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Der Phasmatodea Tree of Life: Uberraschendes
und Ungeklartes in der Stabschrecken-Evolution

The Phasmatodea Tree of Life: Surprising Facts
and Open Questions in the Evolution of Stick and Leaf Insects

SVEN BRADLER

Zusammenfassung: Die Phasmatodea, auch bekannt als Wandelnde Blitter, Stab- und Gespenst-
schrecken, sind eine mesodiverse Insektengruppe innerhalb der Polyneoptera und eine der letzten
traditionellen Insektenordnungen, fiir die keine verlissliche Verwandtschaftshypothese existiert.
Neue Studien haben gezeigt, dass hiufig echer die geografische Verbreitung als die traditionelle Klas-
sifikation und morphologische Ahnlichkeit die evolutioniren Beziehungen innerhalb der Stab- und
Gespenstschrecken widerspiegelt. Adaptive Radiationen in geographisch isolierten Gegenden haben
zur Evolution zahlreicher konvergenter Formen gefiihrt, beispielsweise zu den bodenbewohnenden
»Baumhummern® in der pazifischen Region. Neben der basalen Aufspaltung der Phasmatodea in
die artenarme Timema (21 spp.) und die stitker diversen Euphasmatodea (>3000 spp.) ist die Radia-
tion der weiteren Teilgruppen weitgehend unerforscht. Molekulare Daten haben gezeigt, dass die
Euphasmatodea zu Beginn eine rasche Radiation erfahren haben, die sich tiber einen verhiltnisma-
Big kurzen Zeitraum im Eozin ereignete und zu den wesentlichen rezenten Linien fithrte. Daher
gestaltet sich die Aufklirung der frithen Evolution der Phasmatodea, z. B. der Verwandtschaftsbe-
ziehungen zwischen den traditionellen Unterfamilien und einiger alter eigenstindiger Taxa wie der
chilenischen Agathemera, als dullerst schwierig. Genomische Analysen, basierend auf umfangreichen
Transkriptomen, versprechen zukiinftig, ein robustes phylogenetisches Geriist fiir alle Teilgruppen
der Phasmatodea zu liefern. Zu weiteren bemerkenswerten Forschungsergebnissen aus jingster
Vergangenheit gehort die Beschreibung der ersten Stabschrecken-Oothek, die von einem Vertreter
der Korinninae stammt, die systematisch tberraschenderweise innerhalb der Necrosciinae stehen.
Necrosciinae und Korinninae galten zuvor als Teilgruppen der verschiedenen Unterordnungen.
Zahlreiche kirzlich beschriebene Fossilfunde von echten Stammgruppenvertretern der Phasmatodea
aus dem Mesozoikum, also bevor Angiospermen die Wilder dominierten, liefern zudem zahlreiche
Erkenntnisse tber die frithe Evolution der Stab- und Gespenstschrecken. Fossile Vertreter der
Stabschrecken, die diesen mesozoischen Taxa weitgehend dhneln, sind nun auch aus dem Eozin
beschrieben und weisen auf eine Ubergangsphase hin, in der diese Formen offenbar parallel zur
Radiation der Euphasmatodea existierten. Diese frithen Stabschrecken sind nach dem Eozin nicht
mehr bekannt und wurden offenbar durch moderne Formen ersetzt in einer Welt, in der sich Wil-
dergemeinschaften, Klima und Pflanzen-Insekten-Interaktionen in groem Umbruch befanden.

Schlisselworter: Phasmatodea, Stabschrecken, Phylogenie, Lanceocercata, Oothek

Summary: Phasmatodea, commonly known as stick and leaf insects, represents a mesodiverse
lineage of polyneopteran insects, standing out as one of the last traditional insect orders for which
a robust, higher-level phylogenetic hypothesis is lacking, Recent studies demonstrated that often
geographical distribution rather than traditional classification and morphological similarity reflects
the evolutionary relationships among stick and leaf insects. Adaptive radiations in geographic isola-
tion led to the evolution of numerous convergent forms such as the ground-dwelling tree lobsters
in the Pacific region. Beyond the basal branching of Phasmatodea into the species-poor Timema (21
spp.) and the highly diverse Euphasmatodea (>3000 spp.), radiation of the major phasmatodean
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subgroups is only poorly resolved. Molecular data suggest that there was an ancient rapid radiation
at the origin of the Euphasmatodea, which occurred over a relatively short period in the Eocene
when the principal extant lineages emerged. Therefore, much of the early evolutionary history,
such as the relationships between traditional subfamilies and some longstanding taxa like the
Chilean Agathemera, is difficult to address. A genomic approach based on novel transcriptomic data is
supposed to provide a robust phylogenetic backbone for Phasmatodea with all major lineages de-
lineated. Further recent research highlights comprise the report of the first ootheca produced by
a stick insect female pertaining to the Korinninae, actually nested within Necrosciinae. Previously,
Necrosciinae and Korinninae were considered to belong to two different suborders. The early evolu-
tion of stick and leaf insects is elucidated by a number of recently reported Mesozoic forms, which
represent true stem-Phasmatodea predating co-evolution with angiosperm forests. The presence of
stick insect fossils largely resembling Mesozoic taxa is expanded into the eatly Eocene, indicating a
transitional phase in which they may have persisted during the radiation of Euphasmatodea. These
ancient stick insects are not seen after the early Eocene and were obviously replaced by modern

forms in a world of changing forest communities, climates, and plant-insect interactions.
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1. Einleitung

Die Wandelnden Blitter, Stab- und Ge-
spenstschrecken oder Phasmiden, traditio-
nell aufgefasst als Insektenordnung Phasma-
todea, sind eine méBig artenreiche Linie her-
bivorer und verhiltnismiBig groB3er Insekten
mit nahezu weltweiter Verbreitung, Etwas
mehr als 3000 Arten (Abb. 1) sind bislang
aus tUberwiegend tropisch-subtropischen
Regionen beschrieben worden, nur wenige
Arten sind in gemaBigten Breiten beheimatet
(BRADLER 2003). Phasmatodea sind fiir ihre
tberwiegend kryptische Lebensweise be-
kannt: Sie sind meist nachtaktiv und tarnen
sich tagstiber als Bestandteile von Pflanzen,
meist als Zweige (Abb. 2), als griine oder
braune, welke Blitter (Abb. 3); bisweilen
imitieren sie auch Rinde oder Moos. Diese
Pflanzenmimese perfektionieren die Insek-
ten durch Katalepsie, eine besondere Form
der Starrehaltung, wihrend des Tages und
bei Stérung durch charakteristisches Wippen
des Korpers, das die Bewegungen eines
Blattes im Wind nachahmt (BEDFORD 1978;
WEDMANN et al. 2007). Wenige Formen, und
zwar solche mit gut ausgebildeten protho-
rakalen Wehrdrisen, zeichnen sich durch
aposematische Warnfirbung aus — hiufig
in Verbindung mit Tagaktivitit (EISNER et

