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Abb. A.33. Evolution des Ovipositors bei den Coleoptera und Neuropterida. Bei beiden Taxa 
sind die Gonocoxite und Styli des 9. Segmentes zu Vaginalpalpen (Sinnestastern) umgewan­
delt. Bei den Neuropterida sind die Genitalanhänge von Segment 9 zu einem Ersatzlegerohr 
verschmolzen. Es wird angenommen, dass die Falzvorrichtung im Legeapparat der Raphi­
dioptera keine Neubildung, sondern die ursprüngliche Verfalzung des Holometabolen­
Grundplanes ist (siehe die Evolutionsstufen des Ovipositors im Querschnitt). - Kombiniert 
nach MICKOLEIT 1973. 
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Die Struktur des Ovipositors als mögliche Synapomorphie der Coleoptera und 
N europterida 

Der Ovipositor besteht aus paarigen Anhängen des 8. und 9. Abdominalsegments. 
Jeder dieser Anhänge entspringt mit einem Grundglied (Gonocoxit) der Sternal­
region dieser Segmente. Die Gonocoxite tragen medial die das eigentliche Lege­
rohr bildenden Gonapophysen. Die Gonapophysen des 9. Segmentes sind zumin­
dest basal miteinander verschmolzen. Die 8. Gonapophysen sind mit dem 9. in 
ihrer ganzen Länge verfalzt. Die Gonocoxite 9 tragen die mehrgliedrigen Gonostyli. 
Diese wurden oft als 3. Valvulae oder laterale hintere Gonapophysen bezeichnet. 

Bei den Megaloptera sind die Gonapophysen reduziert. Der (längsverlaufende) 
Legespalt wird jederseits von einem Wulst (Labium, = Gonocoxite und die Grund­
glieder des Gonostylus) flankiert. Dem Labium schließt sich ein kleiner tasterförmi­
ger Anhang an, das Endglied des Gonostylus. Die seitlichen Sklerite des Labium ge­
lenken mit einem Fortsatz des Tergum 9, der das Gonangulum enthalten müsste. 
Die Legeapparate der Neuroptera stimmen damit primär weitgehend überein 
(Abb. A.33). 

Bei den Raphidioptera besteht der Legeapparat aus einem paarigen Anhang des 
9. und einem darunter liegenden unpaaren Anhang des 8. Segmentes. Die Anhän-

,,ge des 9. Segmentes sind miteinander verschmolzen und bilden eine ventral offene 
Rinne, die der Anhang des 8. Segmentes von unten her schließt. Die Anhänge 9 
tragen an ihrem Ende einen kleinen Taster. Dabei handelt es sich um die Gonoco­
xite und basale Styliteile wie bei den Neuroptera und Megaloptera; auch die Gelen­
kung mit dem Tergum 9 erfolgt in gleicher Weise. 

Der unpaare Anhang des 8. Segmentes entstand offenbar in Zusammenhang mit 
dem rinnenartigen Bau des Legerohres. Wahrscheinlich wurde er von der letzten 
Stammart der Neuropterida übernommen und ging bei den Megaloptera und Neu­
roptera dann verloren (MICKOLEIT 1973). Wie es vor allem nach den ergänzenden 
Untersuchungen von AcHTELIG (1978) aussieht, sind die Gonapophysen 9 mit den 
Medialseiten des 2. Gonocoxiten der Styli verbunden und die Gonapophysen 8 zu 
einem unpaaren Anhang miteinander verwachsen. M1cKOLEIT nahm als eine Mög­
lichkeit an, dass das Legerohr durch Verschmelzen der Gonocoxite und Gonostyli 
des 9. Segmentes zustande gekommen war. Gleichzeitig wurden die noch vorhande­
nen Rudimente der Gonapophysen des 8. Segmentes zu einem unpaaren Anhang 
verlängert. Dabei entstand eine (neue) Falzvorrichtung - und zwar in der Stamm­
gruppe der Neuropterida (Abb. A.33). 

Durch die Untersuchung der Ontogenese wurde dieses Bild modifiziert. In der 
ontogenetischen Entwicklung des Ovipositors der Raphidioptera erscheinen an 
den Sterna 8 und 9 zunächst je ein Paar Loben: Die Loben des Sternum 8 sind die 
Gonapophyses 8. Sie verwachsen später miteinander zum unpaaren (ventralen) An­
teil im Ovipositor. Die Loben des 9. Sternum sind geteilt: Die medianen Anlagen 
sind die Gonapophysen 9, die lateralen die Gonostyli 9 (= 3. Valvulae). In einer spä­
teren Entwicklungsstufe sind die beiden Anhänge des Sternum 9 median ver­
schmolzen. Die eingeschmolzenen Reste der Gonapophysen 9 (Valvulae II) befin­
den sich letztlich als Wülste in der Position der späteren Gleitgelenke. Das heißt, 
der dorsale Anteil des Ovipositors besteht aus den verschmolzenen 3. Valvulae, sei­
ne Innenseite enthält im Gleitgelenk den Rest der Valvulae II. Damit ist die Hypo­
these vom neuen, sekundären Gelenkfalz nicht haltbar. Die Ovipositor-Basis enthält 
den Gonocoxit. Die Endglieder des Ovipositors der Raphidioptera sind die Styli des 
Abdominalsegments 9. 

