fachkreisen Einigkeit darii-
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 Offnungen (Stigmen) an vielen Rumpf-
segmenten, der zweite auf den Verlust der Extremitiiten
eines der vorderen, am Bau des Kopfes beteiligten Seg-
mente (das bei den Crustacea das hintere Antennen-
paar bildet). Beide Merkmale kénnten vielleicht als Pa-
rallelentwicklungen (Homoplasien) im Zuge der Anpas-
sung an das Landleben erkldrt werden. Ahnlichkeiten,
die zumindest Insekten und Chilopoden in der Musku-
latur und Innervierung der Tracheenstigmen zeigen,
sprechen jedoch eher fiir eine Homologie des Tracheen-
systems (KLASS & KRISTENSEN 2001). Ein weiteres Ar-
gument fiir 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 hiufen sich je-
doch die Indizien dafiir, dass die Hexapoden mit den
Crustaceen niichstverwandt und vielleicht sogar nur ei-
ne Untergruppe der Krebstiere sind. Die Hauptargu-
mente kommen aus dem Vergleich des optischen Sys-
tems und der frithontogenetischen Entstehung des Ner-
vensystems bei einzelnen Vertretern der Crustaceea und
Hexapoda sowie aus molekulargenetischen Analysen
der Stammmesgeschichte (Ubersicht in RICHTER 2002).

Eine Gemeinsambkeit, die alle Crustaceen und He-
xapoden teilen — sofern sie nicht augenlos sind — ist der
annihernd 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
= Spinnenldufer; MULLER et al. 2003), womit sich die
Frage stellt, ob das Fehlen der betreffenden Eigenschaf-
ten bei den (meisten) Myriapoden nicht auf sekundirer
Veriinderung beruht.

Bei Malacostracen und Insekten findet sich unter
dem Komplexauge ein dhnlicher 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 dhnliche 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 urspriingli-
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).

Ahnlichkeiten, die Malacostracen und Insekten ge-
geniiber 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 (Uber-
sichtsdarstellungen in SiMPSON 2001; DoHLE 2001;
HarzscH 2003; sieche DOVE & STOLLEWERK 2003 zu My-
riapoda). Andere Crustaceen sind bislang leider nur
fragmentarisch untersucht. Die untersuchten Branchio-
poden (Triops, Leptodora und Artemia; sieche HARZSCH
2003) zeigen ebenfalls Neuroblasten und zumindest ei-
nige Elemente des fiir Malacostracen und Hexapoden
typischen Zellteilungsmusters (es ist nur teilweise be-
kannt), doch weicht die riumliche 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 fiir 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 iiberraschend, dass in
den bislang umfangreichsten molekulargenetischen Ar-
beiten die Branchiopoda als die niichsten Verwandten
der Hexapoda erscheinen (MALLATT & GIRIBET 2006:
18S und 28S rDNA; REGIER et al. 2005: Elongationsfak-
toren la und 2 sowie groBle 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 nichsten Ver-
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wandten der Hexapoden sind, derzeit noch als unent-
schieden gelten. Eine Beantwortung dieser Frage ist je-
doch fiir die Rekonstruktion der Hexapoden-Phylogenie
von eminenter Bedeutung, weil die Interpretation vieler
Merkmale und deren Lesrichtung (Evolutionsrichtung,
Polaritit) bei den Hexapoden sehr davon abhiingt, ob
der AuBengruppenvergleich mit Malacostracen, mit
Branchiopoden, oder mit diversen Myriapoden durch-
gefithrt 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
urspriinglicher Hexapode beschrieben, der noch ein viel-
segmentiges Abdomen mit recht langen Extremititen
besitzt und primér aquatisch war. HAAS et al. (2003)
nennen (1) das Fehlen der 2. Antennen am Kopf und
(2) den eindstigen Zustand der Rumpfextremititen 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, stimmigen Extremi-
titen; (5) die Ahnlichkeit der terminalen Extremititen
mit Cerci; (6) eine Differenzierung der beiden subtermi-
nalen Extremititenpaare, die an die Gonapophysen
(Valven, ,Gonopoden®) des Ovipositors der Insekten er-
innert; und (7) die Gliederung der , Thorax“-Extremiti-
ten in (wahrscheinlich) nicht mehr als 6 Beinglieder.

Ein groBes 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
konnten aber durch den selben Prozess auch die 2. An-
tennen postmortal abhanden gekommen sein, womit
Argument (1) fragwiirdig wird. Oder am Kopf von De-
vonohexapodus gab es nie solche Strukturen; so gesehen
kann Devonohexapodus auch ein sehr urspriinglicher Ar-
thropode mit geringem Cephalisationsgrad sein (mit
nur wenigen in die Kopfbildung einbezogenen Segmen-
ten). Die mutmaBlichen , Thoraxbeine“ von Devono-
hexapodus entsprichen dann eher den Mundwerkzeugen
als den Thoraxbeinen der Hexapoden. Mit dieser Inter-
pretation wiren die Argumente (3) und (4) hinfillig.

Auch die anderen Merkmale sind wenig tiberzeu-
gend: (2, 7) Einistige Extremititen wie auch Extremiti-
ten mit nicht mehr als 6 Gliedern haben sich auch bei
manchen Crustacea entwickelt. (5) Die terminalen An-
hinge zeigen keine spezifischen Gemeinsamkeiten mit
den Cerci der Diplura und Insecta, und sie konnten auch

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

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

3. Monophylie der Hexapoden

Gehen alle Hexapoden auf einen nur ihnen gemein-
samen Vorfahren zuriick, d.h. sind sie monophyletisch?
Die Monophylie der Hexapoden wurde zwar selten in
Frage gestellt, doch ist sie morphologisch schwer zu be-
griinden. Ein Teilproblem bei der Suche nach Merkma-
len, die die Monophylie der Hexapoden belegen kénn-
ten, ist, dass die Frage nach der nichstverwandten Ar-
thropodengruppe (Myriapoden, Branchiopoden oder
Malacostracen) ungeklirt 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 erhalten,
wihrend Myriapoden an fast allen Rumpfsegmenten
Laufbeine tragen. Die abdominalen Extremititen sind
jedoch bei den vier groBen 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
(Hikchen zum Halten der Sprunggabel) und Manubri-
um (Sprunggabel) ausgebildet; an allen drei Segmenten
sind die linke und die rechte Extremitit an ihrer Basis
in der Kérpermitte verwachsen. Bei Protura sind maxi-
mal an den Abdominalsegmenten 1-3 paarige, wenig-
gliedrige Extremititenstummel erhalten. Diplura und
Insecta zeigen an den Segmenten 1-9 eine dhnliche
Umformung der Extremitiiten in lappenférmige Coxite,
denen stiftformige Styli sowie einziehbare Coxalblis-
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

4BITscH & BITSCH (2004: 535) sprechen zwar auch von Apomorphien
im Thorax der Hexapoden gegeniiber dem aller anderen Arthropoden,
nennen jedoch keine speziellen Apomorphien.



Mitte gelegenen Sternit zu einer einheitlichen Bauch-
platte verschmolzen (Coxosternit). Angesichts dieser
Umstéinde kann allenfalls eine moderate Reduktion der
abdominalen Extremititen als Autapomorphie der He-
xapoda angesehen werden (siehe auch WILLMANN
2005a), was aber nicht sehr iiberzeugend 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 Extremitiiten (Pleon mit Pleopoden
hinter dem Peraeon; mit segmentalen Ganglien); Bran-
chiopoda haben einen vollig extremitiitenlosen hinte-
ren Rumpfabschnitt (auch Abdomen genannt; ohne
segmentale Ganglien, DEUTSCH 2001: Abb. 2). Das
»Abdomen“ der Branchiopoda kommt ob seines Man-
gels an Extremititen und Ganglien nicht als Homolo-
gon des Hexapoden-Abdomens in Frage. Um Malaco-
stracen-Pleon und Hexapoden-Abdomen als homolog
zu sehen, miisste angenommen werden, dass die Vorder-
grenze dieses Korperabschnitts 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 Kérperabschnitten ei-
ne groBe Rolle spielen (AVEROF & AKAM 1995;
DeuTscH 2001). Interessant ist das Verteilungsmuster
der Gene Antp und abd-A, die urspriinglich beide ent-
lang des groften Teils des Rumpfes exprimiert werden
(so auch bei Branchiopoda). Im Gegensatz dazu ist bei
der von ABzHANOV & KAURMAN (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 trigt) von der abd-A Expressi-
on ausgeschlossen. Ein drittes untersuchtes Gen (Ubx)
verhilt sich allerdings gegenliufig: 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 widerspriichlich (siehe auch HUGHES & KAURMAN
2002). Es ist jedoch gegenwirtig nicht véllig auszu-
schlieBen, dass Reduktion und Modifikation abdomina-
ler bzw. pleonaler Extremitiiten bei Malacostraca und
Hexapoda homolog sind — falls diese Taxa wirklich
nichstverwandt 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 kime 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 fiir die Monophylie der Hexa-
poden (siehe KLASS & KRISTENSEN 2001) betreffen spe-
zielle Eigenschaften der Komplexaugen-Ommatidien
und der Cerci (Extremitiiten des letzten Abdominalseg-
ments: 10. bei Diplura, 11. bei Insecta). Sie kénnen je-
doch u.a. deshalb nicht tiberzeugen, weil den Diplura
und Protura die Komplexaugen fehlen und die Collem-
bola und Protura keine eindeutig mit den Cerci homo-
logisierbaren Anhiinge besitzen (ein sekundirer Verlust,
wenn man fiir jedes Segment das urspriingliche Vorhan-
densein von Extremititen annimmt). Weitere Apomor-
phien, die bei allen oder mehreren Hexapoden-Grup-
pen auftreten, konnen deshalb nicht eindeutig fiir 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 begriindeten Stammbaum von
GIRIBET et al. (2004: Abb. 1) werden viele Merkmale
angegeben, die die Monophylie der Hexapoda insge-
samt sehr gut begriinden wiirden. Der Bestand an Au-
Bengruppentaxa (3 Crustaceen-, 2 Chilopoden- und 2
Symphylen-Gattungen) ist jedoch fiir eine solche Fest-
stellung zu liickenhaft (u.a. fehlen die Diplopoda und
Pauropoda). Einige der fiir Hexapoden gelisteten Aut-
apomorphien betreffen Merkmale, fiir die die Polaritit
allgemein sehr fragwiirdig ist; und es ist ferner unklar
wie die explizite Polarititsannahme 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-
mire 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 Merkmalszustinde konnten Autapomorphien
umfangreicherer Arthropodengruppen sein, z. B. die me-
diane Verwachsung der beiden 2. Maxillen (Merkmal
24), oder der Merkmalszustand ist fiir zu viele Hexapo-
dentaxa unbekannt, z.B. der Expressionsmodus des
Gens Distal-less fiir die Protura, Diplura und Archae-
ognatha (Merkmal 32). In anderen Fillen ist die Kodie-
rung der Merkmale problematisch: Mogliche Homolo-

gien mit AuBengruppen wurden nicht beriicksichtigt

421



422

(Merkmal 25: den Superlinguae des Hypopharynx ho-
mologe Strukturen sind vermutlich auch bei Crustaceen
vorhanden, siche BiTscH & BitscH 2004: Merkmal 18).
Bei einigen Merkmalen wurde eine problematische Ver-
einfachung durchgefiihrt oder wahrscheinlich nicht-ho-
mologe Strukturen verglichen; Beispiele sind die Be-
schrinkung 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 Coxalblidschen
(Merkmal 121; siehe dazu Krass & 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 grofen 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 Aste der resultierenden Stamm-
bidume nur schlecht unterstiitzt; ferner stehen auch die
Biene Apis und die Laus Heterodoxus auBerhalb der In-
secta! Eine weiterfiihrende Ubersicht zu den molekular-
genetischen Ergebnissen geben BITSCH et al. (2004).

Angesichts der diirftigen morphologischen Begriin-
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 miBig begriindete Arbeitshy-
pothese angesehen werden, jedoch mit viel verbleiben-
der Unsicherheit. Fiir diese Sichtweise spricht auch, dass
es — von einem Teil der molekulargenetischen Arbeiten
abgesehen — keine iiberzeugenden Argumente dafiir gibt,
dass Teilgruppen der Hexapoden mit unterschiedlichen
anderen Arthropoden verwandt wiiren.

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 auBer Zweifel, da beide Gruppen zahlrei-
che Spezialentwicklungen aufweisen (BITSCH & BITSCH
2000, 2004). Die auffilligsten Besonderheiten der Col-

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

4.1. Monophylie der Diplura

Die Zusammengehdorigkeit der Campodeina und Ja-
pygina ist nur miBig gut begriindet — vor allem weil sich
verschiedene Merkmale widersprechen. Argumente fiir
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) Gemail
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
einschligigen Merkmale sind bislang nur bei wenigen
Dipluren-Arten untersucht, und die Gelenkung zwi-
schen Femur und Tibia miisste zu Vergleichszwecken bei
Collembola und Protura nachuntersucht werden

(BrrscH & BiTscH 2000).

Die 10-Segmentigkeit des Abdomens (KOCH 1997),
mit den Cerci als Extremitiiten 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 Groligruppen der He-
xapoda zu variabel ist, um die Polaritit 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, siche Abschnitt 5.4.).

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



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; STys & BILNSKI 1990; STs et al.
1993; BiLNskI & SzKLARZEWICZ 1991; KRISTENSEN
1997; BitscH & BITscH 1998, 2000). Bei diesem Merk-
malskomplex ist allerdings keine klare phylogenetische
Interpretation und Abschiitzung von Parallelentwick-
lung moglich, 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 Unterstiitzung in den kladistischen
Analysen von BITSCH & BITSCH (2000) und GIRIBET et
al. (2004: Abb. 1), nicht jedoch in BirscH & BITsCH
(2004). Die molekulargenetischen Ergebnisse sprechen
eindeutig fiir die Monophylie der Diplura (WHEELER et
al. 2001; KJER 2004; KJER et al. 2006; GIRIBET et al.
2004: Abb. 2).

tTestajapyx aus dem Karbon wurde von KUKALOVA-
PECK (1987: Abb. 1-9; 1991) als Diplure eingestuft. Die-
ses Tier war jedoch anscheinend ectognath (mit freilie-
genden Mundwerkzeugen) und besall wohlentwickelte
Komplexaugen und Palpen — im Gegensatz zu allen rezen-
ten Dipluren; andererseits waren aber die Cerci zangen-
formig wie bei den Japygidae. Die Zugehorigkeit dieses
Fossils zu den Diplura oder sogar Japygina (Zangen!) wiir-
de die Annahme zahlreicher Parallelentwicklungen be-
deuten, jedoch ist eine solche Stellung nur sehr schlecht
begriindet (die in KUKALOVA-PECK 1987, 1991 genann-
ten moglichen Synapomorphien sind wenig tiberzeugend,;
siche auch BITSCH 1994; KRISTENSEN 1997).

4.2. Monophylie der Insecta

Fiir die Insekten ist Monophylie von morphologi-
scher Seite #uberst iiberzeugend begriindet, und sie wird
auch von molekulargenetischer Seite durchgehend be-
stitigt (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 stirksten unterstiitz-
te Teilgruppe innerhalb der Hexapoden, und auch in
BirscH & BiTscH (2004) ist ihre Monophylie eindeutig.
Die Insecta werden oft auch als Ectognatha bezeichnet;
dieser Name bezieht sich auf die vermutlich plesiomor-
phe (urspriingliche) 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 urspriingli-
chen Insecta vorhanden (z.B. STURM & MACHIDA
2001: Abb. 8.7. a fiir Archaeognatha).

Apomorphien, die sich in allen grofen 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 Pritarsus, 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 triigt 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 Gefil-
system sind die Antennengefilfle von der Aorta getrennt
(PAss 1991, 1998, 2000; Pass et al. 2006). (7) BitscH &
BiTscH (2004) nennen ferner die Miindung der Labial-
driisen 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 tberfaltet und so voriibergehend eine
unter ihm liegende Hohle bildet; Teile der inneren Fal-
tenwand werden vom Embryo abgegeben und sind somit
als Amnion zu bezeichnen (MACHIDA 2006). Die Uber-
faltung, die im weiteren Verlauf der Embryonalentwick-
lung wieder aufgelost wird, ist bei Archaeognatha sehr
kurzlebig. Ferner sind bei Embryonen der Insecta (9) die
Extremititen des 1. Abdominalsegments voriiberge-
hend als driisige 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 Krass 2003a). Die
Hauptelemente dieser komplexen Struktur sind die Co-
xite der beiden Segmente (Valviferen), deren zu Valven
verldngerte Coxalblischen (1. und 2. Valven oder Gon-
apophysen; BITSCH 1994), die nach hinten verlingerten
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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 Linge nach miteinander verfalzt, und die
vier Gonapophysen umschliefen gemeinsam einen Ei-
kanal. Die weibliche Geschlechtséffnung liegt ur-
spriinglich 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 Vorliufers-
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 konnen, wohin die Eier
dann gezielt abgelegt werden kénnen. Das Medium bie-
tet den Eiern Schutz und ist oft selbst die Nahrungs-
grundlage fiir die schliipfenden Larven (z.B. lebendes
Pflanzengewebe). Durch geringe Anderungen in seiner
Linge und Ausgestaltung (z. B. Hirte, Besatz mit Stge-
zithnen) kann der Ovipositor an verschiedene Eiablage-
Substrate angepasst werden. Das Spektrum reicht vom
kurzen, stimmigen Sigewerkzeug der Libellen bis hin
zum diinnen, oft mehr als korperlangen Legebohrer der
Schlupfwespen. Durch seine funktionelle Vielfiltigkeit
ist der Ovipositor sicher ein Organ, das viel zum grofen
Erfolg der Insekten beigetragen hat — auch wenn er spi-
ter bei vielen Untergruppen der Pterygota wieder redu-
ziert wurde. Die Gonapophysen sind tibrigens bei vielen
Archaeognatha und Zygentoma auch bei den Minn-
chen vorhanden; frither 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 Gefille, 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 Grundziige 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) tiberwachsen werden, deren vordere
und hintere Rander 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 Ausliufer 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 gehéren und
eine parallele Verlingerung bei Ellipura und Diplura
recht plausibel erscheint.