al. 1997; BeiNn & GREVEN 2006; BRADLER
2009). Diese Wehrdriisen des Prothorax
gelten als Autapomorphie der Phasmato-
dea, sind aber bei vielen kryptischen Arten
weitgehend zurtickgebildet (TILGNER et
al. 1999; TiLgNER 2002). Einige Formen
haben einen cher gedrungenen Kérper,
hiufig in Verbindung mit einer bodennahen
Lebensweise, beispielsweise die orientali-
schen Heteropteryginae, Parectatosoma spp.
aus Madagaskar, oder die Eurycantha-Arten
aus Neuguinea (Abb. 4A) sowie Dryococe-
lus anstralis von Lord Howe Island (Abb.
4B). Phasmiden zeigen zudem einen recht
ausgeprigten Geschlechtsdimorphismus,
wobei die Weibchen meist viel gréBer sind
als die Mannchen (Abb. 3B), sich aber auch
durch diskrete Merkmale wie das hiufigere
Fehlen von Flugeln oder Ocelli (WHITING
et al. 2003; BrADLER 2009) oder ginzlich
unterschiedliche Firbung ausweisen, z. B.
die malaysische Heteropteryx dilatata (SEILER
et al. 2000) oder peruanische Oreophoetes
peruana (EISNER et al. 1997). Viele Stabschre-
cken sind in beiden Geschlechtern fliigellos,
und selbst Individuen mit Fligeln sind in
seltenen Fillen zu einem ausdauernden
Flug fahig und nutzen die Flugorgane cher
zu einem gerichteten Sinkflug (KutscH &
Krrrvann 1991; MaGinnis 2006).
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Abb. 1: Zeitlich kalibrierter Stammbaum der Phasmatodea mit allen mutmafllich monophyletischen
Teilgruppen als terminale Linien. Die Dicke der Linien ist proportional zur dokumentierten Arten-
fille und markiert den Beginn der jeweiligen Diversifikation. Der grau unterlegte Bereich markiert
die weitgehend unaufgeldste rasche Radiation der Euphasmatodea im Eozin, die sich derzeit nur
als weitreichende Polytomie darstellen ldsst. Linien, die tiber Ringe verbunden sind, deuten poten-
zielle Schwestergruppenbezichungen an (Datengrundlage: Buckiiy et al. 2009, 2010; BRADLER et
al. 2014, 2015).

Fig. 1: Time-calibrated summary tree visualising the current estimate of Phasmatodea relationships
with presumed monophyletic lineages as terminals. Thickened terminal branches mark start of di-
versification; width proportional to documented species diversity. The grey-shaded area represents a
largely unresolved zone of ancient rapid radiation among Euphasmatodea in the Eocene, presented
as a large polytomy. Lineages connected by loops indicate potential sister group hypotheses (source
of data: BuckiEy et al. 2009, 2010; BRADLER et al. 2014, 2015).

Entomologie heute 27 (2015)



4 SVEN BRADLER

Abb. 2: Nicht verwandt und trotzdem gleich: fligellose weibliche Stabschrecken mit langen Antennen.
A Caransins morosus (Lonchodinae) aus Indien. B Acanthosxyla inermis (Lanceocercata) aus Neuseeland.
Die Arten dhneln einander in verbliiffender Weise in GréBe, Firbung und Lebensweise, vermehren
sich beide zudem obligat parthenogenetisch. Fotos von CHRISTOPH SEILER, Altlussheim (A), und
Mieke DUYTSCHAEVER, Essen, Belgien (B).

Fig. 2: Similar, but not related: wingless female stick insects with long antennae. A Carausius morosus
(Lonchodinae) from India. B Acanthoxyla inermis (Lanceocercata) from New Zealand. Both species
resemble each other strikingly in regard of size, colouration and life style, both being obligatory
parthenogens. Photos by CHRISTOPH SEILER, Altlussheim (A), and MIEKE DUYTSCHAEVER, Essen,

Belgium (B).

Phasmatodea sind zudem durchweg grof3e
Insekten. Das Weibchen von Phobaeticus
chani aus Borneo misst 35,7 cm ohne
Beine; diese Art gilt derzeit als groBtes
Insekt der Welt iiberhaupt (HENNEMANN
& ConLE 2008). Koérperlingen zwischen
20 und 30 cm sind keine Seltenheit unter
den Phasmatodea und auf allen Konti-
nenten zu finden (Brock 1999). Im Mittel
erreichen Stab- und Gespenstschrecken
Kérperlingen zwischen 6 und 10 cm, sehr
selten unter 4 cm.

Stabschrecken, die aufgrund der zuvor ge-
nannten Eigenschaften — Flugunfihigkeit
gepaart mit erheblicher Kérpergrofie — in
ihrer Mobilitit beeintrichtigt sind, sind nur
eingeschrinkt zur Ausbreitung und Partner-
suche fihig und vermehren sich vielleicht
gerade aus diesem Grund in besonders
hohem Mal3e asexuell. Tatsichlich sind die
Phasmatodea unter den Insekten die Gruppe
mit dem grof3ten Anteil obligater Parthe-
nogenese: ~1,2 % der Arten vermehren
sich ginzlich ohne Midnnchen (NORMARK
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Abb. 3: Blattimitatoren. A Phyllium bioculatum (Phylliinae), ein ,echtes” Wandelndes Blatt aus Borneo.
B Pirchen von Malandania pulchra (Lanceocercata) aus Queensland, Australien. Fotos von CHRISTOPH
SEILER, Altlussheim (A), und Kartny Hirr und Davip MarsHALL, Auckland (B).

Fig. 3: Leaf imitators. A Phyllium bioculatum (Phylliinae), a true leaf insect from Borneo. B Pair of
Malandania pulchra (Lanceocercata) from Queensland, Australia. Photos by CHRISTOPH SEILER, Alt-
lussheim (A), and KatHy Hiir and Davip MarsHaLL, Auckland (B).

2014). Angesichts der wenigen Arten, die 2. Diversitidt der Phasmatodea

bisher daraufhin untersucht wurden, muss

es sich hierbei allerdings um eine erhebliche  Derzeit sind etwas tiber 3000 Arten fiir die
Unterschitzung handeln. Phasmatodea beschrieben worden, die sich
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Abb. 4: Weibliche ,,Baumhummer®. A Ewurycantha horrida (L.onchodinae) aus Papua-Neuguinea.

B Dryococelus australis (Lanceocercata) von Lord Howe Island. Urspriinglich wurden diese bodenbe-

wohnenden Gespenstschrecken als nahe verwandt eingestuft und als Eurycanthinae zusammenge-

fasst. Sie sind jedoch das Resultat konvergenter Evolution. Fotos von MicHAEL F. WHITING, Provo

(A), und Taomas ReiscHiG, Géttingen (B).

Fig. 4: Female ‘tree lobsters’. A Eurycantha horrida (Lonchodinae) from Papua New Guinea.