Die Raphidioptera, Megaloptera und Neuroptera besitzen eine innere Ovipositor­
Muskulatur. Sie e'ntstammt offenbar der Gonoporus-Muskulatur des orthopteroiden 
Ovipositors. Vielleicht war bei der Stammform der Neuropterida und noch bei ur-
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sprünglichen Neuroptera eine lange Legeröhre ähnlich der der Raphidioptera vor­
handen. 

Coleoptera. Der Legeapparat der Käfer besteht aus Anhängen des- 9. Segmentes 
(„Vaginalpalpen"). Sie sind mit dem Abdomenende in das 8. Segment eingestülpt 
und werden nur zur Eiablage vorgestreckt. Die Vaginalpalpen stimmen im Wesent­
lichen mit den Genitalanhängen des 9. Segmentes der Neuropterida überein: es 
handelt sich um die mit den Gonocoxiten verschmolzenen Gonostyli, und außen 
sind sie von Lateralskleriten flankiert, die mit einem Fortsatz des Tergum 9 (Gonan­
gulum) gelenken. Das Stylus-Endglied blieb auch bei den Coleoptera erhalten. Die 
Gonapophysen des 9. Segmentes sind völlig reduziert. 

Im Unterschied zu den Neuropterida blieben die Genitalanhänge des 9. Segmentes 
(Vaginalpalpen) ursprünglich getrennt, sie bilden also keinen einheitlichen Legeap­
parat. Ferner fehlt den Anhängen des 9. Segmentes eine echte innere Muskulatur. 

Fazit: Die Coleoptera + Neuropterida stimmen im Besitz von Vaginalpalpen als 
Sinnestaster (umgewandelte Gonocoxite und Styli des 9. Segmentes) synapomorph 
überein. Allerdings ist die Annahme, der Raphidioptera-Ovipositor sei über ein Va­
ginalpalpenstadium entstanden (ein Stadium, in dem der Ovipositor wie bei den 
Coleoptera aus einem Paar mit den Gonocoxiten verschmolzenen Gonostyli 9 be­
steht), nur dann vertretbar, wenn auch bei den Coleoptera die Gonapophysen 9 
am Aufbau des Legerohres beteiligt sind. Andernfalls müssten die „Vaginalpalpen" 
als Synapomorphie der Coleoptera und Neuroptera ausscheiden. 

Die Neuropterida stimmen darin synapomorph überein, dass (1) im 9. Segment 
die Genitalanhänge der beiden Körperhälften zu einem Ersatzlegerohr verschmol­
zen sind und (2) dass die Muskulatur des Gonoporus zu einer Binnenmuskulatur 
des Ersatzlegebohrers umgebildet wurde. 

Die Strepsiptera besitzen keine Spuren eines Legebohrers, so dass sich zu ihnen 
keine diesbezüglichen Aussagen treffen lassen. 

Neuropterida (N europteroidea, N europteria) 
(= Megaloptera + Raphidioptera + Neuroptera) 

Zahlreiche Eigenschaften (Apomorphienkomplex 28, Abb. A.30) sprechen für die 
Monophylie dieser Gruppe, darunter: 
• Das Labium der Imagines hat keine Paraglossae. 
• Auf dem Notum des l. Abdominalsegments findet sich eine Quernaht, die der 

Scuto-Scutellarnaht des Metathorax seriell homolog ist. 
• Auf dem Sternit des 2. Abdominalsegments befindet sich eine Transversalnaht. 
• Die Metafurca ist mit der lateralen Antecosta des l. Abdomensegmentes eng mus­

kulös verknüpft, das heißt, der (ansonsten weit verbreitete) Muskel MI ist im 
Grundplan der Neuropterida kurz und kräftig (so bei Corydalus-Larven, Sialis, Os­
mylus). (Bei Teilgruppen der Neuropterida wird er durch eine Sehne (Raphidio­
dea) oder eine feste Skleritbrücke ( Corydalus-Imagines, Chauliodes) ersetzt (AcH­
TELIG 1975: 232). 

• Von der Spitze der Metafurca-Arme zieht ein Muskel (Furcostigmalmuskel) zum 
l. Abdominalspiraculum (ventraler Dilatator des Stigmas). 

• Vielleicht ist das verbreiterte Costalfeld eine weitere Autapomorphie der Neuro­
pterida. 

• Besitz eines mit Sensillen besetzten Feldes im dorsolateralen Bereich von Abdo­
minalsegment 10. (Ob es sich dabei, wie oft angenommen, um Reste der Cerci 
handelt, ist nicht sicher). 