Andere Argumente sprechen fiir eine nihere Ver-
wandtschaft von Dipluren und Insekten und stehen da-
mit direkt der Entognatha-Hypothese entgegen. Vor al-
lem (1) zeigt das Flagellum (= Geilel) der Spermatozo-
en bei Diplura (Campodeina und Japygina) und Insecta
eine Weiterentwicklung, die den Ellipura fehlt: Das iib-
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 sekundire Em-
bryonalhiille (das Amnion), die durch Zellteilungen
entlang der Rinder des Embryos um das Ei herumwiichst
und die primére Embryonalhiille (die Serosa) verdringt
(MAcHIDA 2006: Abb. 4). Ein Reduktionsmerkmal
kommt noch hinzu: (3) Die bei vielen ,Myriapoden®
(HaupT 1973) und vermutlich auch bei Malacostracen
(Krass & KRrisTENSEN 2001) am Kopf vorhandenen
Temporalorgane (Témosvarysche 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 dhnliche Reduktionsform der abdominalen
Extremitiiten stiitzt vielleicht die Verwandtschaft der
beiden Taxa: Coxitplatten (oft mit dem Sternum ver-
wachsen), denen Styli und Coxalblischen aufsitzen.
Weitere von KUKALOVA-PECK (1991) postulierte apo-
morphe Gemeinsamkeiten im Bau der abdominalen Ex-
tremititen (v.a. der Coxite) miissten noch durch einen
Vergleich der Muskulatur untermauert werden. Merk-
male der Beinkrallen (paarig) und der Cerci stiitzen
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 begriindbar
(z.B. KocH 1997, 2000a, b, 2001), was sich auch in den



kladistischen Analysen von BrTscH & BitscH (1998,
2000, 2004 ), GIRIBET et al. (2004: Abb. 1) und BEUTEL
& GORB (2001, 2006) zeigt. Das stirkste Argument ist
(1) die spezielle Form der Entognathie (siche 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
Offnungen der Labialdriisen 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
(BrrscH & BitscH 2000; BRETFELD 1963). (4) Mogli-
cherweise ist auch eine Umbildung distaler Teile der Ex-
tremititen 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-
mitdt median verwachsen: Endblischen des Ventraltu-
bus; bei Protura findet man sie maximal an den Segmen-
ten 1-3. Diese Elemente zeigen wahrscheinlich keine
Lageiibereinstimmung mit den Coxalblidschen der Di-
plura und basalen Insecta (KLASS & KRISTENSEN 2001).

Widerspriiche zur Monophylie der Ellipura kommen
einerseits aus der Embryologie. Die Protura sind die ein-
zigen Hexapoden, bei denen die primire Embryonalhiil-
le (Serosa) zur Bildung der definitiven Dorsalwand des
Tieres beitrigt, was mit Crustaceen und Myriapoden
tibereinstimmt und damit fiir Hexapoden plesiomorph
erscheint. Der Verlust dieser Eigenschaft der Serosa
spricht fiir 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 Datensiitze und Analyseverfahren, oft mit starker
Unterstiitzung. 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 auBer Frage, dass die basale Schwes-
tergruppenbeziehung innerhalb der Insecta zwischen
den Archaeognatha und den Dicondylia liegt; beide Ta-
xa sind durch Autapomorphien gut begriindet. Die Di-
condylia umfassen die Zygentoma (Fischchen) und die
Pterygota sowie die enigmatische, Fischchen-artige
Gattung Tricholepidion, die formell den Zygentoma zuge-
ordnet wird. Fiir die Pterygota ist Monophylie sehr gut
begriindet, v.a. durch den Flugapparat. Die Monophylie
der Zygentoma (exkl. Tricholepidion) ist jedoch fragwiir-
dig, und die phylogenetische Position von Tricholepidion
ist ungeklirt. 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 groBen, dorsal zusammenstoBenden Komplex-
augen, (2) die Zweilappigkeit der labialen Fortsitze
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. BitTscH & BiTscH (2004)
nennen weitere mogliche Autapomorphien dieser ins-
gesamt recht einheitlichen Insektengruppe.

5.2. Monophylie der Dicondylia

Die Dicondylia zeigen mehrere Autapomorphien,
von denen (1) das zusitzliche 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; FURST 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 Fiigung, 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 gefiigtes 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-
geniiberliegenden Teile gelenkartige Differenzierungen;
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bei Archaeognatha wird der Kontakt der Skleritrinder
dadurch bewirkt, dass die dazwischenliegende Membran
sehr schmal ist (KocH 2001). KocH (2001) rdumt mit
Bezug auf die gelenkartigen Strukturen bei Archae-
ognatha und Collembola die Méglichkeit ein, dass das
vordere Mandibelgelenk nicht eine Autapomorphie der
Dicondylia sondern eine Plesiomorphie der Hexapoda
ist, d.h. bei den nicht-dicondylen Gruppen sekundr
wieder vereinfacht wurde. Die doppelte Gelenkung der
Mandibel ist auBerdem 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 (einschlief3-
lich Tricholepidion), die sich an der Kopfkapsel zeigen,
hingen vermutlich funktionell mit der Dicondylie der
Mandibel zusammen: sie bewirken eine Verfestigung be-
stimmter Partien der Kopfkapsel, die somit einem stiir-
keren Biss der Mandibel standhalten kann, und durch
sie werden auch die Ansatzflichen fiir Muskeln vergro-
Bert. Dazu gehoren (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)
(BirscH & BitscH 2000; parallel auch bei Chilopoden
entstanden). (3) Am Kopfinnenskelett verschmelzen
die vorderen Arme des Tentoriums im Kopfinnern, was
ebenfalls zur Querversteifung der Kopfkapsel beitrigt.
(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,nihte“) ermdglicht den Dicondylia die
Aufnahme immer festerer Nahrung und schlieBlich die
Anpassung an viele neue Nahrungsquellen. Diese korre-
lierten Neuerungen sind neben dem Ovipositor sicher
ein weiteres Schliisselmerkmal fiir den Artenreichtum
und die 6kologische Diversitiit 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) regelmifig ausgebildet. Einzelne Quer- und
Lingsverbindungen wurden auch im Thorax von Ar-
chaeognathen nachgewiesen (STOBBART 1956; STURM
& MACHIDA 2001). Diplura besitzen Lingsverbindun-
gen aber hochstens eine Querverbindung im hinteren

Abdomen (BrTscH & BITscH 1998). (6) Die Prisenz ei-

nes unpaarigen Eizahns im Stirnbereich der Kopfkapsel
des schlupfreifen Embryos kénnte ebenfalls eine Aut-
apomorphie der Dicondylia sein (STURM & MACHIDA
2001: 173); er ist u.a. fiir Zygentoma, Odonata, Derma-
ptera, Plecoptera und Neuroptera bekannt (siehe KLASS
2003: 112), nicht aber fiir 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, fiir eine der iiberzeugendsten 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-
tremititenbasis des 9. Abdominalsegments, das erstere
koénnte aber auch dem eigentlichen Sternum angeho-
ren. Beide Komponenten sind bei Archaeognatha vor-
handen und voneinander getrennt (Laterocoxit und
Pricoxit 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-
spriinglichen Dermaptera sind sie noch deutlich ge-
trennt — wie bei den Archaeognatha (Krass 2003a).
(Ephemeroptera haben den Ovipositor vollstindig ver-
loren und kénnen 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 kénnte bleibt ungewiss, da die
Lesrichtung des Merkmals nicht geklirt ist.

Auch fiir weitere interessante Merkmale ist die Po-
laritit zweideutig: Archaeognatha, Zygentoma und
Ephemeroptera besitzen ein Septum, das das Lumen des
Cercus vom restlichen Hamolymphraum trennt und
den Himolymphstrom lenkt. Diese Septen sind bei Zy-
gentoma und Ephemeroptera muskulir, nicht aber bei
Archaeognatha (GEREBEN-KRENN & Pass 1999, 2000;
Pass et al. 2006). Die Dicondylia zeigen in der Ontoge-
nese eine vollstindig superfizielle Furchung (KRISTEN-
SEN 1997; STURM & MAcHIDA 2001: 173), doch das
Merkmal ist phylogenetisch nicht eindeutig interpre-
tierbar (siche Daten in BrrscH & BitscH 1998). Das-
selbe gilt fiir das Vorkommen eines speziellen kristalli-
nen Proteins (,crystallomitin“) in den modifizierten
Mitochondrien (,,mitochondrial derivatives“) des Sper-
matozoenflagellums (zur Verteilung iiber die Taxa siehe
u.a. JAMIESON et al. 1999).



Die Monophylie der Dicondylia wird von allen kladis-
tischen Analysen morphologischer Merkmale bestitigt
(BEUTEL & GORB 2001, 2006; BitscH & BitscH 2004; G-
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
begriinden. 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 giinstige Ausgangsform bil-
det fiir die Entstehung des Fluges nach der Hypothese
von HASENFUSS (2002), die meiner Meinung nach insge-
samt sehr tiberzeugend ist (sieche Abschnitt 5.4.). Es han-
delt sich also vielleicht um den urspriinglichen 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 iiberzeugend. Andere
Merkmale, die zur Begriindung monophyletischer Zygen-
toma genannt wurden, schlieBen 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 fliigelartige
Vorspriinge 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 konnte. Zygentoma zeigen
beziiglich des Vorhandenseins von Styli und Coxalblis-
chen und der Verwachsung von Coxiten und Sternum
an den Abdominalsegmenten 1-7 sehr unterschiedliche
Zustinde; da bei Pterygota an diesen Segmenten immer
Styli und Coxalbldschen fehlen sowie Coxite und Ster-
num verwachsen sind, konnten aus diesem Merkmals-
komplex Synapomorphien fiir Pterygota und Teilgrup-
pen der Zygentoma abgeleitet werden. Es haben hier
aber sicher viele Parallelentwicklungen stattgefunden,
und paldozoische Fossilien scheinen zu zeigen, dass bei
frithen Pterygota noch Styli vorhanden waren (u.a. Na-
murodiapha in KUKALOVA-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 kénnen daher auch diese Ergebnisse die
Monophylie der Zygentoma nicht wirklich belegen.

5.4. Monophylie der Pterygota

Die Monophylie der gefliigelten Insekten ist heute
allgemein akzeptiert. Abgesehen vom Flugapparat (siehe
unten) wird diese Hypothese von zwei Merkmalen des
Kreislaufsystems gestiitzt (PASS 1991, 1998; PASS et al.
2006): (1) Verlust des den Osophagus umgreifenden
RinggefiBes am Vorderende der Aorta (Gefill nachge-
wiesen bei Collembola, Diplura, Archaeognatha und Zy-
gentoma). (2) In den Beinen verlaufen bindegewebige
Diaphragmen, die die distal- und basalwirts gerichteten
Himolymphstréme 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-
stindige 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. Uberhaupt wiren aus einem Ver-
gleich dieser Elemente bei Diplura, Archaeognatha und
verschiedenen Zygentoma interessante Merkmale zu er-
warten; viele Daten dazu sind bereits verfiigbar (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
(Krass 2001). Dieses Merkmal sollte jedoch noch fiir
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weitere Zygentomen-Taxa untersucht werden. (6) Ein
zusammenfassender Vergleich der Literaturdaten ist fiir
die seitlichen Halssklerite (Laterocervicalia in der Mem-
bran zwischen Kopfkapsel und Prothorax) notig; ihre
Abgliederung von den Sklerotisierungen des Prothorax
konnte eine weitere Autapomorphie der Pterygota sein
(BOUDREAUX 1979: 189; WEIDNER 1982: 154).

Die primir fliigellosen Hexapoden produzieren
Spermapakete (Spermatophoren), die vom Minnchen
abgesetzt und dann vom Weibchen aufgenommen wer-
den. Pterygota zeigen dagegen eine direkte Begattung:
Spermatophoren (oder Sperma) werden tiber ein Kopu-
lationsorgan von minnlichen Organen auf weibliche
Organe iibertragen. Ob diese direkte Begattung eine
Autapomorphie der Pterygota ist, ist fraglich, da die
Ubertragung von der ménnlichen Genitaléffnung aus-
gehend bei Ephemeroptera und Neoptera iiber ménnli-
che Kopulationsorgane am 9. Abdominalsegment direkt
auf das Weibchen erfolgt, bei den Odonata aber zu-
nichst, unter Einkriimmung des Abdomens, auf Kopula-
tionsorgane an den minnlichen Abdominalsegmenten
2 und 3 iibertragen wird. Paliozoischen 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 fiir die Monophylie der
Pterygota ist (7) der Besitz von Fliigeln an Meso- und
Metathorax, der neben Ovipositor und Dicondylie der
Mandibel eine weitere Schlisselinnovation in der He-
xapodenevolution darstellt. Das Vorkommen von ge-
aderten, fliigelartigen Seitenlappen am Prothorax vieler
frither Pterygoten aus dem Karbon (u.a. BECHLY et al.
2001) zeigt, dass in der Frithphase der Fliigelevolution
noch alle drei Thoraxsegmente involviert waren (siehe
Kapitel 8). Das Merkmal ,,Fliigel” ist ein sehr komplexes
und schlieBt viele Eigenschaften der Fliigeladerung und
des Fliigelgelenkes 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 Bediirf-
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 bogenférmige Einfaltung der Kutikula abge-
grenzter hinterer Teil des Tergits. Neben seiner flugme-
chanischen Bedeutung hat das Scutellum die Funktion
eines Pumpengehiuses fiir den unter ihm liegenden, er-
weiterten Teil des Herzens; wenn dessen Lumen erwei-
tert wird, wird durch die Ostien Hdmolymphe aus dem
hinteren Teil der Fliigel eingesogen (Pass 2000).

In jiingerer Zeit wurde in der Literatur heftig disku-
tiert, von welcher Vorliuferstruktur die Fliigel herzulei-

ten sind; davon hiingen auch unterschiedliche Hypothe-
sen ab, welcher Funktion die Fliigel in ihrer friihesten
Evolutionsphase gedient haben und ob sie im aquati-
schen oder terrestrischen Umfeld entstanden sind. Die
traditionelle Hypothese ist, dass sich die Fliigel 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 gegeniiber, die Fliigel seien aus
gelenkig abgesetzten Anhiingen eines basalen Beinglie-
des hervorgegangen (wie sie bei Crustaceen vielfach vor-
kommen: Exite), die blattartig geformt waren und viel-
leicht als Kiemenblittchen fungierten (z. B. KUKALOVA-
PeCK 1983, 1987, 1991). Beide Hypothesen (auch die
letztere!) nehmen an, dass die Paranota der Zygentoma
und die Fliigel der Pterygota homolog sind. Nur nach der
letzteren Hypothese miisste aber die Fliigellosigkeit —
oder zumindest die Unbeweglichkeit der Paranota — bei
den Zygentoma zwingend sekundir sein. Ihr gemal wird
nimlich das basale Gelenk des Exiten als Vorldufer eines
Teils des Fliigelgelenkes gesehen — ein Aspekt, der diese
Hypothese vielen attraktiv erscheinen lief.

Die verschiedenen Hypothesen zur Entstehung der
Fliigel 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.