B Dryococelus anstralis (Lanceocercata) from Lord Howe Island. Traditionally these ground-dwelling

phasmatodeans were considered to be closely related and referred to as Eurycanthinae. However,
they are the result of convergent evolution. Photos by MicHAEL E. WHITING, Provo (A), and THOMAS

ReiscHiG, Gottingen (B).

auf mehr als 450 Gattungen verteilen. Die
verhiltnismalBig grofle Zahl an Gattungen,
175 davon sind monotypisch, spiegelt hier-
bei eine enorme morphologische Diversitit
wider, die innerhalb der Gruppe herrscht.
Eine Einschitzung der tatsichlich existie-
renden Artenfiille ist schwierig, da sich aus-
gesprochen wenige Entomologen der Taxo-
nomie dieser Insektengruppe widmen, und
hiufig handelt es sich hierbei um engagierte
Amateure. In einer kiirzlich veroffentlichten
Monographie der Phasmatodea Kolumbi-
ens (CoNLE et al. 2011) haben die Autoren
74 neue Arten beschrieben und damit die
Anzahl bekannter Arten in diesem Land

nahezu verdoppelt. Bisweilen mangelnder
wissenschaftlicher Hintergrund kann sich
hier wiederum nachteilig auf die systema-
tische Bearbeitung dieser Insekten auswir-
ken, wenn beispielsweise wissenschaftliche
Erkenntnisse nicht ausreichend gewiirdigt
werden oder gar vollig unberiicksichtigt
bleiben. So etwa in einer taxonomischen
Arbeit zu den Phasmatini Sulawesis und
angrenzender Regionen (HENNEMANN et al.
2015), bei der existierende phylogenetische
Studien vollig unerwihnt bleiben, die zeigen,
dass die Phasmatini polyphyletisch sind
(Buckiiy etal. 2009, 2010). Zugleich bleiben
grof3e geografische Regionen bislang vollig
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unbearbeitet und selbst in gut untersuchten
Gegenden werden weiterhin neue Arten
beschrieben, so etwa im Mittelmeergebiet
(Scartetal. 2012, 2013) oder in Neuseeland
(BuckrEy & BrabpLER 2010; Buckiiy et al.
2014). Zu den spektakuldrsten Neubeschrei-
bungen der vergangenen Jahre gehdren
riesige Stabschrecken aus Vietnam und
China (BRESSEEL & CONSTANT 2014), eine
taxonomisch schwer einzuordnende bunte
Phasmide von den Philippinen (GOTTARDO
& HELLER 2012) und ein bemerkenswert
kleines Wandelndes Blatt der Gattung
Phyllinm aus Neuguinea (VAN DE Kamp &
HeNNEMANN 2014).

3. Phylogenie der Phasmatodea

Die Monophylie der Phasmatodea ist unbe-
stritten und hat in jingster Vergangenheit
durch eine wachsende Anzahl von Autapo-
morphien aus zahlreichen Merkmalskomple-
xen weitere Stitzung erfahren, so etwa durch
die Anatomie des Kopfes (FRIEDEMANN
et al. 2012) und des Abdomens (Kruc &
BrADLER 20006) sowie die Ultrastruktur der
Spermatocyten (GOTTARDO et al. 2012). Zu
den lange bekannten Autapomorphien der
Phasmatodea gehéren die prothorakalen
Wehrdriisen (KRISTENSEN 1975), der Vomer
der Minnchen (BRADLER 1999, 2009) sowie
die birnenférmigen Anhangsdriisen des
Darmtraktes, die nunmehr als ein besonde-
res Exkretionssystem identifiziert wurden
(SHELOMI & Kimsey 2014).

Eine weitere potenzielle evolutive Neu-
heit, die allerdings noch nicht fir das
Grundmuster simtlicher Phasmatodea
nachgewiesen ist, entstammt ebenfalls dem
Verdauungssystem: Der langgestreckte
Koérper der Phasmatodea ldsst wenig Raum
fir bakterielle Darmsymbionten, die sich an
der ErschlieBung der pflanzlichen Nahrung
beteiligen kénnen (SHELOMI et al. 2015).
Dabher sind Enzyme, bestimmte Cellulasen
oder Peptidasen, die zur Degradierung der
pflanzlichen Zellwinde notwendig sind,
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offenbar aus dem Genom urspriinglich
vorhandener Darmbakterien in das Genom
der Phasmatodea ibernommen worden
(SHELOMI et al. 2013, 2014).

Auch die meisten molekular-phylogeneti-
schen Studien ermitteln monophyletische
Phasmatodea (WHITING et al. 2003; TERRY
& WHITING 2005; Tomrra et al. 2011; Misor
et al. 2014). Geklirt ist mittlerweile auch
die lange Zeit umstrittene Stellung der
Phasmatodea innerhalb der Insekten. Die
Phasmatodea sind eine Teilgruppe der mo-
nophyletischen Polyneoptera, die Schwester-
gruppe der Embioptera oder Tarsenspinner
(zusammen Eukinolabia, TERRY & WHITING
2005) (IsHIwATA et al. 2011; FRIEDEMANN et
al. 2012; LeTscH et al. 2012; LETSCH & SIMON
2013; Misor et al. 2014). Hingegen sind die
internen Verwandtschaftsbezichungen der
Stab- und Gespenstschrecken weitgehend
ungeklirt (Abb. 1). Lediglich die basale
Schwestergruppenbezichung zwischen Ti-
mema, die nur 21 Arten in Kalifornien und
angrenzenden Gebieten umfasst (VICKERY &
SanpovaL 2001; Law & Crespr 2002), und
den Euphasmatodea (alle iibrigen Phasmato-
dea) kann als gut gesichert gelten (BRADLER
2009). Die Euphasmatodea sind durch eine
Reihe von anschaulichen Autapomorphien
gekennzeichnet, darunter der Besitz hart-
schaliger Eier (Abb. 5) und die Fahigkeit,
die Beine an einer Sollbruchstelle zwischen
dem verwachsenen Trochanter und Femur
zu autotomieren (SCHINDLER 1979; MAGINNIS
2006; BRADLER 2009).

Dartiber hinaus sind die Phasmiden jedoch
eine der letzten Insektenordnungen, fiir die
keine robuste phylogenetische Hypothese
zur Verfigung steht (BRADLER et al. 2003;
GRriMALDI & ENGEL 2005; TiLGNER 2009;
BruteL et al. 2014; GurLAN & CRANSTON
2014; DomiNnGUEZ & VERA 2014), ecin
Mangel, der die evolutionsbiologische Ei-
forschung der Phasmatodea weitgehend
behindert. Die traditionelle phylogeneti-
sche Zweiteilung der Phasmatodea in die
Areolatae und Anareolatae (BRUNNER &
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Abb. 5: Hier der Euphasmatodea geordnet nach Eiablagestrategie, nicht im MaBstab. Obere Reihe:
Fallen lassen/Wegschleudern ohne Capitulum. Zweite Reihe von oben: Fallen lassen/Wegschleu-
dern mit Capitulum. Dritte Reihe von oben: Festkleben/Anheften. Untere Reihe: Einstechen in die
Erde. A Bacillus rossins (Bacillinae), Europa. B Phyllinm gigantenn (Phylliinac), Malaysia. C Parapachy-
morpha spiniger (Clitumninae), Vietnam. D Anisonorpha paromalus (Pseudophasmatinae), Mexico. E
Baculofractum insigne (Lonchodinae), Sumatra. F Didymuria violescens (Tropidoderinae), Australien. G
Phobaeticus serratipes (Pharnaciini), Malaysia. H Lonchodes harmani (Lonchodinae), Borneo. I Euryenema
osiris (Phasmatinae), Australien. J Alienobostra brocki (Diapheromerinac), Costa Rica. K Sipyloidea
sipylus (Necrosciinae), Madagaskar. L Gratidia sp. (Gratidiini), Africa. M Marmessoidea rosea (Nectro-
sciinae), Malaysia. N Sceptrophasma bispidulum (Gratidiini), Andaman-Inseln. O Trachythorax maculicollis
(Necrosciinae), Burma. P Rhamphophasma spinicorne (Clitumninae), Bangladesch. Q Sungaya inexpectata
(Heteropteryginae), Philippinen. R Diesbachia tamyris (Necrosciinae), Sumatra. S Ewurycantha calcarata
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REDTENBACHER 1906-08), basierend auf dem
Vorhandensein oder Fehlen eines meist ein-
gesenkten dreieckigen Feldes an der Spitze
der Tibia (Area apicalis), ist mittlerweile
vielfach widerlegt worden (BRADLER 1999,
2009; Ti.oNER 2002; WHITING et al. 2003;
BRADLER et al. 2003, 2014, 2015; BuckLEY
et al. 2009; TomiTA et al. 2011; GOLDBERG
et al. 2015). GUNTHER (1953), ein enger
Freund von WiLLI HENNIG, dem Begriinder
der Phylogenetischen Systematik (HENNIG
1950, 1953), folgte dieser Zweiteilung noch
und errichtete dartiber hinaus eine Reihe
von Unterfamilien, die er als ,,apomorphe
Gruppen® bezeichnete, also als Monophyla
auffasste. GONTHER (1953) vermutete aber
bereits selbst, dass viele seiner Unterfami-
lien keine nattrlichen Gruppe bilden und
wies auf die potenzielle Bedeutung einiger
Merkmalskomplexe hin, z. B. auf die Ter-
minalregion der Minnchen, die er bei seinen
Betrachtungen nicht ausreichend bertck-
sichtigt hatte. Ungeachtet dieser selbstkriti-
schen Einschitzung GUNTHERs fand dessen
Klassifikation bei nachfolgenden Autoren
weitgehende Akzeptanz (BRADLEY & GALIL
1977; Kevan 1982), die ihrerseits wiedet-
um zahlreiche taxonomische Anderungen
vornahmen, die meist unbegriindet blieben
und daher als ungerechtfertigt gelten miissen
(KEy 1991; Kr.uG & BRADLER 2000).