• Verlust von Tergit 11 (eventuell mit Tergit 10 fusioniert). 
• Die Weibchen haben ein Ersatzlegerohr, die Muskulatur des Gonoporus wird zur 

Muskulatur des Ersatzlegerohres. 
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BouDREAUX (1979, 1981) sieht in den Neuropterida das Adelphotaxon der Mec­
opterida ( = Panorpida), (zusammen: Meronida). Daher interpretiert er das Fehlen 
der labialen Seide-Produktion als Autapomorphie der Neuroptera; labiale Seiden­
produktion durch die Larven gilt (auch) für ihn als abgeleitetes Grundplanmerk­
mal der Hymenoptera + Neuropterida + Mecopterida (alle zusammen: Telomerida). 

Megaloptera + Raphidioptera 

Dass die Megaloptera und Kamelhalsfliegen zusammengenommen eine monophy­
letische Gruppe bilden, ist im Vergleich zu anderen Annahmen am besten abge­
sichert. Dafür sprechen folgende möglicherweise als Synapomorphien zu interpre­
tierende Eigenschaften: Die Imagines haben an ihren prognathen Köpfen eine 
Gula. Besitz eines Postepimerons (das heißt, einer hinteren Verlängerung des Epi­
merons seitlich am ersten Abdominalsegment), das durch eine Apophyse und ei­
nen Muskel mit der nach hinten geneigten Metafurca verbunden ist. Telotrophe 
Ovariolen mit sekundärer Nährkammer zur Bildung von Mikropylen (also von 
Durchbohrungen des Chorions zum Durchlass der Spermien). Ein traubenförmi­
ges Ovar mit über 40 Ovariolen (im Gegensatz zum kammförmigen Ovar mit 8-12 
Ovariolen bei den Neuroptera). Eine zentral beginnende Reduktion des 2. Abdomi­
naJtergits. Das Putzverhalten: Beide Antennen werden synchron mit beiden Vorder­
beinen gesäubert. 

Als Alternative zu der vorgenannten Hypothese wird diskutiert, dass die Megalo­
ptera + Neuroptera ein Monophylum (Sialida) sind: Bei ihnen ist der Stipes der 
Imago verlängert; Sc und R sind distal miteinander verbunden; die Styli der 3. Val­
ven sind klein, die Trichobothrien (auf dem Ectoproct = Abdominaltergit 10 oder 
10 + 11 gelegen) sind in Form einer Rosette angelegt, bei den Männchen sind die 
Basistyli reduziert und die larvalen Stipites sind verlängert. (Die larvale Saugzange 
der Neuroptera enthält nach verbreiteter Ansicht Elemente von Galea und Lacinia. 
Der große Stipes der Corydalidae mit seinem kleinen Palpus macht es wahrschein­
licher, dass es sich um eine Stipes-Zange handelt; die Situation bei den Corydalidae 
ließe sich als deren Vorstufe ansehen) (AsPÖCK 1995, "AsPÖCK et al. 2001). Nach 
AsPÖCK (1995) können vielleicht aquatische Larven als weitere Synapomorphie 
der Megaloptera und Neuroptera angesehen werden (innerhalb der Neuroptera 
beibehalten bei den Nevrorthidae und Sisyridae) (s. auch AsPÖCK et al. 2001). 

Diese Annahme erfordert die Deutung der möglichen Synapomorphien der Ra­
phidiodea und Megaloptera als Konvergenzen. 

Coleopterida 
(= Coleoptera + Strepsiptera) 

Über die phylogenetische Stellung der Strepsiptera wurde sehr kontrovers dis­
kutiert. Mittlerweile gilt als sicher, dass sie Holometabola sind (bisweilen bezwei­
felt), und es kann trotz entsprechender Analysenergebnisse aus der Untersuchung 
von Nukleotidsequenzen als gewiss gelten, dass sie nicht zu den Antliophora (Di­
ptera, Siphonaptera, Mecoptera) gehören. 

Meist werden die Strepsiptera als Schwestergruppeßer Käfer angesehen. Für die­
se Annahme lassen sich nachstehende abgeleitete Ubereinstimmungen als Argu­
mente anführen (ihre Interpretation als Synapomorphie wird zum Teil kritisch 
kommentiert): 
• Die Anzahl der Ocelli ist auf zwei vermindert. 
• Die Vorderflügel find zu Pseudohalteren (,,Elytren") umgewandelt, ähnlich den 

Elytren der Käfer. - Allerdings sind die Vorderflügel der Strepsiptera nur ober­
flächlich gesehen elytrenähnlich. 
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• Die Flugmuskulatur im Mesothorax ist vermindert. 
• Die Hinterflügel sind die eigentlichen Flugorgane; dementsprechend ist der Me­

tathorax vergrößert. 
• Das Geäder des Hinterflügels ist vereinfacht (freilich eine sehr oberflächliche 