KUKALOVA-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 (KUKALOVA-PECK 1997:
257). Fir dieses Archipleuron nimmt sie an, dass es bei
Diplura, Zygentoma (KUKALOVA-PECK 1991: Abb.
6.1B) und Pterygota eng an den Seitenrand des Tergums
angebunden ist, und dass bei den beiden letzteren Taxa
der zugehorige Exit das Paranotum bzw. den Fliigel bil-
det; bei Pterygota sind durch Fragmentierung des Ar-
chipleuron weitere (basale) Teile des Fliigelgelenkes
entstanden (KUKALOVA-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. Fliigel und ihre Basen um-
fassende Korperbereich als einem basalen Beinglied



oder als der oberseitigen Kérperwand (Dorsum) zugeho-
rig aufgefasst wird (eine Frage, die auf den betreffenden
Korperbereich bei den gesamten Arthropoden bezogen
werden kann, siehe z. B. Diskussionen in BirscH 2001);
(2) ob die Paranota bzw. Fliigel 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. Fliigel umfasst (wie von KUKALOVA-PECK 1997: 257
vorgeschlagen) — womit die Paranota bei Archaeogna-
tha (Teil des Dorsums) und Zygentoma (Teil der Epico-
xa) nicht homolog wiren. Die Annahme einer Nicht-
Homologie der Paranota bzw. Fliigel bei Zygentoma +
Pterygota und Archaeognatha steht im Widerspruch
2u SULCs (1927) Ergebnissen zum Tracheensystem dieser
Taxa. Das Muster der die Paranota und Fliigel versor-
genden Tracheeniste (Ursprung und Verzweigung) ist
bei Pterygota und der Zygentome Lepisma sehr dhnlich,
aber auch bei der Zygentome Atelura und dem unter-
suchten Archaeognathen. Dies spricht fiir eine Homo-
logie dieser Elemente bei allen diesen Taxa. Es sollte fer-
ner moglich 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
Fliigel der Pterygota als Teile eines basalen Beinglieds
wird scheinbar von entwicklungsgenetischen Daten ge-
stiitzt (z. B. AVEROF & COHEN 1997; ABOUHEIF & WRAY
2002; siehe aber BitscH 2001). Jedoch bedeutet die Tat-
sache, dass Gene, die die Entwicklung der Fliigel regulie-
ren (pdm [nubbin], apterous; AVEROF & COHEN 1997),
bei Crustaceen auch in der Entwicklung der Beine expri-
miert werden, nicht notwendig, dass Fliigel von Anhin-
gen eines Beingliedes abgeleitet sind. Dafiir wire 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 schliissige Hypo-
these zur Enstehung der Fliigel aus den Paranota der Zy-
gentoma entwickelt. Zygentomen-artige Vorfahren der
Pterygoten sollen phytophag auf den noch niedrigen
(ca. 0,5 m) GefiBpflanzen des Devon gelebt haben. Fiir
den Wechsel zur nichsten Pflanze oder zur Flucht vor
Fressfeinden haben sie sich von der aktuellen Pflanze
fallen lassen. Eine geringe Gleitkomponente hat sie da-
bei der nichsten Pflanze nihergebracht bzw. ihren Lan-
depunkt vom Mittelpunkt des Suchkreises des Rdubers
entfernt — in jedem Fall ein Vorteil. Experimente mit
Modellen haben gezeigt, dass ein Kérperbau wie der der

Zygentoma sich fiir Insekten einer bestimmten GroBe
(ca. 8mm lang) gut fiir ein solches moderates Gleiten
eignet, wobei die Beine nach hinten gerichtet und an
den Korper angelegt sein sollten. Die terminalen An-
hinge (Cerci und Terminalfilament) hitten u.a. die
Funktion, das Tier wihrend des Falls in die optimale
Gleitposition zu bringen. Ein Ausbau des Gleitvermo-
gens bringt in jeder Evolutionsphase einen Selektions-
vorteil, bis hin zum aktiven Flug, der dem Tier ein direk-
tes Wechseln zur nichsten Pflanze ermoglicht. Die
durch Selektion hin zu verbessertem Gleiten bewirkte
Verlingerung der Paranota behindert jedoch anderer-
seits die Beweglichkeit der Tiere bei laufender Fortbe-
wegung am Boden mit seinen vertikal aufsteigenden
Pflanzenstingeln. Hier konnte die Selektion auf ein
Hochklappen der Paranota wihrend der Fortbewegung
am Boden hingewirkt haben, also auf die Bildung einer
Gelenklinie an der Basis der Paranota — der erste Ansatz
zur Bildung eines Fliigelgelenks. Zygentomen haben
Muskeln, die ein Hoch- und Herunterklappen der Para-
nota bewirken konnten (Dorsoventralmuskeln bzw. dor-
sale Langsmuskeln), und diese sind vermutlich die Vor-
ldufer der ebenso angeordneten Hauptflugmuskeln der
Pterygota. Zygentomen haben ferner Muskeln, die die
Paranota aufeinanderfolgender Segmente verbinden —
ein Element, das bei den Pterygota véllig fehlt und dort
auch keinen Sinn macht. Thre Prisenz ist vielleicht ein
Indiz dafiir, dass Zygentoma primir fliigellos sind (entge-
gen der Hypothese von J. Kukalov4-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 begriin-
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. Gemill dieser Hypothese wiren
uw.a. (9) bestimmte Fusionen von Skleriten zwischen
Coxa und Fliigelansatz (ehemals freie Beinglieder), (10)
eine umfangreiche Neusklerotisierung zuvor membrano-
ser Bereiche, (11) der Pleuralsulcus (eine innere Ver-
steifungsleiste zwischen Fliigel- 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 Hasenruss (2002) verlangt der Flug einen
sehr ausbalancierten, statischen Kérperbau, fiir noch im
Wachstum begriffene Individuen scheint Flug nicht
moglich zu sein. Dies wiirde erkliren, warum bei pte-
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rygoten Insekten nur die Adulten fliegen, die Fliigel
withrend des Larvallebens klein bleiben und tiblicher-
weise keine Imaginalhiutungen mehr erfolgen. Insge-
samt bietet die Hypothese von HASENFUSS (2002) eine
kombinierte Erkldrung fiir morphologische, funktionel-
le, palskologische und ontogenetische Aspekte und ist
dadurch im Gesamtbild sehr iberzeugend.

5.5. Beziehungen
Tricholepidion - Zygentoma — Pterygota

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

Bei den Merkmalen, die fiir ein Monophylum Tri-
cholepidion + Zygentoma sprechen, trifft letzteres auf die
(1) Reduktion der Superlinguae des Hypopharynx zu,
die auch bei der groen 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) konnte 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 Umstinden ein Glei-
ten ermoglicht — 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 tiber-
stehenden Hinterrand des 10. Abdominaltergits gelenkt
(die Gelenkung tiberbriickt die seitlichen Teile des 11.
Tergits!); bei der Zygentomen-Untergruppe Ateluridae
fehlt das Gelenk. Hier ldsst sich jedoch nicht aus-
schlieBen, 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
(Krass 2001; siehe unten). Das Gelenk wire dann
moglicherweise 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 #hnlicher Mus-
kel ist jedoch auch bei Archaeognatha vorhanden
(BitscH 1963: 530), und fiir die Pterygota ist ein sekun-
dérer 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 Minnchen (Wy-
GODZINSKI 1961; KRISTENSEN 1991), was fiir 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. Mdogliche Synapomorphien
sind (1) der vollige Verlust der seitlichen Wangenfalten
(die Basis der Mundwerkzeuge ist daher seitlich vollig
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 iiber die Korper-
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), wihrend bei der Dipluren-Un-
tergruppe Japygina, bei den Archaeognatha und bei Tri-
cholepidion die Ovariolen der segmentalen Gliederung

des Abdomens folgen (éTYS etal. 1993: Tab. 1, Abb. 2).

STANICZEK (2000) erwihnt 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
dhnlich 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 einschlieBen: In KJER (2004) erscheint
Tricholepidion eigenartigerweise als Schwestergruppe der
Odonata (mit schwacher Unterstiitzung), 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-



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
Aufldsung in BEUTEL & GORB 2006).

Die Evidenzen zu den Beziehungen zwischen Tricho-
lepidion, Zygentoma und Pterygota sind also extrem wi-
derspriichlich, den morphologischen wie auch den mo-
lekulargenetischen Bereich betreffend. Die Frage nach
der stammesgeschichtlichen Verwandtschaft zwischen
den drei Taxa muss daher als ungeklirt gelten. Es sei fer-
ner daran erinnert, dass auch die Monophylie der restli-
chen Zygentomen schlecht begriindet ist, so dass die
Verzweigungen an der Basis der Dicondylia eigentlich in
grofem 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 nither verwandt sind, gegeniiber. Die Chiastomyaria-
Hypothese, die eine nihere Verwandtschaft zwischen
Ephemeroptera und Neoptera annimmt, wird heute
kaum mehr vertreten. In diesem Zusammenhang ist
noch eine auf das Paldozoikum beschrinkte 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 fiir Pterygota selbst kein
AuBengruppenvergleich moglich ist (Die meisten Struk-
turelemente der Fliigel sind ja Neubildungen der Ptery-
gota). Nur die Teilstrukturen des Flugapparates, fiir die
homologe Elemente bei Zygentoma zu identifizieren
sind, kénnen 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 begriinden.

6.1. Monophylie der Neoptera

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

formig iiber dem Abdomen liegen, wobei die Vorder-
rinder nach ventrolateral weisen und die Vorderfliigel
die Hinterfliigel bedecken. Diese Fihigkeit beruht auf
einer speziellen Ausgestaltung eines der Fliigelgelenk-
sklerite, des Axillare 3, und eines daran ansetzenden
Muskels. Der grundlegende funktionelle Vorteil der
Neopterie liegt in der Moglichkeit, sich zum Schutz
(vor Fressfeinden oder ungiinstiger Witterung) zeitwei-
se in Spaltriume zuriickzuziehen. Den palaeopteren Ta-
xa mit ihren sperrig abstehenden Fliigeln, die nur auf
und ab bewegt werden kénnen, ist dies nicht moglich.
Die Neopterie bietet dariiber hinaus die Option, sich
an das Leben in Spaltriumen anzupassen (z.B. in der
Laubstreu, im Boden, unter Rinde) ohne die Flugfihig-
keit aufgeben zu miissen. Dies ist oft mit einer Verfesti-
gung der Vorderfliigel verbunden, die so (auch) zu
Schutzorganen der zarteren Hinterfliigel werden (Bil-
dung von moderat sklerotisierten Tegmina). Das Ex-
trem einer solchen Evolution zeigen die Neopteren-Ta-
xa, bei denen die Vorderfliigel 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 Schliisseler-
eignis in der Evolution der Insekten und hat zu einem
groBen Teil zur groBen tkologischen Vielfalt der Neo-
ptera beigetragen. Funktionell mit der Neopterie ver-
kniipft ist die Entstehung von bestimmten Linien, ent-
lang derer die Hinterfliigel lings gefaltet oder gebogen
werden, u.a. dann wenn sie nach hinten iiber das Ab-
domen gelegt werden (HAAS 2006; HORNSCHEMEYER &
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-
griindbar (mangelnder AuBengruppenvergleich) und
damit auch kein wirkliches Argument fiir die Mono-
phylie der Neoptera (siche auch HORNSCHEMEYER &
WILLKOMMEN im Druck).

(2) Das Arolium, ein zwischen den Krallen des Pri-
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 11, 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 hiufig als Autapomorphie der Neoptera ge-
nanntes Merkmal ist der Zustand der Gonoplacs (= 3.
Valven, Coxalloben des 9. Abdominalsegments) des
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Ovipositors als scheidenartige Umhiillung der beiden
Gonapophysen-Paare (= 1. und 2. Valven, die Elemen-
te des eigentlichen Legerohres) (z.B. KRISTENSEN
1975). Eine explizit scheidenartige Aushildung, 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
aussagekriftig (K.-D. Klass unpublizierte Daten).

Aufgrund der mangelhaften morphologischen Un-
terstiitzung fiir die Neoptera ist es von groBer Bedeu-
tung, dass in molekulargenetischen Analysen neben
den Odonata und Ephemeroptera auch die Neoptera
fast durchweg als monophyletisch erscheinen (Hov-
MOLLER 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 Unterstiitzung.

6.2. Beziehungen
Ephemeroptera - Odonata — Neoptera

Die Gruppierung Odonata + Neoptera (= Metapte-
rygota), bevorzugt u.a. von KRISTENSEN (1991), wird
durch mehrere Merkmale gestiitzt, die nicht in Bezie-
hung zum Flugapparat stehen, und sie erscheint heute
aus morphologischer Sicht als die wahrscheinlichste Lo-
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
Koptkapselrand ausgebildet (z. B. StaNIczEK 2000). Da-
durch wird die Bewegung der Mandibeln fast vollig auf
Adduktion und Abduktion eingeschrinkt, andererseits
ist aber auch ein kriftigeres Zubeiflen moglich. (2) In
Korrelation damit sind mehrere der urspriinglichen Mus-
keln der Mandibeln verloren gegangen (STANICZEK
2000). (3) Odonata und Neoptera fithren keine Imagi-
nalhdutungen mehr durch wie die Ephemeroptera (von
der Subimago zur Imago), Zygentoma und Archaeogna-
tha (hiufige Imaginalhidutungen; z. B. STURM & MACHI-
DA 2001: 175, 185). Die Frage, ob Fossilfunde einen pa-
rallelen Verlust der Imaginalhiutungen bei Odonata und
Neoptera belegen konnen, wird kontrovers diskutiert.
(4) Die meso- und metathorakalen Beine wie auch die
Fliigel werden von je zwei Tracheenstimmen 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 (iiblicherweise) Ephemeroptera werden
Beine und Fliigel nur von einem (segmenteigenen) Tra-

cheenstamm versorgt. Die phylogenetische Interpretati-
on ist fiir die Fliigeltracheen problematisch, weil bei ei-
nigen Ephemeroptera ein hinterer Tracheenstamm exis-
tieren soll — was jedoch zweifelhaft ist. Beziiglich 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 Himo-
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 Anhinge). (6) Odonata und Neoptera
zeigen im Gegensatz zu Ephemeroptera und den primér
fligellosen 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) fithren den Besitz eines
SchlieBmuskels (Okklusor) an den abdominalen Tra-
cheenstigmen als Autapomorphie der Metapterygota
an. Solche Muskeln sind aber bislang nur fiir Calopte-
rygidae (Zygoptera) und Anisoptera bekannt; bei ande-
ren untersuchten Zygoptera wurden sie nicht gefunden
(POONAWALLA 1966; MILLER 1962; K.-D. Klass unversf-
fentlichte Daten). Ferner sind Stigmenmuskeln, wie sie
bei den Neoptera vorkommen, auch in den hinteren
Abdominalsegmenten der Zygentoma vorhanden
(ROUSSET 1973; Krass & 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 vollstindige Redukti-
on des Terminalfilums des 11. Abdominalsegments (sie-
he Abschnitt 4.2.: dieses Element ist eine Autapomor-
phie der Insecta). Bei paliozoischen Verwandten der
Odonata (Meganisoptera) ist dieser Fortsatz aber noch
relativ lang und vermutlich gegliedert (BECHLY et al.
2001: Abb. 12; siche auch WILLMANN 2005a). Bei re-
zenten Taxa ist er oft auch noch recht lang und ist Teil
der bei der Paarung eingesetzten Greifzange der Minn-
chen. WILLMANN (2005a) nennt den Subgenalsulcus (=
Subgenalsutur, Pleurostomalsulcus) als Autapomorphie
der Metapterygota — eine lingsverlaufende Einfaltung
der Kopfkapsel iiber der Basis der Mandibel. Diese
Struktur wurde aber auch fiir 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 Genitaloffnung) sind phylogenetisch
kaum interpretierbar.



Die Gruppierung Ephemeroptera + Odonata (=
Palaeoptera) wurde u.a. von HENNIG (1969) vertreten
sowie in neuerer Zeit von KUKALOVA-PECK (1997),
BECHLY et al. (2001) und SOLDAN (2003). Die mehreren
auf Aderung und Gelenk der Fliigel bezogenen Argu-
mente sind hinsichtlich ihrer Polaritit kaum zu deuten,
solange nicht die Beziehungen an der Basis der Pterygo-
ta durch Merkmale auBerhalb des Flugapparates eindeu-
tig geklirt sind. Ein Fligelmerkmal betrifft das Vorhan-
densein von Interkalar-Adern (Schaltsektoren): Zwi-
schen den echten Lingsadern der Fliigel, die mit Ner-
ven und Tracheen ausgestattete Streifen sklerotisierter
Kutikula sind, liegt im urspriinglichen 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 Lingsadern dhneln
und zwischen ihnen ,interkalieren®.

BECHLY et al. (2001) nehmen an, dass auBer den
Ephemeroptera auch paldozoische Verwandte der Odo-
nata einen paarigen Penis besafen (bei allen rezenten
Odonata ist der Penis stark reduziert), was dann eine
Autapomorphie der Palaeoptera sein konnte. Diese An-
nahme beruht auf der Interpretation von Exemplaren
der karbonischen Gattung Namurotypus als Ménnchen;
letzteres mag zutreffen, wenn (wie in BECHLY et al. 2001:
Abb. 10 dargestellt) alle Genitalanhinge 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 Genitaloffnung nicht paarig wie bei Ephemeroptera
sondern unpaarig war (konkrete Indizien dafiir 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 minnlichen Kopulationsorga-
ne zwar recht abweichend und weitaus komplexer, aber
letztlich doch auch paarig ist.

Die bei Odonata und Ephemeroptera stark verkiirzten
Antennen wurden bereits von HENNIG (1969) angefiihrt;
bei paliozoischen Odonaten-Verwandten wurden jedoch
deutlich lingere Antennen gefunden (z.B. Namurotypus
sippeli in BRAUCKMANN & ZESSIN 1989). Beziiglich der
Fusion von Galea und Lacinia (terminale Anhiinge der

5Die Argumentation in BECHLY et al. (2001: 218) tiberzeugt nicht, weil
es bei vielen Teilgruppen der Pterygoten parallel zu einer sekundiren
Reduktion des Ovipositors gekommen ist und der Bau dieser reduzier-
ten Ovipositoren duferst vielfiltig ist; eine Reduktion konnte 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 Anhiinge (als Gonapophysen
von Segment 8) am Hinterrand des 8. Abdominalsegments ansetzen,
was aber anscheinend nicht der Fall ist.

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

Die diirftigen Argumente fiir 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 beziiglich 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 widerspriichlich. KJEr (2004) erhilt
die Odonata (+ Tricholepidion) als Schwestergruppe der
Ephemeroptera + Neoptera, wihrend die neueren
Analysen von KJER et al. (2006) eher zu monophyleti-
schen Palaeoptera tendieren. Die auf 18S und 28S
tDNA beruhenden Ergebnisse von HOVMOLLER et al.
(2002) und WHEELER et al. (2001) unterstiitzen eben-
falls die Palacoptera-Hypothese, die Studie von TERRY
& WHITING (2005; mehrere Gene) jedoch die Metapte-
rygota-Hypothese. Die tiber den Rahmen der Arthropo-
den hinausgehenden Analysen von MALLATT & GIRI-
BET (2000) stiitzen 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 (Fersenliufer, Gladiato-
ren; KLASS et al. 2002) kam noch ein 11. Taxon dazu®.