4. Die Lanceocercata — die ,Beuteltiere’
unter den Phasmatodea

In welch geringem MalBle die traditionelle
Klassifikation der Stab- und Gespenst-
schrecken deren tatsichliche Phylogenie
widerspiegelt, zeigen exemplarisch die
Lanceocercata, eine monophyletische Grup-
pe vornehmlich australasiatischer Stab- und

Gespenstschrecken (BRADLER 2001a, b).
Lanceocecata sind allerdings nicht nur in
Australien und auf angrenzenden Land-
massen verbreitet, sondern haben im Osten
Neukaledonien, die abgelegenen Fidschi-
Inseln und auch Neuseeland besiedelt und
westlich die Maskarenen und Seychellen im
Indischen Ozean, dort vermutlich zunichst
vulkanische Inseln, die lingst versunken sind
(BuckLEy et al. 2009, 2010; BRADLER et al.
2015). Sie umfassen etwa 200 beschriebene
Arten (vgl. Abb. 1), die sich auf sechs tradi-
tionelle Unterfamilien verteilen, die allesamt
nicht monophyletisch sind: Eurycanthinae,
Pachymorphinae, Phasmatinae, Platycra-
ninae, Tropidoderinae und Xeroderinae
(BuckLEy et al. 2009, 2010).

Die Lanceocercata und die tbrigen Phas-
matodea haben eine vielfach parallele
Evolution erfahren, die zu verbliffenden
Konvergenzen gefithrt hat, ganz dhnlich
denen bei Sdugetieren zwischen den vor-
nehmlich australischen Marsupialia und den
Placentalia in der tibrigen Welt (SPRINGER et
al. 1997). Ungefliigelte Stabschrecken mit
langen Antennen und nahezu identischer
Firbung (griin mit rot gefirbten Vorderfe-
mora) finden sich unter den Lanceocercata
bei Acanthoxyla inermis auf Neuseeland (Abb.
2B) und bei Carausins morosus, einem Vertre-
ter der Lonchodinae, in Indien (Abb. 2A).
Riesige gefligelte Stabschrecken mit tiber
20 cm Kérperldnge aus der Baumkronenre-
gion haben die Lanceocercata mit den aus-
tralischen Acrophylla- und Euryenema-Arten
ebenso aufzuweisen wie die afrikanischen
Palophinae (Bactrododema spp.). Grazile
Flieger finden sich bei den Necrosciinae
im ganzen asiatischen Raum, beispielsweise
bei Sipyloidea sipylus (MaGINNIs 2006), und

ebenso bei den Lanceocercata mit Carlius

(Lonchodinae), Neuguinea. T Creaxylus spinosus (Pseudophasmatinae), Trinidad. Aus SEILER et al.

(2000), Fotos von RaINER KocH, Eppelheim.

Fig. 5: Euphasmatodean eggs arranged according to egg-laying technique, not to scale. Top row:
dropping/flicking away without capitulum. 2™ row: dropping/flicking away with capitulum. 3" row:

glueing. Bottom row: inserting into soil.
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fecundns auf Neukaledonien. Kleine sta-
chelige Rinden- und Moosbewohner sind
innerhalb der Lanceocercata reprisentiert
durch die neukaledonische Cuipsus rachis
und bei den Lonchodinae mit Negpromachus
mirns auf Neuguinea. Die Lanceocecata
haben auch Blattnachahmer unabhingig zu
den echten Wandelnden Blittern (Phylliinae,
Abb. 3A) hervorgebracht, z. B. die ostaus-
tralische Malandania pulchra (Abb. 3B) oder
Tropidoderns-Arten.

Besonders beeindruckende Beispiele kon-
vergenter Evolution finden sich bei den
sogenannten ,,Baumhummern® (Abb. 4).
Hierbei handelt es sich um vergleichsweise
groBe und kriftige Gespenstschrecken, die
eine Reihe von Anpassungen an eine boden-
bewohnende Lebensweise erfahren haben:
Die Tiere sind gedrungen mit kriftigen
Beinen und einem abgeflachten Korper,
flugunfihig und braunlich gefirbt (BuckLEy
etal. 2009). Weibchen legen ihre Eier stets in
den Boden ab und haben zu diesem Zweck
die Terminalregion des Abdomens zu einem
sekundiren Ovipositorapparat spezialisiert
(BrADLER 2002, 2009). Die nachtaktiven
,2Baumhummer* verbergen sich tagsiiber in
groBeren Ansammlungen unter loser Rinde,
in Hohlriumen unter grolen Wurzeln und
umgestiirzten Baumen oder dhnlichen bo-
dennahen Verstecken. Bis zu 68 Exemplare
wurden in so einem Versteck schon gezihlt
(PRIDDEL et al. 2003). Midnnchen haben
bisweilen stark verdickte Hinterschenkel ent-
wickelt mit einem prominenten Wehrdorn
auf der Ventralseite der Femora, die zur
Verteidigung gegen bodenbewohnende In-
sektivoren, beim Rivalenkampf (Komment-
kampf) und zum Festhalten der Weibchen
dienen (HsiunG 1987; BuckLiy et al. 2009).
Die ,,Baumhummer® wurden allesamt
zu den Eurycanthinae gezidhlt (GUNTHER
1953) und umfassen im Wesentlichen drei
geografisch separate Gruppen auf Inseln
der australasiatischen Region: Eurycantha
spp. und Verwandte auf Neuguinea und
benachbarten Inseln, Canachus spp. und