Aussage). 
• Das Abdomen ist dorsal weniger stark sklerotisiert als ventral. 
• Der Ovipositor ist reduziert. - Eine solche Rückbildung ist aber mehrfach konver­

gent erfolgt, vielleicht auch hier. 
• Die Cerci sind sowohl bei den Männchen als auch bei den Weibchen reduziert. 
• Die Larven ä4.neln denen der Käfer. - Dabei kann es sich um auf Plesiomorphien 

beruhenden Ahnlichkeiten handeln. 
Wenn es sich bei diesen Übereinstimmungen um Synapomorphien handelte, wä­

re aber nicht ausgeschlossen, dass die Strepsiptera eine Teilgruppe der Käfer sein 
könnten (als ,,Stylopidae" waren sie von zahlreichen Autoren zu den Coleoptera 
gestellt worden), denn viele Autapomorph.~en der Strepsiptera ließen sich von 
Strukturen bei den Käfern ableiten. Diese Übereinstimmungen können aber gut 
auf Konvergenz beruhen, zumal dieser Deutung fehlerhafte Interpretationen der 
Morphologie zugrunde liegen sollen. 

Gegen die Zugehörigkeit der Strepsiptera zu den Käfern lassen sich folgende Ar­
gumente anführen, von denen die meisten von KrNZELBACH (1971, 1990) zusam­
mengestellt wurden: 

Anders als bei den Coleoptera ist bei den Strepsiptera der hintere Teil des Kopfes 
nicht in den Prothorax eingezogen. Den Strepsiptera fehlt eine Gula (eine Gula ist 
eine Autapomorphie der Käfer). Der Vorderflügel kann vor allem auch in seiner 
Beweglichkeit nicht von einer voll entwickelten Elytre abgeleitet werden, allenfalls 
von einer plesiomorphen Vorform einer Elytre mit Adern und häutigen Teilen. Au­
ßerdem können halterenähnliche Vorderflügel wegen ihrer Funktion als Sinnes­
organe nicht auf eine typische Käfer-Elytre zurückgehen. 

Der Hinterflügel der Strepsiptera erscheint ursprünglicher als der der Coleo­
ptera durch das Fehlen des Faltungsknicks und der sich daraus ergebenden Ve­
ränderungen im Bereich des Radius, sowie Vollständigkeit, Verlauf und Verzwei­
gung der Adern. Schließlich ist der Hinterflügel in der rostrocaudalen Richtung 
stark gestreckt. Diese Streckung könnte sich im Zusammenhang mit der Opis­
thomotorik funktionell erklären lassen, und dann würde eine Autapomorphie 
vorliegen, die sich nicht aus dem anders spezialisierten Coleopterenflügel ablei­
ten ließe. 

Die Thoraxteile, bei allen Käfern eng miteinander verwachsen, auch mit dem 
oder den ersten Abdominalsegmenten, sind frei beweglich. Das Abdomenende der 
Männchen (Segment 9 und folgende) ist nicht wie bei den Käfern invaginiert. Die 
Strepsiptera sind in der Struktur ihrer larvalen Beine ursprünglicher als die Poly­
phaga. 

Die Strepsiptera als Schwestergruppe der Diptera. WHITING & WHEELER (1994), 
WHITING et al. (1997), WHEELER et al. (2000) hielten die Strepsiptera für die 
~chwestergruppe der Diptera (zusammen: ,,Halteria"). Dies erfordert abgeleitete 
Ubereinstimmungen nicht nur mit den Diptera, sondern auch mit den übergeord­
neten Taxa: den Hymenoptera + Mecopterida, den Mecopterida und den Antlio­
phora. 

Ihnen fehlen aber wichtige Autapomorphien der Hymenoptera + Mecopterida: 
Die Strepsipteren-Larven sind nicht eruciform; es fehlt die generelle Desklerotisie­
rung der Sternite und Tergite; die Antennen haben nicht nur maximal 5 Glieder 
und sind nJ.cht kegelförmig. 

Die Zugehörigkeit zu den Mecopterida wäre unvereinbar wegen des Fehlens ei­
nes Pleuralmuskelansatzes am 1. Axillare (KRISTENSEN 1999). Für eine solche Zuge-
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hörigkeit sollen sprechen der Verlust des äußeren pterothorakalen tergo-coxalen 
Remotors und das Fehlen des Ovipositors. Ein Ovipositor ist jedoch sehr häufig re­
duziert worden. 

Die Strepsiptera als Antliophora. Innerhalb der Mecopterida zeichnen sich die 
Antliophora durch eine Fusion des Media-Stammes und des Cubitus 1 im Hinterflü­
gel aus (Apomorphie). Das ist bei den Strepsiptera nicht der Fall. 

Nach KRISTENSEN (1999) sind die morphologischen Hinweise auf engste Bezie­
hungen zwischen den Strepsiptera und den Antliophora äußerst schwach: Mandi­
beln schlank, mit reduziertem vorderen Gelenk, überkreuzen sich distal (wahr­
scheinlich Konvergenz; tritt auch bei vielen anderen Insekten auf). Verlust der 
prälabialen Loben samt Ligula und assoziierter Muskulatur (lediglich ein Regressi­
onsmerkmal). Reduktion des Labialpalpus auf zwei oder .~eniger Glieder (Redukti­
onsmerkmal). Weitere von WHITING (1998a) genannte Ubereinstimmungen beru­
hen auf Fehlinterpretationen oder sind allgemein (,,Spermapumpe"). 