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 Korperregionen bislang nur fiir sehr wenige Arten
der einzelnen Ordnungen verfiigbar sind, in manchen
Fillen fehlen Daten sogar véllig. Morphologische Studi-

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

Das zweite Problem liegt darin, dass sich die Eviden-
zen aus verschiedenen Merkmalen widersprechen. Be-
sonders umfangreich sind solche Widerspriiche hin-
sichtlich vieler einfacher, v.a. reduktiver Merkmalsin-
derungen wie z.B. der Reduktion von Tarsengliedern
und Ovipositorvalven, des Verlusts von Fliigeln, Ocel-
len und Styli am 9. Abdominalsegment der Ménnchen,
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
minnlichen Styli, und sie haben eingliedrige Cerci
(von den Larven einiger urspriinglicher Dermaptera ab-
gesehen, siche MATZKE & KLASS 2005) sowie dreiglied-
rige Tarsen. Diese Apomorphien wurden verschiedent-
lich als mogliche Synapomorphien von Dermaptera und
anderen Neopteren-Taxa angefiihrt (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 fiinfgliedrige Tarsen (siehe
Haas & KuxkALOVA-PECck 2001; WILLMANN 2005a;
GRIMALDI & ENGEL 2005). Dies zeigt, dass alle Merk-
malstransformationen unabhiingig von anderen Taxa
innerhalb der Dermaptera stattgefunden haben. Die
Aufdeckung solcher Homoplasien ist eine wichtige
Funktion der paldontologischen Forschung.

Widerspriiche 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
Antennengefilie 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. 2000). Jede Apomorphie fiir sich genommen er-
scheint tiberzeugend, aufgrund der Unvereinbarkeit der
drei Apomorphien muss jedoch entweder Parallelent-
wicklung oder sekundirer Verlust stattgefunden haben.

Eine spezielle Form der Inkonsistenz zwischen
Merkmalen liegt darin, dass man in mehreren Teilgrup-
pen der Neoptera Zustinde findet, die innerhalb der
Neoptera einzigartig urspriinglich 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
auBerordentlich urspriingliche, komplexe Proventrikel
(Kaumagen) mancher Dictyoptera (weitgehend iiber-
einstimmend mit dem mancher Zygentoma; KLASS
1998a); die Prisenz von Resten eines Sehnensystems im
Abdomen ebenfalls bei manchen Dictyoptera
(bindegewebige Platten als Bestandteile des Hyperneu-
ralmuskels mancher Arten; Krass 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-
spriinglichen 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 (Krass 2003a).

Die Beziehungen zwischen den GroBgruppen der
Neopteren sind umfangreich von Merkmalswidersprii-
chen durchsetzt, und es lassen sich fast fiir 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 wiren, sind aufgrund des
mangelhaften Datenbestandes noch nicht in {iberzeu-
gender Form gelungen. Die kladistische Analyse von
BEUTEL & GORB (2006: Abb. 11), der die derzeit ausge-
reifteste morphologische Datenmatrix zugrunde liegt,
liefert fiir die Neoptera eine basale Verzweigung zwi-
schen Plecoptera und den restlichen Gruppen, die sich
auf das Fehlen des stipitalen Quermuskels bei den letz-
teren griindet. 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 beriicksichtigt?.

Angesichts dieser Sachlage ist es nicht verwunder-
lich, dass in den letzten Jahren auf morphologischer
Grundlage mehrere Hypothesen zu den Beziehungen
zwischen den 11 GroBgruppen der Neoptera vorgebracht
wurden (die prominentesten sind in Abb. 4-8 darge-
stellt). Alle werden von einigen Merkmalen unterstiitzt,

7Wihrend die Merkmalsmatrix von BEUTEL & GORB (2006) eine gute
Basis fiir weiterfiihrende Arbeiten darstellt, sind fliichtig zusammenge-
stellte Merkmalsmatrices wie die in WHEELER et al. (2001) hochgradig
irrefiihrend (siehe Appendix) und werden daher hier nicht beriicksich-
tigt.



sind aber mit anderen nicht vereinbar. J. Kukalova-Peck
and Koautoren (v.a. HAAS & KUKALOVA-PECK 2001 ) ha-
ben ihre Hypothese zur Phylogenie der Neopteren vor-
nehmlich auf Merkmale der Aderung und des Gelenks
der Fliigel gegriindet (Abb. 7). Die Datenbasis ist auch
dem Spezialisten nicht leicht zuginglich, v.a. weil die
Dokumentation dieses komplexen Merkmalssystems
durch Beschreibung und Illustration noch recht unvoll-
standig ist, und weil keine expliziten Aussagen gemacht
werden, welche Autapomorphien fiir welche Taxa ange-
nommen werden. Die Daten sind damit auch noch nicht
hinreichend fiir die Aufnahme in eine morphologische
Merkmalsmatrix aufbereitet, und sie kénnen im Folgen-
den nur marginal beriicksichtigt 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-
stiitzungswerte fiir die Gruppierungen mehrerer Haupt-
linien der Neopteren sind in den molekulargenetischen
Analysen meist sehr niedrig. Aber auch hohe Unter-
stiitzungswerte bleiben oft nicht unwidersprochen. Bei-
spielsweise erhalten TERRY & WHITING (2005) eine sehr
starke Unterstiitzung fiir die Gruppe Mantophasma-
todea + Notoptera. Im Gegensatz dazu finden CAMERON
et al. (2006) bei ihrer Analyse des gesamten mitochon-
drialen Genoms eine deutliche Unterstiitzung fiir die
Gruppierung Mantophasmatodea + Phasmatodea.

7.3. Polyneoptera und dhnliche 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 aufler
Acercaria und Endopterygota umfasst. Andere schliefen

die Zoraptera aus diesen ,,Polyneoptera” aus (z.B. WiLL-
MANN 2005a), und wieder andere schlieBen zusitzlich
die Plecoptera aus (z. B. HENNIG 1969; die Gruppe heilit
dann ,,Paurometabola“ oder ,Pliconeoptera“). In wel-
chem Umfang auch immer — diese Gruppierungen sind
nur sehr schlecht unterstiitzt. Viele der ilteren zur Be-
griindung dieser Gruppierungen angefiihrten Argumente
wurden bereits von KRISTENSEN (1975, 1981, 1991,
1995) widerlegt und werden hier nicht mehr erwihnt.

Fiir die Gruppierung ,,Polyneoptera“ (ohne Zorapte-
ra) kann eine mogliche Autapomorphie angefiihrt wer-
den: (1) Das Herz besitzt im Gegensatz zu allen anderen
untersuchten Hexapoden-Gruppen (inkl. Zoraptera) ne-
ben den iiblichen Einstréomostien auch noch Ausstrémos-
tien (Mantophasmatodea nicht untersucht). Die Vertei-
lung tiber 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 friiheren Berich-
ten (NUTTING 1951) diirften solche Ostien bei den Zy-
gentoma fehlen (BARNHART 1961; PASS et al. 20006).

Zwei Apomorphien sprechen fiir die ,Polyneoptera“
unter Ausschluss der Embioptera (und Zoraptera), wo-
bei aber die erste nicht auf die fliigellosen Notoptera
und Mantophasmatodea anwendbar ist: (1) Das vergro-
Berte Analfeld der Hinterfliigel, das in Ruhe mehrfach
langsgefaltet wird (siehe ZwiCck 1980: 3 und BETHOUX
2005a fiir Plecoptera; WILLMANN 2003b, 2005a fiir eine
genauere Beschreibung der Aderungscharakteristika in
diesem komplexen Merkmal). GemiB J. Kukalova-Peck
(z.B. in Haas & KukaLovA-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 Ficher bei. Auch
BETHOUX (2005a: 74) findet Unterschiede, wenn auch
in etwas anderer Form. Auferdem zeigt das Analfeld ein
starkes Potential zu sekundirer 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) verhilt es sich dhnlich: auch
diese Strukturen fehlen bei Embioptera durchweg, und
bei Teilgruppen mehrerer anderer Ordnungen der
4Polyneoptera“ ist sekundérer Verlust festzustellen.

Die Unterstiitzung fiir ,,Polyneoptera” unter Aus-
schluss der Embioptera und Plecoptera (und Zoraptera)
fuBt auf einem einzigen, sehr zweifelhaften Merkmal: (1)
die (moderat) verstirkte Sklerotisierung der Vorderflii-
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 vollige Fehlen einer
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Verfestigung der Vorderfliigel bei urspriinglichen 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 Fahigkeit, sich zum Schutz in
Spaltriume zuriickzuziehen oder sich an das Leben darin
anzupassen (siehe Abschnitt 6.1.). Dies konnte einer-
seits bereits bei den gemeinsamen Vorfahren der Neopte-
ra die Entstehung von Tegmina ausgel6st haben — gefolgt
von mehrfachem sekundiren Verlust wann immer der
Schutz der Hinterfliigel durch hirtere Vorderfliigel nicht
mehr von Néten war und nur mehr die Energiebilanz un-
notig belastete. Auf dieser Grundlage ist fiir Isoptera
(Abwurf der Fliigel nach Hochzeitsflug) und auch fiir
Embioptera (Leben in selbstgebauten Galerien mit Ge-
spinst) eine sekundire Reduktion gut erklirbar. Alterna-
tiv erscheint aber auch eine hiufige parallele Verfesti-
gung der Vorderfliigel plausibel, worauf vielleicht ihr
sporadisches Auftreten auch innerhalb der Endopte-
rygota (Coleoptera) und Acercaria (viele Hemiptera)
hindeutet. Was auch immer zutrifft: aufgrund héufiger
Parallelentwicklung und/oder sekundirer Reduktion er-
scheint dieses Merkmal wenig aufschlussreich.

WILLMANN (20033, b) schlug eine Hypothese zur
Evolution der minnlichen Genitalregion (Ventralseite
des 9. Abdominalsegments) vor, die Apomorphien ent-
hilt, die die ,,Polyneoptera“ unter Ausschluss der Noto-
ptera und Dermaptera unterstiitzen. Dazu muss zunichst
der Bau dieser Region bei nicht-neopteren Taxa erklirt
werden. Zygentoma zeigen einen urspriinglichen 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 repriisentiert son-
dern sich aus vorderen Teilen der beiden Coxite zusam-
mensetzt, die sich von den hinteren Teilen trennten und
in der Mitte verschmolzen (Krass 2000: 248; BIRKET-
SMITH 1974: 46f.; dies ergibt sich aus den Muskelansit-
zen, auch im Vergleich mit den Weibchen und den da-
vorliegenden Segmenten). Ein dhnlicher 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-
vollstindig 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 dariiberhinaus diese hintere Platte mit der vorderen
fusioniert (siche KLASS 1997 zum breiten Spektrum der

diesbeziiglichen Zustinde bei den Dictyoptera). Einige
wPolyneopteren“-Gruppen haben ferner die Styli verlo-
ren (Plecoptera, Embioptera, Phasmatodea, Mantophas-
matodea; bei Dermaptera noch bei einigen mesozoischen
Vertretern erhalten, sieche 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 mogliche Au-
tapomorphien der ,,Polyneoptera“s unter Ausschluss der
Notoptera. Die letztere Fusion fehlt jedoch bei vielen
Vertretern etlicher ,Polyneopteren“-Ordnungen (siehe
Krass 2000: 248) und diirfte daher mehrfach parallel
vollzogen worden sein. WILLMANN (2003b) weist ferner
auf die Moglichkeit hin, dass eine Differenzierung der
Coxite und Styli in paarige Klammerorgane zur Kopula-
tion bei Ephemeroptera und Acercaria + Endopterygota
homolog sein konnte. Die sekundire Reduktion dieses
Zustands, unter Einschluss der Reduktion der Styli, wiir-
de dann die ,Polyneoptera“ insgesamt unterstiitzen. 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 fiir die betreffenden
Genitalstrukturen bei Ephemeroptera und Acercaria +
Endopterygota, zu der es in der ilteren Literatur bereits
sehr kontriire Diskussionen gibt (siehe z. B. BOUDREAUX
1979: 222f.), sollte in jedem Falle Daten zu Ontogenese
und Muskulatur beriicksichtigen.

Eine Verwandtschaft aller oder auch nur der Mehr-
zahl der unter ,Polyneoptera“ (oder ,Pliconeoptera“,
,Paurometabola“) subsumierten Taxa ldsst sich also
schwerlich begriinden. 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 fiir die Zoraptera und Derma-
ptera, die daher unten separat abgehandelt werden.

7.4. Gruppierungen
innerhalb der ,,Polyneoptera”

Eine Gruppierung Orthoptera + Dictyoptera + Phas-
matodea wird moglicherweise durch zwei Merkmale der
weiblichen Genitalorgane unterstiitzt: (1) eine spezielle
Querteilung der Coxite IX (= Valviferen IX) sowie (2)
eine mediane Fusion der daraus resultierenden vorderen
Sklerite. Die beiden Schritte fiihren zur Bildung einer

8 WILLMANN sieht dadurch eigentlich die Monophylie der Pliconeopte-
ra (Polyneoptera ohne Plecoptera) unterstiitzt, sagt jedoch selbst, dass
Plecoptera den selben Zustand zeigen, womit die betreffenden Merk-
male, falls sie tiberzeugend sind, letztlich die Polyneoptera stiitzen.



yvorderen Intervalvula“. Die Verteilung von Muskelan-
sitzen {iber die aus der Teilung hervorgehenden Sklerite
(im Vergleich zu Zygentoma) deutet auf eine Homologie
dieser Umgruppierung bei Orthoptera und Dictyoptera
hin, wihrend sich eine scheinbar dhnliche Umlagerung
bei den Archaeognatha (BITSCH 1974: vorderes Sklerit
scS) diesbeziiglich 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-
kundire Fusion?) und kann bei den Orthoptera-Caelife-
ra nicht beurteilt werden (unsichere Identifizierung der
betreffenden Sklerite); ferner sind die verfiigharen Daten
zu den Phasmatodea schwer zu interpretieren. Die Noto-
ptera zeigen die Fusion, nicht aber die Querteilung (K.-
D. Klass, unverésffentlicht). Den Mantophasmatodea
fehlt die Querteilung wie auch die mediane Fusion
(Krass et al. 2003: Abb. 7A), ebenso den Dermaptera
(sie zeigen eine andere Unterteilung der Coxite, sieche
Abschnitt 7.6.). Die Plecoptera, Embioptera und Zora-
ptera konnen jedoch beziiglich dieser Merkmale nicht
beurteilt werden, da der Ovipositor und damit auch die
meisten Skleritdifferenzierungen am 9. Abdominalseg-
ment verloren gegangen sind. (3) Der bereits erwithnte
Besitz einer speziellen apomorphen Muskulatur der Basa-
lampullen der Antennengefile 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 & KukaLovA-PEck (2001) und WILLMANN
(2003a, b, 2005a), aufgrund unterschiedlicher Fliigel-
merkmale favorisiert (auch GRIMALDI & ENGEL 2005).
Ob beiden Taxa ein (1) verbreitertes Pricostalfeld im
Vorderfliigel gemeinsam ist, ist schwer zu beurteilen, da
den rezenten Phasmatodea die Costa fehlt; die betref-
fende Annahme WILLMANNs (2003a) griindet sich auf
die Interpretation fossiler Phasmatodea. WILLMANN
(2003a, b) erwihnt 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 Mal} 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) erwithnte Synapomorphie
der Orthoptera und Phasmatodea betrifft das Vorhan-
densein zusitzlicher lateraler Cervikalsklerite. Gemal
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, auBerdem jedoch auch
bei den anderen Ordnungen der ,Orthopterodida“
(MATSUDA 1970) sowie bei den Odonata. Die Interpre-
tation der lateralen Cervikalsklerite beriihrt ein weite-
res Problem: ihre mutmaBliche Herleitung von unter-
schiedlichen Thorakalskleriten (Pristernum bei z.B.
Orthoptera; Priepisternum bei z. B. Phasmatodea; siche
MATSUDA 1970). Die Cervikalsklerite konnten durch-
aus phylogenetische Information enthalten, doch die
Auswertung bedarf einer vergleichenden Studie, die
auch die Muskulatur und Gelenkbildungen einschlief3t.

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 fiir diese Gruppierung.
Die beiden Taxa zeigen zwar einen #hnlichen 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 lieBe, erlaubt diese Ahn-
lichkeit nur bedingt phylogenetische Schlussfolgerungen.
Das vollige Fehlen der Fliigel 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 grofe Ahnlichkeit (1) im Bau der
rechten Hiilfte der (asymmetrischen) ménnlichen Ko-
pulationsorgane (KLASS et al. 2003). Dieses Muster
scheint den Notoptera nicht zuzukommen (sieche WAL-
KER 1943), doch sollten dazu Nachuntersuchungen
durchgefiihrt werden. Mit diesem Merkmal konsistent
ist (2) der Bau der Wand der Antennengefifle: 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
yconnecting bands“ im Flagellum der Spermatozoen un-
terstiitzt (DALLAL 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 stiinden!) beruht auf der Prisenz 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-
chermallen den plesiomorphen Zustand fiir Orthoptera
+ Dictyoptera + Mantophasmatodea darstellen. Eine
Stellung der Mantophasmatodea innerhalb der Dictyo-
ptera ist sicher auszuschlieBen, 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 verlin-
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 priifen. Interessanterweise
findet eine Gruppe Phasmatodea + Mantophasmatodea
Bestitigung 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 ménnlichen Subgenitalplatte. Er wird — ver-
mutlich zum Zweck innerartlicher Kommunikation —
zum Trommeln verwendet. Dieses Element gehort nach
P. Zwick (pers. Mitteilung) jedoch nicht zum Grund-
plan der Plecoptera.