Verwandte in Neukaledonien und Dryococelus
australis auf Lord Howe Island, einer kleinen
ozeanischen Insel etwa 580 km 6stlich von
Australien. Letztere Art erlangte grof3e Be-
rihmtheit als vermeintlich seltenstes Insekt
— oder gar seltenster ,,Wirbelloser™ — der
Welt (PRIDDEL et al. 2003). Bezeichnet als
Eurycantha aunstralis von WESTWOOD (1859)
war die Art zu Beginn des letzten Jahrhun-
derts auf Lord Howe Island sehr hiufig (LEA
1916). Als im Juni 1918 ein Dampfschiff an
der Kiiste von Lord Howe Island auf Grund
lief, gelangten Ratten auf die Insel und ver-
breiteten sich dort rasch. In der Folge starb
auf der Insel eine Fille von Tierarten aus,
und auch D. australis wurde ab 1935 nicht
mehr gesichtet (GURNEY 1947). Die Art galt
schlieBlich offiziell als ausgestorben IUCN
1983), bis sie im Februar 2001 iberraschend
wiederentdeckt wurde, allerdings nicht
auf Lord Howe Island, sondern auf Ball’s
Pyramid, einem steilen Felsen etwa 20 km
studostlich von Lord Howe Island (PRIDDEL
etal. 2003). Dort wurde in einem recht unzu-
ginglichen, mit Bischen bewachsenen Areal
eine kleine Population entdeckt, die je nach
Untersuchungsjaht zwischen 17 und 40 In-
dividuen umfasst (CARLISLE et al. 2009). Zwei
adulte Pirchen wurden dieser Population
2003 fiir ein australisches Zuchtprogramm
entnommen, deren Nachkommen mittler-
weile zu mehreren hundert Individuen im
Zoo von Melbourne leben (Honan 2008;
CARLISLE et al. 2009). Die Verftugbarkeit
von frischem Untersuchungsmaterial regte
nun eine phylobiogegraphische Studie an,
die die Herkunft von D. australis auf Lord
Howe Island kldren sollte. Stammt die Art
von Vorfahren aus Neuguinea ab, zu deren
Gattung Eurycantha die Art einst gezihlt
wurde und als deren Nichstverwandte sie
auch weiterhin galt (Honan 2008)? Oder
leben die Nichstverwandten von D. aus-
tralis als Vertreter der Gattungen Canachus,
Paracanachus und Microcanachus auf Neuka-
ledonien? Zu aller Uberraschung wurde in
den molekular-phylogenetischen Analysen
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keine dieser beiden Hypothesen unterstiitzt.
Stattdessen sind die ,,Baumhummer* offen-
bar das Resultat konvergenter Evolution,
zweimal innerhalb der Lanceocercata (Ca-
nachus, Dryococelus) und einmal (Eurycantha)
innerhalb der Lonchodinae (BuCKLEY et al.
2009, 2010; BRADLER et al. 2014, 2015). D.
anstralis stammt demnach von gefliigelten
Baumbewohnern Australiens ab, wihrend
Canachus spp. mit weiteren Stabschrecken
Neukaledoniens nichstverwandt sind und
Eurycantha-Arten zu den Lonchodinae Neu-
guineas gehoren.

Diese neuen Verwandtschaftshypothesen
verlangen nach einer kritischen Uberprii-
fung der anatomischen Merkmale, die zu
der vorherigen félschlichen systematischen
Zuordnung fihrte. Die Morphologie steht
hier aber gar nicht im Konflikt mit den
molekularen Daten. Eine Reihe anatomi-
scher Details stiitzt die neuen Vorstellungen
sogar. Wihrend Eurycantha-Arten wie alle
Lonchodinae (und im Gegensatz zu vielen
Lanceocercata) eine Gula in der Halsregion
des prognathen Kopfes entwickelt haben,
fehlt dieses schiitzende Sklerit bei Vertretern
von Canachus und Dryococelns (BUCKLEY et al.
2009). Ahnliches lisst sich im weiblichen
Genital nachweisen: Verborgen unter dem
Operculum unterscheidet sich die Konstruk-
tion des Ovipositors betrichtlich. Bilden bei
D. australis die Gonoplacs die dominierenden
Valven im weiblichen Genital (BUCKLEY et al.
2009), so fehlen diese bei Eurycantha-Arten
vollstindig (BRADLER 2009). Und das bei
Canachus- und Eunrycantha-Weibchen dorsal
ausgeprigte Rostrum (als Teil des sekun-
diren Ovipositors, BRADLER 2002, 2009) ist
bei D. australis nicht zu finden, was zuvor als
sekundire Reduktion gedeutet wurde (Zom-
PRO 2001), hier aber wohl schlichtweg den
urspriinglichen Zustand reprisentiert. Und
schlieBlich ist erkennbar, dass auch der pro-
minente Wehrdorn der Hinterschenkel bei
den Minnchen von Euwrycantha und D. aus-
tralis von unterschiedlichen Abschnitten der
Hinterfemora gebildet wird (BUCKLEY et al.
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2009). Es darf also als unzweifelhaft gelten,
dass die traditionellen Eurycanthinae eine
polyphyletische Gruppierung darstellen.
Offenbar haben die Besiedlung eines sehr
dhnlichen Lebensraums und der damit ver-
gleichbare Evolutionsdruck in unterschied-
lichen Stabschrecken-Linien zu weitgehend
tbereinstimmenden Anpassungen gefiihrt,
die die Taxonomen und Systematiker lange
Zeit tduschten (Buckriy et al. 2009).

5. Uberraschende Eiablage-Strategie

Die bemerkenswerte Mimese der Stab- und
Gespenstschrecken beschrinkt sich nicht
nur auf die adulten Individuen und deren
Jungtiere, sondern schlieBt auch deren
Eier ein, die eine verbliffende Ahnlichkeit
mit Pflanzensamen aufweisen (BEDFORD
1978). Die Eier haben eine ausgesprochen
harte Kapsel und zeigen mannigfaltige
Formen, sind reich skulpturiert und hiufig
mit Aufsdtzen versehen (Abb. 5). Derartige
Hier finden wir aber lediglich bei den Eu-
phasmatodea (BRADLER 2009). Weibchen
von Timema spp. legen noch Eier ab, deren
Kapsel nicht in besonderer Weise verhirtet
ist, die die Tiere allerdings in pulverisiertes
Umgebungssubstrat htllen und auf diese
Weise schiitzen (HeNrY 1937). Dank des
beschriebenen Detailreichtums kommt den
Hiern der Euphasmatodea taxonomisch gro-
Be Bedeutung zu (SeLLick 1997). Die Eier
werden gewohnlich einzeln abgelegt, wobei
die Insekten Giber vielfiltige Ablagestrategien
verfiigen (CARLBERG 1983): Die Weibchen
der tberwiegenden Mehrheit der Phasma-
todea lassen die Eier einfach fallen oder
schleudern sie mit dem Hinterleib davon
(Abb. 5A-]). Hierbei handelt es sich um die
urspriingliche Form der Eiablage, also das
Grundmuster der Phasmatodea (BRADLER
2009; GOLDBERG et al. 2015). Einige Arten
platzieren ihre Eier hingegen etwas sorgfal-
tiger und kleben die an Pflanzenteile (Abb.
5K-0O) oder stechen sie mit Hilfe sekundirer
Ovipositorapparate einzeln in die Erde oder
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in dhnliches Substrat ab (Abb. 5P-T). Vor
allem letztere Form der Eiablage bietet einen
guten Schutz vor Austrocknung, vor Feuer
und auch vor Pridatoren. Nun liegt die An-
nahme nahe, dass das schlichte Fallenlassen
der Eier eine besonders sorglose Strategie
darstellt. Dies ist aber hdufig ganz und gar
nicht der Fall. Eine groB3e Zahl von baum-
bewohnenden Stabschrecken besitzen Eier,
die auf dem Eideckel (Operculum), das die
Jungtiere beim Schlupf aufstoen, einen auf-
falligen Aufsatz tragen, das Capitulum (Abb.
5F-]) (CLARK 1976). Dieses Capitulum weckt
offenbar das Interesse bei Ameisen, die die
Eier wegtragen und hiufig in ihre unterit-
dische Kolonie transportieren (COMPTON
& WARE 1991; HuGHEs & WEsTOBY 1992;
WINDSOR et al. 1996). Dies sorgt fiir einen
dhnlichen Schutz der Nachkommen wie bei
denjenigen Weibchen, die ihre Eier vergra-
ben, birgt aber den zusitzlichen Vorteil, dass
die Mitter den Baum nicht verlassen und
auf den Boden herabsteigen miissen. Fer-
ner sorgen die Ameisen nunmehr auch fiir
Verbreitung der Eier. Capitula sind offenbar
konvergent zu den Elaiosomen der Pflanzen
evolviert, die ebenfalls Myrmekochorie in-
duzieren (MOORE 1993). Auch die chemische
Zusammensetzung von Elaoisomen und
Capitula, an der eine Reihe von Fettsduren
beteiligt ist, dhnelt einander weitgehend
(StANTON et al. 2015). Das Wegtragen der
Eier verhindert auch deren Konzentration
am Boden unter den von Stabschrecken
besiedelten Biumen und Striuchern und
verringert somit den Befall durch Parasitoide
(HuGHEs & WESTOBY 1992; WINDSOR et al.
1996). Auf Stab- und Gespenstschrecken
spezialisierte Parasitoide sind bestimmte
Kuckuckswespen (Chrysididae), und zwar
die Amiseginae und Loboscelidiinae, deren
haufig fligellosen Weibchen in der Laub-
schicht nach Eiern der Phasmatodea suchen,
um ein Loch in die Kapsel zu beilen und ein
eigenes Ei hineinzulegen (IKROMBEIN 1983).
Erstaunlich ist daher nun die jingste Beob-
achtung an einer bislang unbeschriebenen