Strepsiptera + Diptera. Wären die Strepsiptera die Schwestergruppe der Diptera, 
wären weitere Strukturen als Autapomorphien der Fächerflügler zu werten: 

Der Posteromotorismus. Die Dipteren fliegen hingegen mittels der Vorderflügel. 
Dieser Unterschied würde die Verlagerung der Halteren nach vorn bei den Strep­
siptera (oder nach hinten bei den Diptera) sowie der Flugorgane sa!J1t assoziierter 
Strukturen in umgekehrter Richtung erfordern; entsprechende Anderung des 
Flugverhaltens, der Gleichgewichtssteuerung etc. 

Verbreiterung der Hinterflügel. Alle Taxa der Amphiesmenoptera + Antliophora 
haben im Grundplan schmale Hinterflügel, im Gegensatz zu den Coleoptera und 
Neuropterida und vielen Nicht-Holometabola. 

Reduktion der Cerci der Weibchen (bei den Diptera zweigliedrig, Mecoptera 
dreigliedrig); Verlust der Cerci der Männchen. 

Morphologie der Larve. 
Eine Gruppe aus den Diptera + Strepsiptera hätte in der Analyse von BEUTEL & 

GoRB (2001) gegenüber dem von ihnen vertretenen Schwestergruppenverhältnis 
zu den Käfern 20 zusätzliche Schritte bedeutet. HWANG et al. (1998) weisen aber 
darauf hin, dass es keine strukturellen Synapomorphien in den 5.SS und 28S rDNA­
Genen gibt, die die Annahme eines Schwestergruppenverhältnisses zwischen den 
Strepsiptera und Diptera stützen. Vielmehr gibt es ähnliche, aber konvergent ent­
standene Substitutionsmuster. Diese Verwandtschaftsannahme ist daher nach der­
zeitigem Kenntnisstand fallenzulassen. 

Meronida 
(= Neuropterida + Mecopterida) 

Die Monophylie eines aus den Neuropterida und Mecopterida bestehenden Taxons 
wurde insbesondere von BouDREAUX favorisiert. Als Autapomorphien wurden ge­
nannt: 
• Ein Meron an der Coxa. Aber WILLE (1960) hielt den Besitz eines Merons für ty­

pisch für die Holometabola, sein Fehlen bei den Coleoptera, Strepsiptera und 
Hymenoptera als sekundäre Erscheinung (bei den Coleoptera findet sich ein dis­
tinktes Meron an den Hintercoxen von Priacma/ Archostemata). 
Wo LARSEN ein Meron identifizierte (außer Neuropterida und Mecopterida) fin­
det sich eine basicoxale innere Costa (Basicosta) über dem von ihm als ,,Meron" 
angesprochenen Teil. In diesen Fällen existiert ein Sulcus (Merocosta sensu LAR­
SEN), die ein Sklerit distal der Basicosta begrenzt; an dessen Innenseite inseriert 
der Coxo-Subalarmuskel. Dieses Sklerit betrachtete LARSEN als Meron. Der tergo­
coxale Remotor inseriert stets an der Basicoxa über der Basicosta. Bei den Neu­
ropterida und Panorpoidea ist die Basicoxa hinter der pleurocoxalen Artikula-
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tion vergrößert, und die Basicosta ist nach hinten verlagert. Diese vergrößerte Ba­
sicoxa ist das Meron, wie SNODGRASS ( 1935) es definierte, und sie trägt den Coxo­
Subalarmuskel. Alle anderen Meran-ähnlichen Strukturen bet-rachtet BouDRE­
AUX als Konvergenzen, denn die ursprüngliche Coxa hatte offensichtlich kein 
Meron im genannten Sinne. 

• Die thorakalen Sterna zwischen den Beinen sind tief eingestülpt, wodurch die 
sternalen Apodeme auf dem medianen vertikalen Teil angehoben werden. 
Daher liegen die Beine dicht nebeneinander (Konvergenz zu höheren Hyme­
noptera). 

• Ovipositor weitgehend reduziert. 
• Die Malpighische Gefäße sind auf 8 verringert. 

Hymenopterida + Mecopterida 

Wahrscheinlich bilden die Hymenoptera die Schwestergruppe der Mecopterida -
zumindest haben sich die Annahmen anderer Schwestergruppenverhältnisse als we­
niger gut begründbar erwiesen. Mögliche Synapomorphien der Hymenoptera und 
Mecopterida sind folgende Merkmale (Apomorphienkomplex 29, Abb. A.30): 
• Der präorale Boden der Saugpumpe ist vollkommen sklerotisiert (Vorhandensein 

einer Sitophoren-Platte an der Basis des Hypopharynx). Die Entwicklung dieser 
Struktur ging einher mit dem Verlust transverser ventraler Cibarium-Muskeln. 
Plesiomorpher Zustand: Mittelteil des Praeoralhöhlenbodens membranös. 