Die Gruppierung Embioptera + Phasmatodea wird
unterstiitzt durch (1) das Vorhandensein eines Opercu-
lums (= Deckel iiber ringférmiger Aufrisslinie) am Ei, das
sich beim Schliipfen der Larve abhebt. Ahnliches kommt
auch bei vielen Plecoptera vor, gehort 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; beziiglich 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 HAaAs & KUKALOVA-PECK
(2001) auf der Basis der Fliigelmorphologie vorgeschla-
gen. Die beiden Taxa haben ferner (1) die Unpaarigkeit
der Ausstromostien 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
minnlichen Styli und des Ovipositors mogen als weite-
re Merkmale gesehen werden, die diese Verwandt-

schaftshypothese stiitzen. Dies gilt nicht fiir 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 erwihnt, die nur
den Dictyoptera (mit Ausnahme der Isoptera) und den
Notoptera zukommt: Bindegewebige Diaphragmen in
den Cerci, die die distal- und basalwiirts gerichteten Ha-
molymphstréme voneinander trennen (PASS et al. 2006).

7.4. Acercaria + Endopterygota

Die Gruppierung Acercaria + Endopterygota (=
Phalloneoptera) hat in jiingerer Zeit wachsende Unter-
stiitzung gefunden. Mehrere mégliche Synapomorphien
liegen im Flugapparat (HAAS & KUKALOVA-PECK 2001;
HORNSCHEMEYER & WILLKOMMEN im Druck): (1) eine
Sklerotisierung auf dem kleinen hintersten Abschnitt
des Fliigels, dem Jugum; (2) die breite, gelappte Basis des
Radius; (3) eine gestreckte Basis der Media; (4) eine
dreieckige Form des Fliigelgelenksklerits 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 ménnlichen Kopulationsorgane: ein Paar Meso-
meren verwichst 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 fiir die Monophylie der Phalloneo-
ptera (BUNING 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 verlin-
gert. Diese Merkmale konnen jedoch bei jenen Acerca-
ria und den vielen Endopterygota (alle auBer Hymeno-
ptera), deren Ovipositor vereinfacht oder stark reduziert
ist, nicht beurteilt werden.

Auf molekulargenetischer Seite bestiitigen die Ar-
beiten von KJER (2004) und KJER et al. (2006) diese Hy-
pothese, wihrend 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 +



Endopterygota. In der Analyse von BEUTEL & GORB
(2006) wird sie (1) durch die umfangreiche Zusammen-
lagerung der abdominalen Ganglien unterstiitzt, (2)
durch die Ausgestaltung des Cibariums als Saugpumpe
und (3) durch die schlanken, verlingerten Lacinien der
Maxillen, denen mesad gerichtete Setae fehlen. WiLL-
MANN (2005a) nennt ferner (4) die Areola postica, eine
durch eine Gabelung des Cubitus anterior begriindete
spezielle Konfiguration in der Fliigeladerung.

Andererseits wurden den Zoraptera bereits die un-
terschiedlichsten Plitze im System der Neoptera zuge-
wiesen (Ubersicht in ENGEL & GRIMALDI 2000, 2002;
GRIMALDI & ENGEL 2005); die betreffenden Hypothesen
stiitzen 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 gefiihrte Merkmal ist (1) die Verdickung der Hin-
terfemora, die auf extrem kriftigen Tibia-Depressoren
(Beugemuskeln) beruht (nicht Tibia-Extensoren wie z.
B. bei den springenden Orthoptera). Mehrere Merkma-
le des Fliigelgelenks unterstiitzen die Vewandtschaft
zwischen Zoraptera und Embioptera (YOSHIZAWA im
Druck). GRIMALDI & ENGEL (2005) vertreten dieselbe
Hypothese und sehen die Plecoptera als die nichsten
Verwandten der Embioptera + Zoraptera; als Argumen-
te werden allerdings nur einfache Reduktionen genannt
(Ovipositor, miannliche Styli), die auch bei vielen ande-
ren Neopteren-Gruppen vorkommen. Den Zoraptera
fehlen andererseits die fiir Plecoptera und Embioptera
typischen unpaarigen ventralen Ausstromostien des
Herzens (NUTTING 1951: ,tabular summary*).

HaAs & KukaLovA-Peck (2001) stellen die Zora-
ptera v.a. aufgrund von Fliigelmerkmalen zu einer Grup-
pe, die auBerdem noch die Dermaptera, Notoptera und
Dictyoptera umfasst, halten diese Position aber fiir nicht
gut begriindbar.

In der einzigen bislang verfiigbaren molekulargene-
tischen Arbeit, die die Zoraptera einschlieBt (TERRY &
WHITING 2005), resultieren diese mit starker Unterstiit-
zung als Schwestergruppe der Dermaptera. Von morpho-
logischer Seite sind keine Indizien fiir 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
(sieche 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 (KrLass 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 (BUNING 1998), doch muss dann
innerhalb der Acercaria und Endopterygota eine mehr-
fache Riickkehr zu panoistischen Ovariolen stattgefun-
den haben (z. B. KRISTENSEN 1999).

HaAs & KukaLOVA-PEck (2001: 484) finden auf der
Basis von Fliigelmerkmalen und von Skelett- und Mus-
kelmerkmalen der fliigeltragenden Thoraxsegmente eine
enge Beziehung zwischen Dermaptera und Dictyoptera.
Bereits BOUDREAUX (1979) nennt (1) Besonderheiten in
der Flugmuskulatur, die diese Hypothese vielleicht stiit-
zen: Die dorsalen Lingsmuskeln (sowie ihre Haupt-An-
satzflichen, die Phragmata) wie auch die Tergosternal-
muskeln, die bei Pterygoten tiblicherweise den groBten
Anteil am Fliigelabschlag bzw. -aufschlag haben, sind re-
duziert. Der Fliigelabschlag wird stattdessen v.a. von
Muskeln des Basalare und des Subalare besorgt, der Flii-
gelaufschlag von Tergopleural- und Tergocoxalmuskeln
(siche 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
grofen 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 (siche 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 fiir die Dreigliedrigkeit der Tarsen, das
Fehlen der Ocellen und der minnlichen 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 fiir Neopte-
ra plesiomorph ist, ist generell fraglich. Ahnlichkeiten
zwischen Dermaptera und Embioptera in der miitterli-
chen Brutpflege sind zu unspezifisch (und zu oft entstan-
den), als dass diesem Merkmal Bedeutung beigemessen

werden konnte (MATZKE & Krass 2005).
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8. Fossilgeschichte
der Hexapoda im Paldaozoikum

Zu diesem Thema sei hier nur ein kurzer Uberblick
gegeben, der vor allem auf dem umfangreichen Werk
von GRIMALDI & ENGEL (2005; daraus auch die verwen-
dete Zeitskala) sowie auf KUKALOVA-PECK (1987, 1991),
WILLMANN (2003a, 2005a), CARPENTER (1992), mehre-
ren Arbeiten von O. Béthoux und Mitarbeitern, STE-
WART (1983) sowie mehreren speziellen Beitrigen ba-
siert. Es ist aus den Diskussionen in den vorangegange-
nen Kapiteln ersichtlich, dass die Aufklirung der Stam-
mesgeschichte schon bei rezenten Hexapodengruppen,
an denen alle Details der inneren und #uferen Morpho-
logie sowie die DNA-Sequenzen untersuchbar sind, oft
auf groBe Schwierigkeiten stofit. Fiir paldozoische Fossi-
lien, an denen fast immer nur einfache dufere Merkma-
le oder im Falle vieler Pterygoten nur die Fliigeladerung
oder Ausschnitte daraus (mehr ist oft nicht tberliefert)
untersuchbar sind, gilt dies noch viel mehr. Thre Bezie-
hungen untereinander und zu rezenten Insektengruppen
sind daher oft nur sehr schlecht abgesichert. Wihrend
Fossilien daher zur Aufklirung phylogenetischer Bezie-
hungen nur recht selten beitragen, sind sie eminent
wichtig fiir eine zeitliche Einordnung phylogenetischer
Ereignisse und bei der Aufdeckung von Parallelentwick-
lungen, und sie liefern natiirlich oft Erkenntnisse von
groBem eigenstindigem Wert.

Die Besiedelung des Festlandes durch Pflanzen (Tra-
cheophyta) erfolgte vielleicht schon im Ordovizium,
spitestens aber withrend des oberen Silurs (vor ca. 430
Millionen Jahren = M]). Die ,Landpflanzen® dieser Zeit
(z.B. Cooksonia T) 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.

Wihrend des Devons (vor ca. 415-360 MJ) schob
sich die Landflora allmihlich auch in echt terrestrische
Bereiche vor, und im oberen Devon entwickelten sich
Pflanzen mit baumartigem Wuchs, die mehrere Meter
hoch wurden und Wilder bildeten. Die Entwicklung der
Landflora hatte auch einen groBen Einfluss auf die At-
mosphire (mehr O,, weniger CO,) und auf die Béden.
Aus dem Devon sind wenige Hexapodenfossilien be-
kannt, die jedoch viel iiber 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 Bestiéinden der friihen Landpflanze Rhynia
1) — mit vorziiglicher Erhaltung. Die winzige Rhyniella
praecursor T 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 T (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 Stiick von einem Vertreter
der Metapterygota stammt. Aus dem, was iiber 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 prisent 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 urspriingliches
Fluginsekt interpretiert hat, erwies sich spiter als Teil ei-
nes Schwanzfichers eines malacostracen Krebses (siehe
BOUDREAUX 1979: 178).

Im Laufe des Unterkarbons (ca. 360-325 M]J) entwi-
ckeln sich weitrdumige Sumpflandschaften (Steinkoh-
lesiimpfe), mit Wildern aus zig Meter hohen Birlapp-,
Schachtelhalm- und Farngewichsen. Eigenartigerweise
sind aus dieser Zeit keine Hexapodenfossilien bekannt
(mit einer Ausnahme, siehe unten). Erst die Steinkoh-
lesiimpfe des Oberkarbons (ca. 325-290 M]J) liefern sol-
che in groBer Menge, und zwar fast durchgehend Fossi-
lien von Pterygoten. Pterygoten aus verschiedenen Un-
tergruppen erscheinen ,schlagartig” (d. h. innerhalb we-
niger Millionen Jahre) in groBer 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 frithen Pterygoten-Fauna
besonders interessant: Innerhalb aller Gruppen auler
den Neopteren finden sich groBwiichsige Arten mit Flii-
gelspannweiten von 20-70cm. Dies entspricht den Ver-
hiltnissen bei anderen terrestrischen Arthropoden-
Gruppen: auch z. B. unter den Diplopoden und Skorpio-
nen gab es Giganten. Dies hat seine Ursache vielleicht
im O,-Gehalt der Atmosphire, der im Devon anstieg,
im Oberkarbon ein Maximum erreichte und im Laufe
des Perms wieder sank. Zweitens finden sich bei allen
Gruppen aufer den Ephemeroptera Vertreter, die am
Prothorax rudimentire Fliigel tragen (u.a. BECHLY et al.
2001; BETHOUX & NEL 2002), welche auch Spuren ei-
ner Aderung zeigen (prothorakale Paranota). Wahrt-
scheinlich waren wihrend der frithesten Evolutionspha-



se der Fliigel noch alle drei Thoraxsegmente beteiligt,
und erst spiter, als die Eigenbeweglichkeit der Fliigel
iiber die Entwicklung eines Gelenks an deren Basis zu-
nahm, blieb das prothorakale Paar zuriick und wurde
mehrfach parallel wieder reduziert.

Die Uberlieferung der Odonatoptera, die durch um-
fangreiche Fusionen zwischen den Skleriten des Fliigel-
gelenks charakterisiert sind, beginnt mit sehr urspriing-
lichen Arten moderater GroBe, 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
nichste Evolutionsstufe. Sie sind vermutlich paraphyle-
tisch: aus ihnen gehen einerseits die Meganisoptera her-
vor, die samtliche Riesenformen umfassen (Maximum
71 cm Spannweite) und bis in die Trias reichen, ande-
rerseits eine Gruppe, zu der auch alle rezenten Libellen
zu rechnen sind. Die Odonatoptera des Paldozoikums
unterscheiden sich im Habitus allesamt noch sehr deut-
lich von den heutigen Odonaten. Unbekannt ist, ob de-
ren Nymphen aquatisch und riuberisch 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 frithesten mutmablichen Ephemeroptera i.w.S.
treten etliche Millionen Jahre spiiter auf als Odonato-
ptera. Sie werden den Syntonopteridae (z. B. Lithoneura;
WILLMANN 1999) und Bojophlebiidae (z.B. Bojophlebia
mit bis zu 45 cm Spannweite) zugeordnet, die im Gegen-
satz zu den Ephemeroptera i.e.S. noch groBe Hinterflii-
gel mit einem recht groBen Analfeld besafen. Ihre enge
Verwandtschaft mit den monophyletischen Ephemero-
ptera i.e.S. ist jedoch schlecht begriindet. Unter den
Ephemeroptera i.e.S., die seit dem Perm bekannt sind,
hatten viele frithe Teilgruppen (kollektiv ,,Permoplecto-
ptera“ genannt) ebenfalls noch gleichgrofBie Fliigelpaare.
Nach dem wenigen, was man tiber die Mundwerkzeuge
wei, 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 diirf-
ten auf eine Radiation im friihen Mesozoikum zuriickge-

hen.

Fiir 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 gewdlbten
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 Uberlieferung fast
zeitgleich mit den Odonatoptera, und zwar von Anfang
an mit einer groBen Diversitit. Zu dieser Gruppe gehort
ein GroBteil der bekannten paldozoischen Insekten, da-
runter auch das ilteste bekannte Fluginsekt, das noch
dem allerspétesten Unterkarbon zuzurechnen ist: Delitz-
schala bitterfeldensis aus dem Gebiet Bitterfeld/Delitzsch
in Sachsen (Palaeodictyoptera: Spilapteridae; BRAUCK-
MANN & SCHNEIDER 1996), mit nur 2,5 cm Fliigelspann-
weite ein kleiner Vertreter der Ordnung. Das Ende der
Palaeodictyopteroidea fillt vermutlich mit dem Massen-
aussterben an der Perm-Trias-Grenze zusammen, doch
gibt es Hinweise auf triassische Uberlebende. 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 Fliigelspannen von 10-20cm, einige erreich-
ten enorme Mabe, z. B. Mazothairos mit 56 cm Spannwei-
te. Die restlichen Ordnungen der Palaeodictyopteroidea
sind durch Spezialentwicklungen charakterisiert. Die
Megasecoptera zeigen meist stark verschmiilerte Fliigel-
basen und eine reduzierte Anzahl von Queradern. Die
nur aus dem Perm bekannten Dicliptera sind vermutlich
Abkommlinge einer Teilgruppe der Megasecoptera und
sind durch eine starke Reduktion der Hinterfliigel ge-
kennzeichnet. Die Diaphanopterodea haben einen Me-
chanismus entwickelt, der ihnen erlaubt, die Fliigel
waagrecht nach hinten zu schwenken. Dies erinnert an
die Neoptera, doch scheint der Bau des Fliigelgelenks ein
vollig anderer zu sein, und die Schwenkbarkeit der Flii-
gel ist bei den beiden Gruppen wohl nicht homolog.

Die Uberlieferung der Neoptera beginnt ebenfalls im
frithesten Oberkarbon mit den Paoliidae, einer Gruppe
von relativ groBen Neopteren ohne Spezialmerkmale,
die auf Beziehungen zu irgendeiner rezenten Untergrup-
pe der Neoptera hinweisen wiirden. Die deutlich nach
hinten zuriickschwenkbaren Fliigel waren breit, Vorder-
und Hinterfliigel sehr dhnlich, ein Analficher am Hin-
terfliigel war nicht ausgebildet. Interessanterweise sind
keine prothorakalen ,Fliigelchen 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 hohere ,Taxa“ gruppiert
werden, die jedoch mehr als Sammelbecken fiir irgend-
wie dhnliche (oder auch recht unihnliche) Formen an-
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zusehen sind denn als monophyletische GroBgruppen.
Lange wurden die frithen Neopteren auf drei + grofe
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, ldsst 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 (sieche unten) und Miomoptera ab. Die durchweg
sehr kleinen Miomoptera (Oberkarbon und Perm), von
denen fast nur Fliigelfragmente bekannt sind, hatten
ebenfalls kauende Mundteile und Hinterfliigel ohne
Analficher. 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 iiberzeugend begriindbar.

Es ist mit groBter Wahrscheinlichkeit anzunehmen,
dass sich in diesem oberkarbonischen? Neopteren-Ge-
wirr, vor allem innerhalb der ,Protorthoptera®, die Ra-
diation vollzogen hat, die neben vielen bald wieder aus-
gestorbenen Linien auch die heutigen GroBgruppen der
Neopteren hervorgebracht hat. Die phylogenetischen
Beziehungen zwischen den vielen Neopterengruppen
und -griippchen des Oberkarbon und Perm sind aber
derzeit noch weitestgehend unverstanden, und es ist
auch sehr schwierig, die frithesten Vertreter der rezenten
GroBgruppen der Neopteren in diesem Sammelsurium
zu identifizieren. Allerdings wurden in jiingster Zeit bei
der Klirung der stammesgeschichtlichen Beziehungen
der betreffenden Gruppen deutliche Fortschritte erzielt
(u.a. durch die Beitrige von O. Béthoux und Mitarbei-
tern). Dies ist nicht zuletzt der konsequenten Umset-
zung der Phylogenetischen Systematik zu verdanken,
die in der Paldontologie gegeniiber der Rezentbiologie
mit einiger Verzogerung einsetzte.