Stabschrecke aus Vietnam, deren Weibchen
ihre Hier in Ootheken ablegt und somit im
Habitat nicht verteilt, sondern konzentriert
(GOLDBERG et al. 2015). Dieses Strategie
gleicht der Eiablage bei den Fangschrecken
oder Gottesanbeterinnen (Mantodea) (IKr.Ass
& EHRMANN 2003) oder bei einigen Schild-
kifern (Chrysomelidae: Cassidini) (GOMES
et al. 2012), die nicht kontinuierlich Eier
ablegen, sondern in gréBeren zeitlichen Ab-
stinden (einige Wochen) komplexe Eipakete
absetzen. Die Oothek, die diese vietname-
sische Stabschrecke nun auf Zweige oder
Blatter klebt, hat eine ovale Form und ent-
hilt etwa dreiBig Eier in radidgrsymmetrischer
Anordnung. Hierbei ist deren Vorderende,
also der Bereich mit dem Operculum, nach
auBlen gerichtet. Das nach innen weisende
Hinterende der Eier ist verschmalert, sodass
die dicht gepackten Eier hier ihre runde
Form verlieren und in der Anordnung wa-
benférmig erscheinen, also im Querschnitt
funf- oder sechseckig (Abb. 6D, E). Um
diese Struktur zu ermdglichen, muss die
Kapsel der Eier wihrend der Ablage weich
und flexibel gewesen sein, anders also als bei
allen Gibrigen Euphasmatodea. Auch ist die
Wanddicke der Eikapseln im Vergleich zu
der von einzeln abgelegten Eiern verringert.
Am Vorder- und Hinterende der Oothek
befinden sich Kammern, die auf den ersten
Blick wie zu klein geratene Eier aussehen,
die jedoch zu keinem Zeitpunkt Embryonen
oder Eideckel besitzen. Die nach auflen
gerichtete ovale Offnung dieser eiartigen
Kapseln ist wie die gesamte Oberfliche der
Oothek mit einer feinen, dichten Schicht
iberzogen, die méglicherweise dem Schutz
und Zusammenhalt der Oothek dient.
Welchen Zweck die eidhnlichen Kammern
haben, ist v6llig unklar. Da keinerlei Kontakt
zwischen diesen Kammern und den Eiern
besteht, ist es auszuschlielen, dass sie der
Beliiftung dienen. Uberhaupt lisst es sich
nur dartber spekulieren, welche verinderten
Umweltbedingungen zu dieser einzigartigen
Form der Eiablage fihrten. Ootheken sind
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leere Eikammer

Abb. 6: uCT-Scans der Oothek einer unbeschriebenen Stabschrecke (Euphasmatodea: Korinninae)

aus Vietnam. A Aufsicht. B Seitenansicht. C Lingsschnitt. D, E Querschnitte. Verindert aus GoLp-
BERG et al. (2015), Daten erstellt und bearbeitet von PETER MicHALIK, Greifswald.
Fig. 6: nCT-scans of the ootheca of an undescribed stick insect (Euphasmatodea: Korinninae) from

Vietnam. A Top view. B Lateral view. C Longitudinal section. D, E Cross sections. After GOLDBERG
et al. (2015), data obtained and processed by PETER MICHALIK, Greifswald.

in zahlreichen Insektengruppen entstanden:
Bei den Kurzfihlerschrecken (Orthoptera:
Caclifera) legen die Weibchen zahlreicher
Grashupfer und Wanderheuschrecken Eige-
lege in schaumartiger Masse in den Boden
(GroLL & GUNTHER 2003), vermutlich, um
die Austrockung der Eier zu verhindern.
Ganz dhnlich tun dies die Weibchen der
erst vor recht kurzer Zeit entdeckten stid-
afrikanischen Mantophasmatodea (ROTH et
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al. 2014). In diesen Fillen sind die Eier in
einer zunichst schaumartigen Masse einge-
bettet, die mit dem umgebenden Substrat,
Sand oder Erde, zu einer schiitzenden Hiille
aushdrtet. Die Oothek der jingst entdeck-
ten Stabschrecke aus Vietnam dhnelt aber
tatsdchlich viel stirker der einer Gottes-
anbeterin oder eines Schildkafers, die ihte
Eipakete nicht eingraben, sondern offen auf
Pflanzenteilen platzieren. Es handelt sich bei
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all diesen ,freien” Ootheken zweifelsfrei um
konvergente Entwicklungen, und die Eier
in der Oothek der noch unbeschriebenen
Stabschrecke sind dank Operculum noch
als Eier von Stabschrecken zu erkennen
und nicht mit denen der Mantodea zu ver-
wechseln. Dartiber hinaus ist die generelle
Strategie verbliffend dhnlich und verlangt
nach vergleichbaren Anpassungen: So muss
von den Weibchen ein spezieller ,Klebstoft”
gebildet werden, um die Eier an den Unter-
grund zu heften, und eine weitere Substanz
ist erforderlich, die Eier bzw. das gesamte
Eipaket einzuhillen. Fir beide Aufgaben
werden spezielle Anhangsdriisen im weibli-
chen Genitalbereich benétigt. Die Fihigkeit,
in einer vergleichsweise langwierigen und
komplexen Prozedur die Ootheken tber-
haupt zu erstellen, muss erworben werden.
Und schlieBlich muss eine grole Zahl Eier
synchron heranreifen — also ganz anders als
bei den meisten Euphasmatodea, die konti-
nuierlich Eier ablegen. In all diesen Eigen-
schaften unterscheidet sich die Stabschrecke,
die Ootheken baut, grundsitzlich von ihren
Verwandten — weitgehend. Tatsichlich sind
einige Phasmatodea bekannt, die ihre Eier
zumindest in Gruppen ablegen. Hierbei
handelt es sich meist um Formen der Ne-
crosciinae, die mit tiber 700 beschriebenen
Arten im asiatischen Raum bis nach Austra-
lien verbreitet sind und als artenreichste der
traditionellen Unterfamilien gelten (BRADLER
et al. 2014). Die Necrosciinae weisen die
groBte Vielfalt an Eiablage-Strategien unter
den Phasmatodea auf (SELLICK 1997). Diese
umfasst tatsichlich alle oben beschriebenen
Formen, darunter das Ubliche Herabfal-
lenlassen oder Wegschleudern (Lopaphus
spp., Neohirasea spp., Phaenopharos ssp.),
das Einstechen in Erde oder Moospolster
(Diesbachia spp., Orxines spp., Rbamphosipy-
loidea spp.), das Festkleben — einzeln oder
in Gruppen — an Pflanzenteile (Calvisia
spp., Sipyloidea spp., Trachythorax spp.) und
auch das Einstechen der Eier in Blitter
(Asceles spp.). Der Betrachtung morpho-