• (?) Besitz eines Aroliums. 
• Die Larven sind eruciform (raupenähnlich mit hypognathem Kopf) und poly­

pod. Hier allerdings bestehen Vorbehalte: Wegen der prognathen Larve der Nan­
nochoristidae und ursprünglicher Amphiesmenoptera hat KRISTENSEN (1991, 
1999) die Signifikanz der Hypognathie bezweifelt. Abdominale Extremitäten ge­
hören möglicherweise nicht zum Grundplan der Mecoptera, außer vielleicht den 
,,Analfüßen" an Segment 10. Einfache, nicht von Muskulatur durchzogene ,,Pro­
legs" mancher Mecopteren-Larven ähneln denen von Micropterix-Larven, wobei 
es sich wahrscheinlich um konvergente Neubildungen handelt, und ,,Prolegs" 
(außer den Analextremitäten) fehlen gänzlich den Boreidae, Nannochoristidae, 
Trichoptera, vielen Micropterigidae, ferner den nicht zu den Neolepidoptera ge­
hörenden ,,Motten". Die zahlreichen Typen von „prolegs" bei Dipteren-Larven 
sind Neubildungen (HINTON 1955). 

• Die Larven besitzen eine unpaare prätarsale Klaue. 
• Die Produktion von Seide für den Puppenkokon erfolgt durch die larvalen Labi­

aldrüsen. Einen seidenen Puppenkokon bauen zwar auch die Neuroptera, doch 
geschieht das bei ihnen mittels der Malpighische Gefäße. KRISTENSEN (1999) 
aber gibt zu bedenken, dass es sich um eine Plesiomorphie handeln könne: Auch 
die ,,Psocoptera" produzieren Seide aus Labialdrüsen, und die Paraneoptera sind 
möglicherweise die nächsten Verwandten der Holometabola. 
Wahrscheinlich ernährten sich die Imagines der jüngsten Stammart der Hymen­

optera + Mecopterida von Pollen bzw. Sporen. Ursprüngliche Lepidoptera haben 
ähnliche, dieser Ernährung dienende Spezialisierungen in der Präoralhöhle wie 
manche basale Hymenoptera. 

Mecopterida ( Mecopteroidea, Mecopteria, Panorpoidea, Panorpida) 
Arnphiesmenoptera (Lepidoptera + Trichoptera) und Antliophora (Diptera +Si­
phonaptera + Mecoptera). 

Als Mono1phylum ist dieses Taxon durch folgende Synapomorphien seiner Teilgrup­
pen ausgewiesen (Apomorphienkomplex 30, Abb. A.30): 
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• Ein Teil des Pleurotergalmuskels ist auf das 1. Pterale (1. Axillarsklerit) verlagert 
(Abb. A.34 A). 

• Im Hinterflügel ist A1 nahe der Basis partiell mit CuP fusioniert (Konvergenz zu 
manchen Neuropterida wie Chauliodes, Agulla, Mantispa). 

• Bei den Larven ist der Stipes in Basistipes und Dististipes unterteilt (Abb. A.34 B). 
• Verlust einiger larvaler Maxillar- und Labialmuskeln. 
• Besitz eines cranialen Antagonisten des primitiven craniolacinialen Muskels in 

der Larve. 
• Verlust des orthopteroiden Ovipositors der Weibchen (falls die Hymenoptera die 

Schwestergruppe der Mecopterida sind). 

Amphiesmenoptera 
( = Trichoptera + Lepidoptera) 

Dass die Trichoptera und Lepidoptera zusammengenommen eine monophyletische 
Gruppe bilden, ist in den letzten Jahrzehnten eigentlich nie in Frage gestellt ~or­
den. Diese beiden Gruppen zeichnen sich durch eine Fülle synapomorpher Ube­
reinstimmungen aus. Beispiele (Apomorphienkomplex 31, Abb. A.30): 

Imago 
.) 

• Der Hypopharynx ist mit dem Labium verschmolzen. 
• Die untere Hinterecke der Laterocervicalsklerite ist in Richtung Prosternum ver­

längert. 
• Die sekundären Furcalarme im Pterothorax sind mit der Pleura - genauer: mit 

dem Hinterrand des jeweiligen Epimerons - fest verbunden. 
• Ein ventraler (tentorialer) Nackenmuskel entspringt der Coxa der Vorderbeine. 
• Die Flügel sind dicht behaart (bei den Schmetterlingen zur Beschuppung weiter­

entwickelt). 

1. Axillarsklerit 

Abb. A.34. Autapomorphien der Mecopterida: A. Verlagerung eines Teiles des Pleurotergal­
muskels auf das 1. ~illarsklerit am Beispiel einer Mecoptera (Panorpidae). B. Unterteilung 
des larvalen Stipes in Basistipes und Dististipes am Beispiel einer Trichoptera (Limnephili­
dae). - Nach MICKOLEIT 1969 und DAS 1937 aus KRISTENSEN 1991. 
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• Im Vorderflügel mündet A2 nicht in den Flügelrand, sondern in Ai, und A3 mün­
det in A2• Dadurch entsteht eine charakteristische Schlingenbildung. 