Am weitesten fortgeschritten ist die Identifikation
und Zuordnung paliozoischer Gruppen bei den Ortho-
ptera. BETHOUX & NEL (2002, 2005) und BETHOUX
(2005b) schlieBen anhand einer umfangreichen Revisi-
on der Fliigeladerung 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 iltesten bekannten
Pterygota gehoren (frithes Oberkarbon). Die Caloneuro-
dea (Oberkarbon und Perm), mit Hinterfliigeln ohne
Analficher, werden von BETHOUX & NEL (2002) und

BETHOUX et al. (2004) mit guter Begriindung 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: BETHOUX & NEL 2002; BET-
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 iiber 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 Verkiirzung 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 Begriindung schwierig ist (z. B. Archimylacri-
dae, Mylacridae, Phylloblattidae). Eine detaillierte,
konsequent phylogenetische Bearbeitung der palio-
zoischen Dictyopteren steht noch aus.

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

Im Perm sind bereits viele der rezenten Pterygoten-
ordnungen eindeutig vertreten: Die Dermaptera stam-
men vermutlich von den permischen Protelytroptera ab
(Haas & KuxkaLovA-Peck 2001). ENGEL & GRIMALDI
(2005) fithren die Plecoptera auf die Lemmatophoridae
und Liomopteridae des unteren Perms zuriick (mit Pro-
thorakalloben, Tarsen noch 5-gliedrig). Auch Teilgrup-
pen der Endopterygota und der Acercaria sind im Perm
nachweisbar, u.a. die Coleoptera (Kifer; sieche auch
BEUTEL 2005). Die Embioptera, Zoraptera, Notoptera,
Mantophasmatodea und vielleicht Phasmatodea (siehe
oben) lassen sich jedoch nicht mit hinreichender Be-
griindung an paliozoische Taxa ankniipfen.

Das Massenaussterben am Ende des Perms war, wie
fiir alle anderen Organismengruppen, auch fiir die Pte-
rygoten ein tiefer Einschnitt, mit dem viele im Perm do-

9Natiirlich kann diese Radiation bereits im Unterkarbon eingesetzt ha-
ben, fiir das wahrscheinlich eine dhnliche Vielfalt an basalen Neopte-
ra angenommen werden kann wie fiir das Oberkarbon, aus dem aber so
gut wie keine fossilen Insekten bekannt sind.



minierende Taxa ganz verschwunden sind (BETHOUX et
al. 2005b). Im Laufe der Trias erfuhren die Insekten-
gruppen, die die Perm-Trias-Grenze iiberlebt hatten, ei-
ne neue Entfaltung. Die daraus hervorgehende Insek-
tenfauna ist der rezenten bei weitem #hnlicher als die
des spiten Palidozoikums.

9. Zusammenfassung und Ausblick

Bei der Rekonstruktion der phylogenetischen Bezie-
hungen zwischen den Grofgruppen 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
fir 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 begriindet erscheint. (3) An der
Basis der Pterygota mit den ungeklirten Beziehungen
zwischen Ephemeroptera, Odonata und Neoptera, wobei
sich aber die Indizien fiir eine nihere Verwandtschaft der
Odonata und Neoptera verdichten; gerade auf dieser
Ebene ist die Einbeziehung des umfangreichen Fossilbe-
legs zu mehreren ausgestorbenen GroBgruppen 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, fiir 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) Beziiglich 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 nichste Verwandte der Hexapoden in
Frage kommen. Die Alternative, dass die Hexapoden mit
den ,Myriapoden“ (oder einer Teilgruppe von diesen)
niichstverwandt sind (Tracheata-Hypothese), ist jedoch
noch nicht endgiiltig auszuschlieBen. (6) Letztendlich
muss auch damit gerechnet werden, dass die Hexapoden
gar nicht monophyletisch sind: sie sind morphologisch
nur schlecht als monophyletische Gruppe begriindet,
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
Aufklirung der Hexapoden-Phylogenie beigetragen ha-
ben: morphologische Merkmalssysteme wurden teils bei
vielen Taxa untersucht (z. B. Kreislaufsystem, Ovariolen,
Spermatozoen, Ovipositor, Fliigeladerung 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 fiir zahlreiche Insektenarten zusammen-
getragen, einschlieBlich der vollstindigen 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 Kldrung der
problematischen Bereiche im Stammbaum der Hexapo-
den gefiihrt, sondern es sind vielmehr proportional zur
Datenmenge auch die Widerspriiche 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 fiir die phy-
logenetische Forschung ,brauchbaren“ Daten erschlos-
sen ist. Dies gilt wie selbstverstindlich fiir die noch jun-
ge Disziplin der molekulargenetisch geprigten Phyloge-
netik, gilt aber genauso auch fiir die morphologische Ar-
beit. Der Umstand, dass Daten zu vielen Organsystemen
vielfach nur fiir einen oder wenige Vertreter pro Hexa-
podenordnung, oder auch fiir gar keinen, verfiighar sind,
verdeutlicht dies. Interessante Merkmalssysteme, fiir die
eine detaillierte vergleichende Betrachtung quer durch
die Hexapoden noch aussteht, sind u.a. die thorakalen
und abdominalen Stigmen (einschlieBlich ihrer Apode-
me und Muskeln; siehe KLAss 2000: 246) und mehrere
Teilbereiche der weiblichen Genitalorgane (einschliel3-
lich der Spermatheken und Akzessorischen Driisen; sie-
he u.a. Krass 2003a). Auch fir die mannlichen Geni-
talorgane sind noch viele Fragen, v.a. zur Homologie der
Bauelemente, zu kliren, bevor ihr Merkmalsreichtum
fir die phylogenetische Arbeit ausgeschopft werden
kann. Uberhaupt gilt fir die gesamte Muskulatur, dass
bislang nur vereinzelte Merkmale tiber viele Taxa hin-
weg hinreichend bekannt und vergleichbar sind (z. B.
KLuG & Krass im Druck). Diese Sachlage mag optimis-
tisch stimmen, dass sich nach Erhebung weiterer Daten
letztendlich eine wirklich {iberzeugende Hypothese zur
Stammesgeschichte der Hexapoden erstellen lisst.

Andererseits erhértet sich aber der Verdacht, dass
die Chancen zur Klirung 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
Jkaum Zeit hatten®, sie charakterisierende Merkmalsver-
dnderungen (Autapomorphien) durchzumachen, bevor
die nichste Aufspaltung erfolgte. Heute erstellte Daten-
siitze reflektieren daher zu einem enorm groflen Prozent-
satz Verdnderungen, die erst in der um ein Vielfaches
lingeren Zeit nach den basalen Aufspaltungen erfolgt
sind. Darunter sind auch viele Verinderungen, die in
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verschiedenen Stammlinien parallel erfolgt sind (Homo-
plasien). Diese Problematik betrifft gleichermallen die
morphologisch wie auch die molekulargenetisch begriin-
dete Phylogenetik, und in der basalen Polytomie der
Neoptera zeigt sie sich wohl besonders deutlich. Die be-
treffenden Aufspaltungen konnten durchaus innerhalb
weniger Millionen Jahre stattgefunden haben, wihrend
seitdem etwa 300 Millionen Jahre verstrichen sind.

Die fossile Uberlieferung kann sicher in mehrfacher
Hinsicht zur Aufklirung der Hexapodenphylogenie bei-
tragen. Fortschritte der letzten Jahre haben ermoglicht,
die Orthoptera mit einiger Sicherheit bis ins untere
Oberkarbon zuriickzuverfolgen. Eine Fortsetzung dieser
Arbeiten fiir weitere Neopteren-Taxa konnte durchaus
Evidenzen dazu erbringen, wie die einzelnen Grofigrup-
pen der Neoptera verwandtschaftlich zusammenhin-
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 unabhiingig
von anderen Ordnungen erfolgt ist, denen die Ocellen
und Styli ebenfalls fehlen. Eine wichtige eigenstindige
Leistung der Hexapoden-Paldontologie ist natiirlich die
zeitliche Einstufung von Evolutionsereignissen bei den
Hexapoden. Andererseits liegt, im Detail betrachtet,
gerade in diesem Aspekt auch eines der groflen 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 WHEeeLER et al. (2001)

Die Merkmalslisten und Matrices zu den Hexapo-
den in WHEELER et al. (2001) beruhen fast ausschlieB3-
lich auf einer Auswertung der Ubersichtsarbeiten von
HENNIG (1981), KRISTENSEN (1975, 1981, 1991, 1995)
und BOUDREAUX (1979); eigene Untersuchungen oder
Diskussionen wurden nicht durchgefiihrt.

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

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 sdmtlichen Sta-
dien alle Ocelli fehlen, zeigt alle Zustinde [1]-[4].

Bei etlichen Merkmalen wird ein Merkmalszustand
definiert fiir die Prisenz einer bestimmten Struktur, aber
zustzlich weitere Merkmalszustiinde fiir bestimmte be-
sondere Ausprigungen 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
Merkmalszustinde [2: vestigial] bzw. [4: fused] definiert
werden; die Prisenz 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: Ist valvulae
developed and separate, 2nd valvulae discrete, cerci ar-
ticulated] und [1: Ist 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
(fiir alle diese Taxa wird dennoch [0] eingetragen).

In manchen Merkmalen sind die (mutmaBlich) apo-
morphen Merkmalszustinde so definiert, dass sie unter-
schiedliche strukturelle Zustinde einschlieBen, 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 nimlich die Stig-
menmuskeln bei Odonata in einer Position, die keine
Homologisierung mit einem der bei Neopteren vorkom-
menden Muskeln erlaubt (des Weiteren wire eine sepa-
rate Abhandlung der sehr unterschiedlichen Stigmen-
muskulatur in Thorax und Abdomen sinnvoll).

Durch die vielen Miingel 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



besonders offensichtlich ist: In Merkmal 83 werden die
auf die Insecta beschrinkten Phallomeren (minnliche
Kopulationsorgane) auch bei Collembolen, ‘Myriapo-
den’ und Crustaceen als [0: normal] entwickelt einge-
stuft, ebenso bei den Odonaten (sekundire 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) zuriick, der diesen Verlust als
potenzielle Synapomorphie derselben nennt, jedoch in
einem auf diese beiden Taxa eingeschrinkten Kontext.
In Merkmal 89 werden sklerotisierte Vorderfliigel nur
den Taxa zugesprochen, die KRISTENSEN (1981: 145) bei
Besprechung der ‘Orthopterodida’ auflistet; den Coleo-
pteren werden sie abgesprochen. In Merkmal 118 wird
die Prisenz eines Rings von Zihnen im Kaumagen auf
die Dictyopteren beschriinkt, gemil dem auf Neopteren
beschriankten Zitat von KRISTENSEN (1975: 19); das Vor-
handensein gleichartiger Kaumigen bei Zygentomen
(Krass 1998a: Abb. 2-4) und anderer Typen so bezahn-
ter Kaumigen bei z. B. Notoptera, das schon aus der Se-
kundarliteratur leicht ersichtlich ist, wird nicht bertick-
sichtigt. In Merkmal 85 werden den Chilopoden und
Crustaceen segmentale Seitenarterien abgesprochen;
nur fiir Blattaria und Mantodea werden sie eingetragen,
nachdem BOUDREAUX (1979) und KRISTENSEN (1975)
sie nur fiir diese Taxa erwihnen — 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 fiir Diptera, Mecoptera und Strepsiptera
zweigliedrige Labialpalpen eingetragen, gemil dem auf
die Endopterygota beschrinkten Zitat in KRISTENSEN
(1975: 34); allen anderen Hexapoden werden mehr
Glieder zugesprochen, was z. B. fiir Psocopteren (Acerca-
ria) und Collembolen nicht zutrifft. In manchen Merk-
malen wurden auch fiir 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 dafiir, was fiir eine bestimmte Struktur
bei den Matrixeintragungen insgesamt an Fehlern auf-
tritt seien die weiblichen Gonapophysen des 9. Abdo-
minalsegments (2. Valven) angefiihrt, deren Zustand an
sich sehr einfach zu beurteilen ist. Hier werden in Merk-
mal 47 ‘Ovipositor’ die gleichartigen strukturellen Zu-
stinde bei Notopteren und Orthopteren (Grundplan)
unterschiedlichen Merkmalszustinden zugeordnet: [1:
present] bzw. [3: modified = Gonapophysen 9 reduziert

und Gonoplacs an Eiablage beteiligt], bezogen auf Bou-
DREAUX (1979: 273). Eine Priifung der Primirliteratur
(z.B. WALKER 1919; ANDER 1939) hitte sofort gezeigt,
dass die Gonapophysen 9 im Grundplan der Orthopte-
ren keinesfalls reduziert sind. Weiterhin wird fiir die
Dermapteren mit [2: vestigial = mit 2 Valvenpaaren] ein
Fehlen der Gonapophysen 9 konstatiert. Das ist nach
den damals verfiigharen Literaturdaten zwar zutreffend;
eine Stichproben-Untersuchung bei den Dermaptera-
Pygidicranidae hitte aber sofort gezeigt, dass Gonapo-
physen 9 hier meist vorhanden sind (siche 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 auBerdem ihre Go-
noplacs verwachsen sind), womit die den Neuropteren
und Coleopteren gemeinsame Apomorphie in diesem
Merkmal verloren geht. Die Priisenz der Gonapophysen
9 wird allerdings auch noch in Merkmal 139 ‘Female
genitalia’ codiert, das gleichzeitig den Zustand der Cer-
calartikulation einschlieBt (sieche oben) und auf Zitate
von KRISTENSEN (1981, 1991) gemiinzt 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, einschlieBlich der Dermapteren, bei denen
sie in Merkmal 47 als fehlend erachtet wurden, und der
Taxa, denen ein Ovipositor véllig fehlt (z. B. Collembo-
len). Die Abhandlung der Gonapophysen 9 ist also vol-
lig undurchdacht und unangemessen, und die Matrix-
eintragungen reprisentieren in keiner Weise die mor-
phologischen Sachverhalte. In der Abhandlung weite-
rer Elemente der weiblichen Genitalregion sowie der
anderen Merkmalskomplexe sind die Probleme #hnlich
gelagert und oft dhnlich umfangreich.

Angesichts der extrem hohen Fehlerrate in der
Merkmalsmatrix von WHEELER et al. (2001) sind die Er-
gebnisse der morphologischen Analyse in keiner Weise
aussagekriiftig. 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 abzuschétzen ist.

445



446

Literatur

ABOUHEIF E. & G.A. WRAY (2002): Evolution of the gene network
underlying wing polyphenism in ants. — Science 297: 249-
252.

AszHANOV A. & T.C. KaurmAN (2000): Crustacean (malacostracan)
Hox genes and the evolution of the arthropod trunk. —
Development 127: 2239-2249.

ANDER K. (1939): Vergleichend-anatomische und phylogeneti-
sche Studien Uber die Ensifera (Saltatoria). — Opuscula En-
tomologica, Supplementum 2: 1-306.

AVEROF M. & M. Akam (1995): Hox genes and the diversification
of insect and crustacean body plans. — Nature 376: 420-
423.

AVEROF M. & M. CoHen (1997): Evolutionary origin of insect
wings from ancestral gills. — Nature 385: 627-630.

BARNHART C.S. (1961): The internal anatomy of the silverfish
Ctenolepisma campbelli and Lepisma saccharinum (Thysa-
nura: Lepismatidae). — Annals of the Entomological Socie-
ty of America 54: 177-196.

BECHLY G., BRAUCKMANN C., ZessIN W. & E. GRONING (2001): New re-
sults concerning the morphology of the most ancient drag-
onflies (Insecta: Odonatoptera) from the Namurian of Ha-
gen-Vorhalle (Germany). — Journal of Zoological System-
atics and Evolutionary Research 39: 209-226.

BeTHoux O. (2005a): Wing venation pattern of Plecoptera (Insec-
ta: Neoptera). — llliesia 1: 52-81.

BEtHoux O. (2005b): Cnemidolestodea (Insecta): an ancient or-
der reinstated. — Journal of Systematic Palaeontology 3:
403-408.

BetHoux O. & A. NEL (2002): Venation pattern and revision of
Orthoptera sensu nov. and sister groups. Phylogeny of
Palaeozoic and Mesozoic Orthoptera sensu nov. — Zootaxa
96: 1-88.

BETHoux O. & A. NEL (2005): Some Palaeozoic ‘Protorthoptera’
are 'ancestral’ orthopteroids: major wing braces as clues to
a new split among the ‘Protorthoptera’ (Insecta). — Jour-
nal of Systematic Palaeontology 2: 285-309.

BEtHoux O., NeL A. & J. Lapeyrie (2004): The extinct order
Caloneurodea (Insecta: Pterygota: Panorthoptera): wing
venation, systematics and phylogenetic relationships. —
Annales Zoologici 54: 289-318.

BEtHoux O., NEL A., LAPEYRIE J. & G. GAND (2005a): New data on
Paleozoic grylloblattid insects (Neoptera). — Journal of Pa-
leontology 79: 125-138.