logischer Merkmale zufolge verbietet sich
aber zunichst die Annahme, dass es sich
bei der vietnamesischen Stabschrecke um
einen Vertreter der Necrosciinae handelt
(GOLDBERG et al. 2015). Das Weibchen
weist alle Merkmale der Korinninae auf,
der artenirmsten traditionellen Unterfamilie
unter den Phasmatodea, die lediglich sieben
beschriebene Arten aus den Gattungen Ko-
rinnis und Kalokorinnis von den Philippinen,
aus Borneo und Thailand umfasst (GUNTHER
1953; Braca 1995, 2001; Gorrarpo 2008).
Traditionell wurden die Korinninae und
Necrosciinae den beiden Unterordnungen
Areolatae und Anareolatae (= Phylliidae und
Phasmatidae, GONTHER 1953) zugeordnet,
denn die Korinninae besitzen anders als
die Necrosciinae die Area apicalis an den
Tibien. Dass diese Unterteilung nicht die
Verwandtschaftsbeziechungen widerspie-
gelt, hatte ich schon zuvor erldutert, und
bereits GUNTHER (1953) wies auf die grof3e
Ahnlichkeit einiger Necrosciinae mit den
Korinninae hin. Und tatsichlich haben
molekulare Untersuchungen nun gezeigt,
dass die Korinninae eine Teilgruppe der Ne-
crosciinae sind (GOLDBERG et al. 2015). In-
nerhalb der Necrosciinae sind nun aber nicht
diejenigen Vertreter nichstverwandt mit
den Korinninae, die ihre Eier in Gruppen
auf Pflanzenteile kleben, sondern die Arten
der Gattung Asceles, deren gut gefliigelte und
entsprechend mobile Weibchen ihre Eier
einzeln in Blitter einstechen (SELLICK 1997).
Bei Asceles spp. handelt es sich um einen
Nahrungsspezialisten, der die Eier auf den
Nahrungspflanzen platziert (BLUTHGEN et al.
2006; JuNKER et al. 2008). Vielleicht war die
Spezialisierung auf bestimmte Pflanzen die
entscheidende evolutive Vorstufe zur Erstel-
lung von Eigelegen (die offenbar mehrfach
bei den Necrosciinen evolvierten)? Immer-
hin handelt es sich bei dem unbeschriebenen
vietnamesischen Vertreter der Korinninae
ebenfalls um einen Nahrungsspezialisten
(GOLDBERG et al. 2015). Die Biologie dieser
Art und der Phasmatodea allgemein ist
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aber derzeit viel zu wenig erforscht, um
hier zu einem abschlieBenden Urteil zu
gelangen. Die Untersuchung der Ootheken
produzierenden Stabschrecke macht auch
einmal mehr deutlich, wie wenig wir die
Verwandtschaftsbeziechungen innerhalb der
Phasmatodea bislang verstanden haben.

6. Fossilfunde

Der Fossilbericht der Stab- und Gespenst-
schrecken ist bemerkenswert spitlich. Viele
Funde, die in der Vergangenheit den Phas-
matodea zugerechnet wurden, sind viel
zu bruchstickhaft — hdufig nur einzelne
Fligel oder deren Fragmente —, um eine
verlissliche Interpretation zu ermoglichen.
Neben einem ausgesprochen gut erhaltenen
minnlichen Wandelnden Blatt (Egphyllium
messelense, Phylliinae) aus dem Eozin der
Grube Messel (~47 Millionen Jahre) bei
Darmstadt (WEDMANN et al. 2007) ist bislang
kein einziges adultes fossiles Individuum
beschrieben worden, das sich irgendeiner
rezenten Teilgruppe der Euphasmatodea
zuordnen lieBe (BRADLER & BuckLEy 2010).
Juvenile Euphasmatodea sind aus dem Bal-
tischen und Dominikanischen Bernstein
beschrieben (TILGNER 2000; PoiNnar 2011).
Lediglich bei einigen fossilisierten Fiern aus
dem Eozin Oregons (44 Millionen Jahre)
(CLARK SELLICK 1994) und wiederum aus
dem dominikanischen Bernstein (zwischen
15 und 40 Millionen Jahre) (PomNnar 2011)
scheint die Zugehorigkeit zu rezenten Un-
terfamilien verldsslich. Lange Zeit galt es als
fragwirdig, ob Stab- und Gespenstschre-
cken tberhaupt vor dem Paldogen (also vor
tber 66 Millionen Jahre) existierten (REN
1997; TiL.GNER 2000; BETHOUX & NEL 2002;
WirLmAaNN 2003). Und selbst bei jiingeren
Funden, beispielsweise bei Gallophasma
longipalpis aus dem Franzésischen Bernstein
(~54 Millionen Jahre) (NEL et al. 2010),
handelt es sich bisweilen Gberhaupt nicht
um Angehérige der Phasmatodea (BRADLER
& Buckiey 2010). In Anbetracht dieser
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Unsicherheiten ist die Anzahl echter fossiler
Phasmatodea vermutlich noch geringer als in
der Literatur dokumentiert (z. B. GRIMALDI
& ENGEL 2005).