• Wegen einer Verlagerung des letzten Astes der Media erscheint CuA zweiästig. 
• Die Weibchen sind heterogamisch (das heißt, nicht die Männchen besitzen ein 

unpaares X-Chromosom, sondern die Weibchen, und die Männchen haben ein 
Paar X-Chromosomen). Weibliche Heterogamie ist innerhalb der Insekten an­
sonsten nur von einigen Dipteren bekannt. 

• Die Sklerite des männlichen Genitalsegments (Segment 9) bilden einen geschlos­
senen Ring (Interpretation als Synapomorphie nicht gesichert, evtl. Konvergenz). 

Larve 

•Jedes Stemma hat eine in eine Pigmentzelle (Mantelzelle) umgewandelte Kristall­
konuszelle. 

• Labium und Hypopharynx sind zu einem Lobus verschmolzen und tragen apikal 
die Speichel- (das heißt Seiden-)drüsenmündung. 
Molekulare Analysen haben ebenfalls immer wieder die Annahme der Monophy­

lie der Amphiesmenoptera gestützt. 
Der jüngste Stammgruppenvertreter der Amphiesmenoptera muss ein in vieler 

Hinsicht sehr ursprüngliches holometaboles Insekt gewesen sein. Die Imago besaß 
~ z.B. noch ein bewegliches Labrum mit äußeren (frontalen) Retraktoren, Mandi­

beln mit tentorialen Adduktoren und ein Labium mit deutlichen Paraglossae. Diese 
Plesiomorphien finden sich noch bei den basalen Lepidoptera (und nirgends sonst 
unter den Mecopterida). 

Die Larven der letzten Stammform der Amphiesmenoptera waren nach KRISTEN­

SEN ( 1997) wie die in den basalen Zweigen der Mecoptera, Siphonaptera und Di­
ptera im weitesten Sinne Bodenbewohner. Wahrscheinlich waren sie prognath (An­
passung an das Leben in engen Hohlräumen im Boden bzw. Periphyton) wie im 
Grundplan der Lepidoptera und wie bei den Annulipalpia und ,,Spicipalpia" unter 
den Trichoptera und den Nannochoristidae/Mecoptera. 

Die frühesten Amphiesmenoptera sind aus dem Unterperm bekannt. Wann die 
Aufspaltung in ihre beiden Teilgruppen erfolgt ist, ist deswegen unbekannt, weil 
die konstitutiven Merkmale der Trichoptera nicht im Flügel liegen und die frühes­
ten Schmetterlinge noch keine Beschuppung auf den Flügeln aufgewiesen zu 
haben brauchen. Die abgeleiteten Merkmale, die die Monophylie der Trichoptera 
belegen, finden sich fast durchweg an Strukturen, die kaum jemals fossil erhaltungs­
fähig sind. Das macht es problematisch, fossile Stammgruppenvertreter der Am­
phiesmenoptera von Trichoptera zu unterscheiden. Um Stammgruppenvertreter 
der Amphiesmenoptera handelt es sich beispielsweise bei t Micmptysma sibiricum, 
unteres Perm, Kusnezk-Becken; t Microptysmodes uralicus, oberes Perm, Ural; 
t Kamopanorpa, Perm. Fossile Reste wahrscheinlicher Lepidoptera kennt man erst 
aus dem unteren Lias. 

Antliophora 
(= Mecoptera + Siphonaptera + Diptera) 

Möglicherweise belegen unter anderem die folgenden Merkmale als Synapomor­
phien die Monophylie der Antliophora (Samenpumpenträger) (Apomorphienkom­
plex 32, Abb. A.30): 
• Verlust einiger Muskeln des imaginale Labium; es sind nur noch 3 Muskeln vor­

handen: ein äußerer Refraktor des Prälabium und je ein innerer Abduktor der 
basalen und distalen Palpomeren. 

• Die Labialp~lpen bestehen nur noch aus 2 Palpomeren (Abb. A.35 A; das distale 
Glied ist bei den Flöhen sekundär unterteilt, Abb. A.35 B). 
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• Das Postlabium ist reduziert und frei von Muskulatur. 
• Verlust der lateralen Retraktormuskeln des larvalen Labrum. 
• Verlust des Retraktors des Hypopharynx der Larven. 
• Verlust der Ventralmuskeln des gemeinsamen Ausführganges der Labialdrüsen 

bei den Larven (Ventralmuskeln des Salivarium). 
• Eventuell der Besitz einer speziellen hinteren Notum-Flügel-Gelenkung, wobei 

der Tergopleuralmuskel am Flügelfortsatz inseriert (wie bei den Diptera und Me­
coptera). 

• Eventuell Besitz einer schlanken imaginalen Mandibel mit zurückgebildeter vor­
derer Gelenkung mit der Kopfkapsel (wie bei den Mecoptera und Diptera; die 
Siphonaptera besitzen keine Mandibeln mehr). 