BEtHoux O., PapiEr F. & A. NEL (2005b): The Triassic radiation of
the entomofauna. — Comptes Rendus Palevol 4: 609-621.

BeuTEL R.G. (2004): Aktuelle Entwicklungen in der Systematik
der Insekten (Hexapoda, Arthropoda). — Entomologie
heute 2004: 71-82.

BEUTEL R.G. & S. GoRB (2001): Ultrastructure of attachment spe-
cializations of hexapods (Arthropoda): evolutionary pat-
terns inferred from a revised ordinal phylogeny. — Journal
of Zoological Systematics and Evolutionary Research 39:
177-207.

BEUTEL R.G. & S. GORB (2006): A revised interpretation of the evo-
lution of attachment structures in Hexapoda (Arthropoda),
with special emphasis on Mantophasmatodea. — Arthro-
pod Systematics & Phylogeny 64 (1): 3-25.

BiLiNski S.M. & T. SzkLArzewicz (1991): The ovary of Catajapyx
aquilionaris (Insecta, Entognatha): ultrastructure of ger-

marium and terminal filament. — Zoomorphology 112:
247-251.

BIRKET-SMITH J. (1974): On the abdominal morphology of Thysa-
nura (Archaeognatha and Thysanura s.str.). — Entomolog-
ica Scandinavica, Supplementum 6: 1-67.

BitscH C. & J. BitscH (1998): Internal anatomy and phylogenetic
relationships among apterygote insect clades (Hexapoda).
— Annales de la Société Entomologique de France (N.S.)
34: 339-363.

BitscH C. & J. BitscH (2000): The phylogenetic interrelationships
of the higher taxa of apterygote hexapods. — Zoologica
Scripta 29: 131-156.

BirscH C. & J. BitscH (2002): The endoskeletal structures in
arthropods: cytology, morphology and evolution. —
Arthropod Structure and Development 30: 159-177.

BitscH C. & J. BitscH (2004): Phylogenetic relationships of basal
hexapods among the mandibulate arthropods: a cladistic
analysis based on comparative morphological characters.
— Zoologica Scripta 33: 511-550.

BitscH J. (1963): Morphologie céphalique des machilides (Insecta
Thysanura). — Annales des Sciences Naturelles, Zoologie,
12°Serie V: 501-706.

BitscH J. (1974): Morphologie abdominale des machilides (Thy-
sanura) Il. Squelette et musculature des segments génitaux
femelles. — International Journal of Insect Morphology
and Embryology 3: 101-120.

BitscH J. (1994): The morphological groundplan of Hexapoda:
critical reviews of recent concepts. — Annales de la Société
Entomologique de France NS 30: 103-129.

BitscH J. (2001): The hexapod appendage: basic structure, deve-
lopment and origin. — In: Deuve T. (Ed.), Origin of the
Hexapoda. Annales de la Société Entomologique de France
(N.S.) 37: 175-193.

BiTscH J., BitscH C., BOURGOIN T. & C. D'HAEsE (2004): The phyloge-
netic position of early hexapod lineages: morphological
data contradict molecular data. — Systematic Entomology
29: 433-440.

BoorE J.L., LAvrov D.V. & W.M. BrowN (1998): Gene transloca-
tions link insects and crustaceans. — Nature 392: 667-668.

Boupreaux H.B. (1979): Arthropod phylogeny, with special refer-
ence to Insects. — John Wiley & Sons; New York, Chich-
ester, Brisbane, Toronto: 1-320.

BRADLER S. (2003): 16. Phasmatodea, Gespenstschrecken: 251-
261. — In: DATHE H.H. (Hrsg.), Lehrbuch der Speziellen Zoo-
logie, begriindet von A. Kaestner, Band |, 5. Teil: Insecta. 2.
Auflage. — Spektrum Akademischer Verlag; Heidelberg,
Berlin.

BRAUCKMANN C. & J. SCHNEIDER (1996): Ein unter-karbonisches In-
sekt aus dem Raum Bitterfeld/Delitzsch (Pterygota, Arns-
bergium, Deutschland). — Neues Jahrbuch fur Geologie
und Paldontologie Monatshefte 1996: 17-30.

BRAUCKMANN C. & W. ZessiN (1989): Neue Meganeuridae aus dem
Namurium von Hagen-Vorhalle (BRD) und die Phylogenie
der Meganisoptera (Insecta, Odonata). — Deutsche Ento-
mologische Zeitschrift (N.F.) 36: 177-215.

BRETFELD G. (1963): Zur Anatomie und Embryologie der Rumpf-
muskulatur und der abdominalen Anhange der Collembo-
len. — Zoologische Jahrbucher, Abteilung fur Anatomie
und Ontogenie der Tiere 80: 309-384.

BUNING J. (1998): The ovariole structure, type, and phylogeny. —
Microscopical Anatomy of Invertebrates 11C: 897-932.



BUNING J. (2006): Ovariole structure suppports sistergroup rela-
tionship of Neuropterida and Coleoptera. — Arthropod
Systematics & Phylogeny 64 (2): 115-126.

CAMERON S.L., BeckenBAcH A.T., DowtoN M.A. & M.F. WHITING
(2006): Evidence from mitochondrial genomics on interor-
dinal relationships in insects. — Arthropod Systematics &
Phylogeny 64 (1): 27-34.

CARPENTER F.M. (1992): Superclass Hexapoda. — Treatise on In-
vertebrate Paleontology, Part R, Arthropoda 4 (3-4): i-xxii +
1-655.

CHAUDONNERET J. (1950): La morphologie céphalique de Thermo-
bia domestica (PAcKARD) (Insecte Aptérygote Thysanoure).
— Annales des Sciences Naturelles (Zoologie) 12: 145-302.

DALLAl R. (1998): New findings on dipluran spermatozoa. — In:
BRUNHOFER V. & T. SoLDAN (Ed.), The Fifth European Congress
of Entomology, Ceské Budejovice 1998. Book of Abstracts
1: 291.

DaLLal R., CarAPELLI A., NARDI F., FANCIuLLI P.P., LuPETTI P., AFZELIUS
B.A. & F. FRATI (2004): Sperm structure and spermiogenesis
in Coletinia (Nicoletiidae, Zygentoma, Insecta) with a com-
parative analysis of sperm structure in Zygentoma. — Tis-
sue & Cell 36: 233-244.

DaLLAl R., FRATI F,, LUPETTI P. & J. ApIs (2003): Sperm ultrastructure
of Mantophasma zephyra (Insecta, Mantophasmatodea).
— Zoomorphology 122: 67-76.

DaLLAl R., LupeTTi P, FRATI F., NARDI F. & B.A. ArzeLius (2001): Binu-
cleate and biflagellate spermatozoa in Tricholepidion ger-
tschi WYyGopzInsky (Insecta, Zygentoma). — Tissue & Cell 33:
606-613.

DaLLAl R., LupeTTl P, CARAPELLI A., FRATI F. & B.A. ArzeLius (2002):
Sperm structure and spermiogenesis in Atelura formicaria
HeYDEN (Zygentoma, Insecta). — Acta Zoologica (Stoc-
kholm) 83: 245-262.

DeLsuc F., PHiLLIPs M.J. & D. PeENNY (2003): Comments on “Hexa-
pod origins: monophyletic or paraphyletic?”. — Science
301: 1482d.

DeuTscH J.S. (2001): Are Hexapoda members of the Crustacea?
Evidence from comparative developmental genetics. In
Deuve T. (Ed.), Origin of the Hexapoda. — Annales de la So-
ciété Entomologique de France (N.S.) 37: 265-298.

DJErNAS M. & J. DAMGAARD (2006): Exon-intron structure, paralo-
gy and sequenced regions of elongation factor-1 alpha in
Hexapoda. — Arthropod Systematics & Phylogeny 64 (1):
45-52.

DoHLE W. (2001): Are the insects terrestrial crustaceans? A dis-
cussion of some new facts and arguments and the propo-
sal of the proper name ‘Tetraconata’ for the monophyletic
unit Crustacea + Hexapoda. — In: Deuve T. (Ed.): Origin of
the Hexapoda. Annales de la Société Entomologique de
France (N.S.) 37: 85-103.

Dove H. & A. SToLLEwERK (2003): Comparative analysis of neuro-
genesis in the myriapod Glomeris marginata (Diplopoda)
suggests more similarities to chelicerates than to insects. —
Development 130: 2161-2171.

ENGEL M.S. & D.A. GRIMALDI (2000): A winged Zorotypus in
Miocene amber from the Dominican Republic (Zoraptera:
Zorotypidae) with discussion on relationships of and with-
in the order. — Acta Geologica Hispanica 35: 149-164.

ENGEL M.S. & D.A. GRIMALDI (2002): The first Mesozoic Zoraptera
(Insecta). — American Museum Novitates 3362: 1-20.

ENGEL M.S. & D.A. GRIMALDI (2004): New light shed on the oldest
insect. — Nature 427: 627-630.

FRIEDRICH M., DONG X. & M JackowskA (2006): Insect interordinal
relationships: evidence from the visual system. — Arthro-
pod Systematics & Phylogeny 64 (2): 133-148.

FURST VON LIEVEN A. (2000): The transformation from mono-
condylous to dicondylous mandibles in the Insecta. — Zool-
ogischer Anzeiger 239: 139-146.

GEREBEN-KRENN B.-A. & G. Pass (1999): Circulatory organs of Di-
plura (Hexapoda): the basic design in Hexapoda? — Inter-
national Journal of Insect Morphology and Embryology 28:
71-79.

GEREBEN-KRENN B.-A. & G. Pass (2000): Circulatory organs of ab-
dominal appendages in primitive insects (Hexapoda: Ar-
chaeognatha, Zygentoma and Ephemeroptera). — Acta
Zoologica (Stockholm) 81: 285-292.

GIRIBET G. & C. RIBERA (2000): A review of arthropod phylogeny:
new data based on ribosomal DNA sequences and direct
character optimization. — Cladistics 16: 204-231.

GIRIBET G., EDGEcOMBE G.D. & W.C. WHEELER (2001): Arthropod
phylogeny based on eight molecular loci and morphology.
— Nature 413: 157-161.

GIRIBET G., EDGECOMBE G.D., CARPENTER G.M., D'HAEse C.A. & W.C.
WHEELER (2004): Is Ellipura monophyletic? A combined ana-
lysis of basal hexapod relationships with emphasis on the
origin of insects. — Organisms, Diversity & Evolution 4:
319-340.

Gors S.N. (Ed., 2004): Attachment systems of arthropods. — Ar-
thropod Structure and Development 33 (1): 1-110.

GRIMALDI D. & M.S. ENGEL (2005): Evolution of the Insects. —
Cambridge University Press, Cambridge, New York etc.: 1-
755.

Haas F. (2005): Devonohexapodus bocksbergiensis is a stem
group hexapod - a reply to R. Willmann. — Organisms, Di-
versity & Evolution 5: 315-316.

Haas F. (2006): Evidence from folding and functional lines of
wings on inter-ordinal relationships in Pterygota. — Ar-
thropod Systematics & Phylogeny 64 (2): 149-158.

Haas F. & S.N. Gors (2004): Evolution of locomotor attachment
pads in the Dermaptera (Insecta). — Arthropod Structure
and Development 33: 45-66.

Haas F. & J. KukaLovA-Peck (2001): Dermaptera hindwing struc-
ture and folding: new evidence for familial, ordinal and su-
perordinal relationships within Neoptera (Insecta). — Euro-
pean Journal of Entomology 98: 445-509.

Haas F., WALOBEK D. & R. HARTENBERGER (2003): Devonohexapodus
bocksbergiensis, a new marine hexapod from the lower
Devonian Hunsrlck Slates, and the origin of Atelocerata
and Hexapoda. — Organisms, Diversity & Evolution 3: 39-
54.

HamiLToN K.G.A. (2003): Cnemidolestodea: an ancient insect or-
der resurrected. — Biodiversity 4: 22-24.

HARzscH S. (2003): Ontogeny of the ventral nerve cord in mala-
costracan crustaceans: a common plan for neuronal deve-
lopment in Crustacea, Hexapoda and other Arthropoda? —
Arthropod Structure and Development 32: 17-37.

HaseNFuss 1. (2002): A possible pathway to insect flight starting
from lepismatid organization. — Journal of Zoological Sys-
tematics and Evolutionary Research 40: 65-81.

447



448

HAuPT J. (1973): Die Ultrastruktur des Pseudoculus von Allopau-
ropus (Pauropoda) und die Homologie der Schlafenorga-
ne. — Zeitschrift fir Morphologie und Okologie der Tiere
76: 173-191.

Heming B.S. (2003): Insect Development and Evolution. — Cor-
nell University Press, Ithaca & London: 1-444.

Hennig W. (1950): Grundzlge einer Theorie der Phylogeneti-
schen Systematik. — Deutscher Zentralverlag, Berlin.

HenNig W. (1969): Die Stammesgeschichte der Insekten. — Wal-
demar Kramer; Frankfurt a. M.: 1-436.

Hennig W. (1981): Insect phylogeny. — Wiley Interscience Publi-
cation, John Wiley & Sons, Chichester etc.

HEerRTEL W. & G. Pass (2002): An evolutionary treatment of the
morphology and physiology of circulatory organs in in-
sects. — Comparative Biochemistry and Physiology A 133:
555-575.

HiRsT S. & S. MAuLIK (1926): On some arthropod remains from
the Rhynie Cherts (Old Red Sandstone). — Geological Ma-
gazine 63: 69-71.

HORNSCHEMEYER T. & J. WiLLkoMMEN (im Druck): The contribution
of flight system characters to the reconstruction of the
phylogeny of the Pterygota. — Arthropod Systematics &
Phylogeny.

HovMmoOLLER R., PAPE T. & M. KALLERSIO (2002): The Palaeoptera
problem: basal pterygote phylogeny inferred from 18S and
28S rDNA sequences. — Cladistics 18: 313-323.

HugHes C.L. & T.C. KAurmAN (2002): Hox genes and the evolution
of the arthropod body plan. — Evolution and Develop-
ment 4: 459-499.

IKEDA Y. & R. MAcHIDA (1998): Embryogenesis of the dipluran Le-
pidocampa weberi OubeEmANs (Hexapoda, Diplura, Campo-
deidae). — Journal of Morphology 237: 101-115.

JAamiesoN B.G.M., DaLLAI R. & B.A. ArzeLius (1999): Insects: their
spermatozoa and phylogeny. — Science Publishers Inc; En-
field, New Hampshire, USA.

Jarvis K.J. & M.F. WHITING (2003): New insights in grylloblattode-
an phylogeny. — In: Krass K.-D. (Ed.), Proceedings of the 1+
Dresden Meeting on Insect Phylogeny: “Phylogenetic Rela-
tionships within the Insect Orders” (Dresden, September
19-21, 2003). Entomologische Abhandlungen 61: 146-147.

Kier K.M. (2004): Aligned 18S and insect phylogeny. — Systema-
tic Biology 53: 506-514.

KJEr K.M., CARLE F.L., LiTmAN J. & J. WARE (2006): A molecular phy-
logeny of Insecta. — Arthropod Systematics & Phylogeny
64 (1): 35-44.

KLass K.-D. (1997): The external male genitalia and the phyloge-
ny of Blattaria and Mantodea. — Bonner Zoologische
Monographien 42: 1-341.

KLass K.-D. (1998a): The proventriculus of the Dicondylia, with
comments on evolution and phylogeny of Dictyoptera and
Odonata (Insecta). — Zoologischer Anzeiger 237: 15-42.

Krass K.-D. (1998b): Possible homologies in the proventriculi of
Dicondylia (Hexapoda) and Malacostraca (Crustacea). —
Zoologischer Anzeiger 237: 43-58.

Krass K.-D. (1998c): The ovipositor of Dictyoptera (Insecta): ho-
mology and ground-plan of the main elements. — Zoolo-
gischer Anzeiger 236: 69-101.

Ktass K.-D. (1999): The pregenital abdomen of a mantid and a
cockroach: musculature and nerve topography, with com-
parative remarks on other Neoptera (Insecta: Dictyoptera).
— Deutsche Entomologische Zeitschrift 46: 3-42.

KLass K.-D. (2000): The male abdomen of the relic termite Mas-
totermes darwiniensis (Insecta: Isoptera: Mastotermitidae).
— Zoologischer Anzeiger 239: 231-262.

Krass K.-D. (2001): The female abdomen of the viviparous ear-
wig Hemimerus vosseleri (Insecta: Dermaptera: Hemimeri-
dae), with a discussion of the postgenital abdomen of In-
secta. — Zoological Journal of the Linnean Society 131:
251-307.

Krass K.-D. (2003a): Female genitalia in lower-grade earwigs
(Insecta: Dermaptera: Pydicranidae). — Entomologische
Abhandlungen 61: 173-226.

Ktass K.-D. (Ed.; 2003b): Proceedings of the 15t Dresden Meeting
on Insect Phylogeny: “Phylogenetic Relationships within
the Insect Orders” (Dresden, September 19-21, 2003). —
Entomologische Abhandlungen 61: 119-172.

Krass K.-D. & N.P. KRISTENSEN (2001): The groundplan and affini-
ties of hexapods: recent progress and open problems. — In:
Deuve T. (Ed.), Origin of the Hexapoda. Annales de la So-
ciété Entomologique de France (N.S.) 37: 265-298.

Krass K.-D., PickeR M.D., DAMGAARD J., VAN NooORT S. & K. ToJo
(2003): The taxonomy, genitalic morphology, and phyloge-
netic relationships of southern African Mantophasmato-
dea. — Entomologische Abhandlungen 61: 3-67.