In jingster Zeit sind nun aber einige me-
sozoische Funde beschrieben worden, die
zweifelsohne als Stammgruppenvertreter
der Phasmatodea gelten mussen. Aus
der frihen Kreidezeit Chinas (120-130
Millionen Jahre) stammt Renphasma sinica.
Das Fossil ist eine kleine méinnliche Stab-
schrecke mit deutlich erkennbarem Vomer,
einer unzweifelhaften Autapomorphie der
Phasmatodea (BRADLER 1999), positioniert
zwischen den ebenfalls gut erhaltenen un-
gegliederten Cerci (NEL & DELFOSSE 2011).
Auch die Fligel von R. sinica sind exquisit
tbetliefert und erlauben in Kombination
mit den abgeleiteten Genitalstrukturen
nunmehr Riickschlisse auf etwaige apo-
morphe Fligelmerkmale weiterer meso-
zoischer Stabschrecken (Abb. 7) (SHANG et
al. 2011; WANG et al. 2014). Diese fossilen
chinesischen Taxa sind echte Stammgrup-
penvertreter der Phasmatodea und werden
als Susumanioidea zusammengefasst, fiir die
allerdings keine Autapomorphie bekannt
ist. Vermutlich sind die Susumanioidea hin-
sichtlich der Euphasmatodea paraphyletisch
(WANG et al. 2014; ARCHIBALD & BRADLER
2015). Die Morphologie der dokumentierten
Individuen verrit einige Details Gber die
frithe Evolution der Phasmatodea. Anhand
eines weiblichen Exemplars und zweier
minnlicher Individuen der mesozoischen
Cretophasmomima melanogramma (Abb. T) lisst
sich vermuten, dass der bei den Euphas-
matodea stark ausgeprigte Geschlechtsdi-
morphismus damals noch nicht entwickelt
war. Selbst Details der Mundwerkzeuge
sind erkennbar und lassen eine genauere
Einordnung der Fossilien zu: Wihrend die
Lacinia der Maxille von Euphasmatodea
drei Zihnchen an ihrer Spitze trigt, sind
bei C. melanogramma ebenso wie bei Tinema
spp. nur zwei Zihnchen zu finden, was dem
urspriinglichen Zustand bei polyneopteren
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Abb. 7. Zeichnungen von Cretophasmomima melanogramma, einem fossilen Stammgruppen-Vertreter
der Phasmatodea (Susumanioidea) aus der Jehol-Biota Chinas (Mesozoikum). A, B Minnchen. C
Weibchen. Verindert aus WANG et al. (2014), Original von OLIVIER BETHOUX, Paris.

Fig. 7. Drawings of Cretophasmomima melanogramma, a fossil stem-group phasmatodean (Susumanioi-
dea) from the Jehol-Biota of China (Mesozoic). A, B Males. C Females. After WANG et al. (2014),

original by OLIVIER BETHOUX, Paris.

Insekten entspricht (BRADLER 2009; WANG
et al. 2014). Ein weiteres Charakteristikum
der Stammgruppen-Phasmatodea sind de-
ren gut entwickelte Vorderfliigel, die von
etwa gleicher Linge wie die Hinterfligel
sind (Abb. 7), wohingegen Vorderfligel bei
den rezenten Euphasmatodea mit wenigen
Ausnahmen (Heteropteryx dilatata, Prisopus
spp.) immer stark verktrzt sind (Abb. 3B)
(REN 1997; BRADLER 2009; NEL & DELFOSSE
2011; SHANG et al. 2011; WANG et al. 2014).
Cretophasmomima stammt aus der Jehol-
Biota (~126 Millionen Jahre) im Nordosten

Chinas, aus der zahlreiche nacktsamige
Pflanzen (Gymnospermen) beschrieben
sind (WANG et al. 2014). Die auffilligen
dunklen Lingsadern der Vorderfligel von
C. melanogramma kénnten als Hinweise auf
eine frithe Blattmimese gedeutet werden,
denn die Blitter oder blattartigen Organe
der fossilen Menzbranifolia, einer potenziellen
Gingko-Verwandten, haben eine dhnliche
Form, GréBe und Blattaderung (WANG et
al. 2014). Baumbewohnende Inscktivoren,
vor denen sich diese Insekten damals tar-
nen mussten, sind ebenfalls aus der Jehol-
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Biota beschrieben (MENG et al. 2006). Vieles
spricht also dafiir, dass damals ganz dhnliche
Skologische Beziehungen bestanden haben,
wie wir sie heute fir Huphasmatodea in
Angiospermenwildern kennen. Méglicher-
weise ist die Nachahmung von Blittern bei
den Stab- und Gespenstschrecken sogar
der Imitation von Zweigen vorangegangen.
Rezente Vertreter der Susumanioidea ken-
nen wir zwar nicht, aber die Susumanioidea
sind auch nicht mit den ,,Ginkgo-Wildern*
im Mesozoikum verschwunden. Aus dem
Eozin der Vereinigten Staaten von Ameti-
ka und Kanada (~53 Millionen Jahre) sind
Stabschrecken bekannt geworden, die den
viel dlteren chinesischen Funden weitgehend
gleichen (ARCHIBALD & BRADLER 2015). Das
Auftreten der Susumanioidea im Eozin,
also gleichzeitig mit der frihen Radiation
der Euphasmatodea, ist recht tiberraschend
und lisst eine Ubergangsphase vermuten,
in der sich im Wandel von Klima und
Pflanzengemeinschaften auch die Pflanzen-
Insekten-Interaktionen in grolem Umbruch
befanden und die beteiligten Akteure auf
beiden Seiten einander ablSsten.

7. Ausblick

Der Taxonomie und Systematik der Phas-
matodea mangelte es sehr lange an jeglicher
tberpriifbarer phylogenetischer Hypothese.
Dieser Zustand hat in den letzten Jahren
eine deutliche Besserung erfahren, aber die
zahlreichen molekular-phylogenetischen
Studien haben auch eine Reihe neuer Fragen
und Probleme aufgeworfen. Ganz offen-
sichtlich und fiir viele unerwartet haben die
rezenten Phasmatodea eine rasche, recht
junge Radiation im Eozin erfahren, wo-
durch die Aufdeckung der phylogenetischen
Bezichungen zwischen den bisweilen gut
gestlitzten monophyletischen Teilgruppen
sowie einiger alter ecigenstindiger Taxa
wie der chilenischen Agathemera-Arten
(BRADLER 2000) erschwert ist (BUCKLEY et
al. 2009; BRADLER et al. 2014, 2015): Die
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raschen Artaufspaltungen gewihren den
evolutiven Linien zu wenig Zeit zwischen
den Knotenpunkten, um neue Merkmale zu
entwickeln — seien es morphologische oder
molekulare —, die ausreichend informativ
sind fur die Rekonstruktion der Stammes-
geschichte. Es ist somit notwendig, schnell
evolvierende Merkmalskomplexe zu be-
trachten, z. B. die méinnliche Genitalregion,
deren vergleichende Untersuchung duf3erst
lohnenswert erscheint (HELm et al. 2011).
Hierbei sind aber nicht die (post)genitalen
Klammer- und Halteorgane gemeint, deren
Betrachtung bereits zu zahlreichen neuen
Verwandtschaftshypothesen gefiihrt hat
(BRADLER et al. 2001a, b, 2009), sondern
der hoch komplexe eigentliche Phallus
des 9. Abdominalsegments. Hinsichtlich
der weiteren molekularen Bearbeitung der
Gruppe sind zweietlei Ansitze zu verfolgen:
Zum einen haben die Stab- und Gespenst-
schrecken in den bestehenden Analysen
sehr asymmetrisch Hingang in die Studien
gefunden. Die Lanceocercata (~200 spp.)
sind mit tiber 30 % der beschriebenen Arten
in den molekularen Stammbéumen vertreten
(BuckLEy et al. 2010; BRADLER et al. 2015),
wohingegen die artenreicheren neotropi-
schen Pseudophasmatinae und Diaphero-
merinae (jeweils ca. 300 spp.) mit kaum 5 %
ihrer Diversitit untersucht sind. Dies gilt es
in zukinftigen Datensitzen auszugleichen.
Ferner ist es notwendig, weitere molekulare
Marker zu identifizieren, die das phylogene-
tische Riickgrat der Euphasmatodea (vgl.
Abb. 1) aufzulésen vermégen. Dies sind
aber wohl nicht einzelne Marker, sondern
ganze Transkriptome (Misor et al. 2014),
die schon in Kiirze zu einem verlisslichen
phylogenetischen System der Phasmatodea
fithren werden (BRADLER et al. in prep.).
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