• Die Beine der Larven sind weitgehend reduziert. 
• Besitz einer Spermapumpe. Aber die Homologie - sei es der ganzen Pumpe, sei 

es wesentlicher Teile - ist ungeklärt. 
Die stammesgeschichtlichen Beziehungen innerhalb der Antliophora sind nicht 

geklärt. Die Siphonaptera können die nächsten Verwandten der Diptera oder aber 
die Schwestergruppe der Mecoptera oder der Diptera + Mecoptera sein, und viel­
leicht sind die Mecoptera nicht monophyletisch. 

Insbesondere folgende Merkmale sprechen für ein Schwestergruppenverhältnis 
der Mecoptera + Diptera: 
• Der Bau des hinteren tergalen Flügelgelenkstückes, der untere Pleuralarm und 

vermutlich auch die feste Verbindung zwischen Pleura und Postnotum. 
• Der Pleuralleiste-Scutum-Muskel ist vom hinteren Scutum,Seitenrand auf der 

Spitze des hinteren Tergalarmes bzw. auf das 4. Pterale verlagert. Dies führte zu 
einer Umgestaltung des hinteren tergalen Gelenkstückes. 

• Es fehlt der stipito-laciniale Muskel. 
• Fehlen des lingua-mandibularen Muskels. 
• Die Labialmuskulatur ist auf nur noch vier Muskeln des Pterygoten-Grundplanes 

vermindert: erhalten sind der Musculus tentorio-praementalis dorsalis, der M. 
praemento-palpalis externus und internus und der M. palpo-palpalis. 
Als mögliche Synapomorphien der Siphonaptera + Diptera gelten: 

• Die Larven sind beinlos; die Laciniae sind zu Stechborsten umgewandelt; sie ha­
ben eine Pupa adectica, das heißt die Mandibeln sind unbeweglich. 

Cardo 

Stipes 

Sensillen 

Abb. A.35. Der zweigliedrige Labi­
alpalpus als Apomorphie der Ant­
liophora. A. Nannochorista maculi­
pennis, zeigt im Fehlen der Galea, 
der Form der Lacinia und einer 
Sensillengruppe am 3. Glied des 
Maxillarpalpus Strukturen, die als 
Synapomorphien der Nannocho­
ristidae + Diptera gedeutet wur­
den. B. Sekundäre Vermehrung 
der Palpomeren bei Siphonaptera 
(HystrichojJsylla talpae). - A nach 
EVANS 1942, B nach MICHELSEN 
1997. 
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Für engste Beziehungen der Siphonaptera + Mecoptera sprechen als mögliche 
Synapomorphien: 
• Fehlen der äußeren Labralmuskeln der Imagines. 
• Fehlen von labialen Enditen/ der Ligula. 
• Ungewöhnlich spezialisierte Spermatozoen: 9 + 2-Konfiguration. 
• Konfiguration ihrer Proventriculus-Acanthae. 

Die Mecoptera als nicht-monophyletische Gruppierung 

Wiederholt wurde angezweifelt, dass die Nannochoristidae zu den Mecoptera gehö­
ren. So stimmen die Siphonaptera mit den Mecoptera unter Ausnahme der Nanno­
choristidae, das heißt den Pistillifera, im Fehlen des vorderen Retraktors des lingua­
l~n Suspensorium abgeleitet überein. Andererseits besteht eine apomorphe 
Ubereinstimmung zwischen den Flöhen und Nannochoristidae darin, dass das La­
brum seiner inneren Muskulatur entbehrt. 

Mehrere Übereinstimmungen könnten als Hinweise auf ein Schwestergruppen­
verhältnis zwischen den Nannochoristidae und Diptera gedeutet werden. Bei bei­
den fehlt an der Maxille die Galea (im Gegensatz zu den Pistillifera, also den Me­
coptera unter Ausschluss der Nannochoristidae), die Lacinia ist gestreckt, 

0 klingenförmig (plesiomorpher Zustand: Lacinia und Galea vorhanden, Apex beider 
stumpf. Die Galeae fehlen aber auch bei den Flöhen). Außerdem ist bei den Nan­
nochoristidae eine Sensillengruppe am 3. Glied des Maxillarpalpus ausgebildet, die 
auch ursprüngliche Dipteren aufweisen. , 

Wenn die Nannochoristidae die Schwestergruppe der Diptera oder der Diptera + 
Siphonaptera (Woon & BoRKENT 1989) sind, müssen die vermeintlichen Synapo­
morphien der Nannochoristidae und der Pistillifera Konvergenzen sein: das Clype­
olabrum, die Reduktion des tentorialen Mandibel-Adduktors und sämtlicher Mus­
keln des Hypopharynx, das Komplexaugen-ähnliche Larvalauge, die Fusion der 
Basistyli dorsal und ventral des Samenpumpenkomplexes und die Funktionslosig­
keit der Stigmen des Metathorax der Larven. 

Für die Boreidae wurde aufgrund molekularer Daten ein Schwestergruppenver­
hältnis zu den Siphonaptera angenommen. Dafür gibt es keine morphologischen 
Hinweise. 
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