Krass K.-D., Zompro O., KRrisTENSEN N.P. & J. Abis (2002): Man-
tophasmatodea: a new insect order with extant members
in the Afrotropics. — Science 296: 1456-1459.

KLuG R. & K.-D. KLaAss (im Druck): The potential value of the pre-
genital abdominal musculature and nervous system in the
reconstruction of interordinal relationships in lower Neo-
ptera. — Arthropod Systematics & Phylogeny.

KocH M. (1997): Monophyly and phylogenetic position of the
Diplura (Hexapoda). — Pedobiologia 41: 9-12.

KocH M. (2000a): The cuticular cephalic endoskeleton of prima-
ry wingless hexapods: ancestral state and evolutionary
changes. — Pedobiologia 44: 374-385.

KocH M. (2000b): Verwandtschaftsverhaltnisse der hochrangi-
gen Taxa primar flugelloser Insekten. — Universitat Ham-
burg, Dissertation.

KocH M. (2001): Mandibular mechanisms and the evolution of
hexapods. — Annales de la Société Entomologique de
France (N.S.) 37: 129-174.

KocH M. (2003): Towards a phylogenetic system of the Zygento-
ma. — Entomologische Abhandlungen 61: 122-125.

KRISTENSEN N.P. (1975): The phylogeny of hexapod ,orders”. A
critical review of recent accounts. — Zeitschrift fir Zoolo-
gische Systematik und Evolutionsforschung 13: 1-44.

KRISTENSEN N.P. (1981): Phylogeny of insect orders. — Annual Re-
view of Entomology 26: 135-157.

KRISTENSEN N.P. (1991): Phylogeny of extant hexapods. S. 125-
140. — In: CSIRO (Ed.), The Insects of Australia, Vol. 1. Cor-
nell University Press; Ithaca, New York.

KRrisTENSEN N.P. (1995): Forty years’ insect phylogenetic systema-
tics. — Zoologische Beitrage N.F. 36: 83-124.

KRrisTENSEN N.P. (1997): The groundplan and basal diversification
of the hexapods. — In: ForTEy R.A. & R.H. THomas (Ed.), Ar-
thropod Relationships. Systematics Association Special Vo-
lume Series 55: 282-293.

KRisTENSEN N.P. (1999): Phylogeny of endopterygote insects, the
most successful lineage of living organisms. — European
Journal of Entomology 96: 237-253.



KukaLovA-Peck J. (1983): Origin of the insect wing and the wing
articulation from the articulation from the arthropod leg.
— Canadian Journal of Zoology 61: 1618-1669.

KukaLovA-Peck J. (1987): New Carboniferous Diplura, Monura,
and Thysanura, the hexapod groundplan, and the role of
thoracic side lobes in the origin of wings (Insecta). — Cana-
dian Journal of Zoology 65: 2327-2345.

KukALoVvA-PEck J. (1990): Wing folding in pterygote insects, and
the oldest Diaphanopterodea from the early Late Carboni-
ferous of West Germany. — Canadian Journal of Zoology
68: 1104-1111.

KuKALOVA-PECK J. (1991): Fossil history and the evolution of he-
xapod structures. S. 141-179. — In: CSIRO (Ed.), The Insects
of Australia, Vol. 1. Cornell University Press; Ithaca, New
York.

KuKkALOVA-PECK J. (1997): Arthropod phylogeny and ‘basal’ mor-
phological structures. — In: FOrTEY R.A. & R.H. THomAs (Ed.),
Arthropod Relationships. Systematics Association Special
Volume Series 55: 249-268.

KukALovA-PEck J. & S.B. Peck (1993): Zoraptera wing structures:
evidence for new genera and relationship with the blat-
toid orders (Insecta: Blattoneoptera). — Systematic Ento-
mology 18: 333-350.

LABANDEIRA C.C., BEALL B.S. & F.M. HuEeBer (1988): Early insect di-
versification: Evidence from a Lower Devonian bristletail
from Québec. — Science 242: 913-916.

LevereAauLT P. (1938): The morphology of the Carolina mantis. —
University of Kansas Science Bulletin 25: 577-633.

MACcHIDA R. (2006): Evidence from embryology for reconstruct-
ing the relationships of hexapod basal clades. — Arthro-
pod Systematics & Phylogeny 64 (1): 95-104.

MaAcHIDA R., Toso K., Tsutsumi T., UcHIFUNE D., KLass K.-D., Picker
M.D. & L. PReTORIUS (2004): Embryonic development of heel-
walkers: reference to some prerevolutionary stages (Insec-
ta: Mantophasmatodea). — Proceedings of Arthropodan
Embryological Society of Japan 39: 31-39.

MALLATT J. & G. GIRIBET (2006): Further use of nearly complete
28S and 18S rRNA genes to classify Ecdysozoa: 37 more
arthropods and a kinorhynch. — Molecular Phylogenetics
and Evolution 40: 772-794.

MANTON S. (1964): Mandibular mechanisms and the evolution of
arthropods. — Philosophical Transactions of the Royal Soci-
ety of London (B) 247: 1-183.

MANTON S. (1972): The evolution of arthropodan locomotory
mechanisms. Part 10: Locomotory habits, morphology and
evolution of the hexapod classes. — Zoological Journal of
the Linnean Society 51: 203-400.

MARVILLET C. (1978): Les formations endosquelettiques de la téte
de Caecosphaeroma burgundum DoLLfuss, crustacé isopode
des eaux souterraines. — Archives de Zoologie Expérimen-
tale et Générale 119: 65-81.

MARVILLET C. (1982): Les formations endosquelettiques de la téte
des crustacés isopodes. — Bulletin de la Société Zoologique
de France 107: 545-550.

MATsuDA R. (1970). Morphology and evolution of the insect tho-
rax. — Memoirs of the Entomological Society of Canada
76: 1-431.

Matzke D. & K.-D. Ktass (2005): Reproductive biology and
nymphal development in the basal earwig Tagalina papua
(Insecta: Dermaptera: Pygidicranidae), with a comparison
of brood care in Dermaptera and Embioptera. — Entomol-
ogische Abhandlungen 62: 99-116.

MiLLer P.L. (1962): Spiracle control in adult dragonflies (Odona-
ta). — Journal of Experimental Biology 39: 513-535.

MINET J. & T. BourRGOIN (1986): Phylogenie et classification des
Hexapodes (Arthropoda). — Cahier Liaison 63: 23-28.

MoULLER C.H.G., ROSENBERG J., RICHTER S. & V.B. MEeYER-RoCHOW
(2003): The compound eye of Scutigera coleoptrata (LIN-
NAEUS, 1758) (Chilopoda: Notostigmophora): an ultrastruc-
tural reinvestigation that adds support to the Mandibulata
concept. — Zoomorphology 122: 191-209.

NARDI F., SPINSANTI G., BooRE J.L., CARAPELLI A., DALLAI R. & F. FrRATI
(2003a): Hexapod origins: monophyletic or paraphyletic. —
Science 299: 1887-1889.

NARDI F., SPINSANTI G., BooRE J.L., CARAPELLI A., DALLAI R. & F. FrRATI
(2003b): Hexapod origins: monophyletic or paraphyletic. —
Science 301: 1482e.

Nitsson D.-E. & D. Osorio (1997): Homology and parallelism in
arthropod sensory processing. — In: FORTEY R.A. & THOMAS
R.H. (Ed.), Arthropod Relationships. Systematics Associati-
on Special Volume Series 55: 333-347.

NuTTING W.L. (1951): A comparative anatomical study of the he-
art and accessory structures of the orthopteroid insects. —
Journal of Morphology (Philadelphia) 89: 501-597.

Pass G. (1991): Antennal circulatory organs in Onychophora,
Myriapoda and Hexapoda: functional morphology and
evolutionary implications. — Zoomorphology 110: 145-
164.

Pass G. (1998): Accessory pulsatile organs. — Microscopical Ana-
tomy of Invertebrates 11B: 621-640.

Pass G. (2000): Accessory pulsatile organs: evolutionary innova-
tions in insects. — Annual Review of Entomology 45: 495-
518.

Pass G., GEREBEN-KRENN B.-A., MERL M., PLANT J., SzucsicH N.U. & M.
ToGeL (2006): Phylogenetic relationships of the orders in
Hexapoda: Contributions from the circulatory organs for a
morphological data matrix. — Arthropod Systematics &
Phylogeny 64 (2): 165-203.

PauLus H.F. (2000): Phylogeny of the Myriapoda — Crustacea - In-
secta: a new attempt using photoreceptor structure. —
Journal for Zoological Systematics and Evolutionary Re-
search 38: 189-208.

PooNAWALLA Z.T. (1966): The respiratory system of adult Odona-
ta, part I: the spiracles. — Annals of the Entomological So-
ciety of America 59: 807-809.

PREDEL R. & S. RoTH (im Druck): Neuropeptide evolution and the
analysis of phylogenetic relationships. — Arthropod Sys-
tematics & Phylogeny.

RAsNITsYN A.P. & D.L.J. Quicke (Ed., 2002): History of Insects. —
Kluwer, Dordrecht: 1-517.

ReGIer J.C., SHULTZ J.W. & R.E. Kamsic (2005): Pancrustacean phy-
logeny: hexapods are terrestrial crustaceans and maxil-
lopods are not monophyletic. — Proceedings of the Royal
Society of London Series B 272: 395-401.

RICHTER S. (2002): The Tetraconata concept: hexapod-crustacean
relationships and the phylogeny of Crustacea. — Organ-
isms, Diversity & Evolution 2: 217-237.

Rousset A. (1973): Squelette et musculature des regions géni-
tales et postgénitales de la femelle de Thermobia domesti-
ca (PAckARD). Comparaison avec la region génitale de Nico-
letia sp. (Insecta: Apterygota: Lepismatida). — Internation-
al Journal of Insect Morphology and Embryology 2: 55-80.

449



450

Simpson P. (2001): A review of early development of the nervous
system in some arthropods: comparison between insects,
crustaceans and myriapods. — In: Deuve T. (Ed.), Origin of
the Hexapoda. Annales de la Société Entomologique de
France (N.S.) 37: 71-84.

SINAKEVITCH I., DouGLAss J.K., ScHoLTz G., LOESEL R. & N.J. STRAUSFELD
(2003): Conserved and convergent organization in the op-
tic lobes of insects and isopods, with reference to other
crustacean taxa. The — Journal of Comparative Neurobio-
logy 467: 150-172.

SMART J. (1956): On the wing-venation of Chaeteessa and other
mantids (Insecta: Mantodea). — Proceedings of the Zoolo-
gical Society of London 127: 545-553, plate 1.

SOLDAN T. (2003): Ephemeroptera phylogeny and higher classifi-
cation: present status and conflicting hypotheses. — Ento-
mologische Abhandlungen 61: 125-126.

STaNiczek A.H. (2000): The mandible of silverfish (Insecta: Zygen-
toma) and mayflies (Ephemeroptera): its morphology and
phylogenetic significance. — Zoologischer Anzeiger 239:
147-178.

STEwART W.N. (1983): Paleobotany and the Evolution of Plants.
— Cambridge University Press, Cambridge, London, etc.:
11-405.

StoBBART R.H. (1956): A note on the tracheal system of the
Machilidae. — Proceedings of the Royal Entomological So-
ciety of London (A) 31: 34-36.

STOROZHENKO S.Y. (1997): Classification of order Grylloblattida
(Insecta), with description of new taxa. — Far Eastern En-
tomologist 42: 1-20.

STOROZHENKO S.Y. (2002): 2.2.2.2.1. Order Grylloblattida WALKER
1914. Pp. 278-281. In: RasNniTsyN A.P. & D.L.J. Quicke (Eds),
The History of Insects. — Kluwer Academic Publishers, Dor-
drecht.

STURM H. & R. MAcHIDA (2001): Archaeognatha. Handbuch der
Zoologie/Handbook of Zoology IV/37. — Walter de
Gruyter, Berlin, New York: 1-213.

Stvs P. & S.M. Biuski (1990): Ovariole types and the phylogeny
of hexapods. — Biological Reviews 65: 401-429.

S1vs P, ZRzAVY J. & F. WEYDA (1993): Phylogeny of the Hexapoda
and ovarian metamerism. — Biological Reviews 68: 365-
379.

SubHAUS W. & K. ReHFELD (1992): Einfuhrung in die Phylogenetik
und Systematik. — Gustav Fischer Verlag, Stuttgart, Jena,
New York: 1-241.

SuLc K. (1927): Das Tracheensystem von Lepisma (Thysanura)
und Phylogenie der Pterygogenea. — Acta Societatis Scien-
tiarum Naturalium Moravicae IV, 7, F39: 227-344.

TerrY M.D. & M.F. WHITING (2005): Mantophasmatodea and phy-
logeny of the lower neopterous insects. — Cladistics 21:
240-257.

TILGNER E.H., KiseLyovA T.G. & J.V. McHuGH (1999): A morphologi-
cal study of Timema cristinae Vickery with implications for
the phylogenetics of Phasmida. — Deutsche Entomologi-
sche Zeitschrift 46: 149-162.

TILGNER E. (2001): The fossil record of Phasmida (Insecta: Neopte-
ra). — Insect Systematics and Evolution 31: 473-480.

TILLYARD R.J. (1928): Some remarks on the Devonian fossil insects
from Rhynie chert beds, Old Red Sandstone. — Transac-
tions of the Royal Entomological Society of London 76: 65-
71.

WALKER E.M. (1919): The terminal abdominal structures of
orthopteroid insects: a phylogenetic study, Part I. Introduc-
tion / The terminal abdominal structures of the female. —
Annals of the Entomological Society of America 12: 267-
316.

WALKER E.M. (1922): The terminal structures of orthopteroid in-
sects: a phylogenetic study, Part Il. The terminal abdominal
structures of the male. — Annals of the Entomological So-
ciety of America 15: 1-76 + plates.

WALKER E.M. (1943): On the anatomy of Grylloblatta campodei-
formis WALKER - 4. Exoskeleton and musculature of the ab-
domen. — Annals of the Entomological Society of America
36: 681-706.

WEIDNER H. (1982): 11. Morphologie, Anatomie und Histologie.
In: HELMCKE J.G., STARCK D. & WERMUTH H. (Hrsg.): Handbuch
der Zoologie 4 (2) 1/11. — De Gruyter, Berlin: 1-115.

WHEELER W.C., WHITING M., WHEELER Q.D. & J.M. CARPENTER (2001):
The phylogeny of the extant hexapod orders. — Cladistics
17: 113-169.

WHITING M.F., CARPENTER J.C., WHEELER Q.D. & W.C. WHEELER (1997):
The Strepsiptera problem: phylogeny of the holometabo-
lous insect orders inferred from 18s and 28s ribosomal DNA
sequences and morphology. — Systematic Biology 46: 1-68.

WiLLMANN R. (1999): The Upper Carboniferous Lithoneura
lameerei (Insecta: Ephemeroptera?). — Paldontologische
Zeitschrift 73: 289-302.

WILLMANN R. (2003a): Die phylogenetischen Beziehungen der In-
secta: Offene Fragen und Probleme. — Verhandlungen
Westdeutscher Entomologentag 2001: 1-64.

WILLMANN R. (2003b): Phylogenese und System der Insecta. — In:
DATHE H.H. (Hrsg.), Lehrbuch der Speziellen Zoologie, be-
grundet von A. Kaestner, Band |, 5. Teil: Insecta. 2. Auflage.
Spektrum Akademischer Verlag; Heidelberg, Berlin: 1-65.

WILLMANN R. (2005a): Phylogenese und System der Insecta. — In:
DATHE H.H. (Hrsg.), Lehrbuch der Speziellen Zoologie, be-
grindet von A. Kaestner, Band |, 5. Teil: Insecta. 2. Auflage,
korrigierter Nachdruck. Spektrum Akademischer Verlag;
Heidelberg, Berlin: 1-65.

WILLMANN R. (2005b): Reinterpretation of an alleged marine he-
xapod stem-group representative. — Organisms, Diversity
& Evolution 5: 199-202.

WyGopzinsky P. (1961): On a surviving representative of the Lep-
idotrichidae (Thysanura). — Annals of the Entomological
Society of America 54: 621-627.

YosHizawA K. (im Druck): The Zoraptera problem: evidence for
Zoraptera + Emboidea from the wing base. — Systematic
Entomology.

Zwick P. (1980): 7. Ordnung Plecoptera (Sternfliegen). — In:
HeLmcke J.G., STARCK D. & H. WERMUTH (Hrsg.), Handbuch der
Zoologie 4 (2) 2/7. De Gruyter, Berlin: 1-115.

Anschrift des Verfassers:

Dr. Klaus-Dieter KLASS

Museum fiir Tierkunde Dresden
Konigsbriicker LandstraBe 159

01109 Dresden

Germany

E-Mail: klaus.klass@snsd.smwk.sachsen.de



ZOBODAT - www.zobodat.at

Zoologisch-Botanische Datenbank/Zoological-Botanical Database
Digitale Literatur/Digital Literature

Zeitschrift/Journal: Denisia

Jahr/Year: 2007

Band/Volume: 0020

Autor(en)/Author(s): Klass Klaus-Dieter

Artikel/Article: Die Stammesgeschichte der Hexapoden: eine kritische Diskussion neuerer
Daten und Hypothesen 413-450


https://www.zobodat.at/publikation_series.php?id=1610
https://www.zobodat.at/publikation_volumes.php?id=24634
https://www.zobodat.at/publikation_articles.php?id=50789



